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Kurzfassung

Die geméBigten Zonen der Erde sind durch saisonale Schwankungen des Klimas gekenn-
zeichnet. Dort vorkommende Organismen miissen sich diesen Bedingungen angepasst haben.
Sie zeigen plastische Reaktionen bei wechselnden Umweltbedingungen, die sich beispiels-
weise in unterschiedlichen Entwicklungsgeschwindigkeiten und damit in unterschiedlich
langen Lebenszyklen duflern konnen. Eine Art mit einem hoch variablen Lebenszyklus ist
die Steinfliege Nemurella pictetii. Nicht nur zwischen Fundorten innerhalb ihres grof3en
Verbreitungsgebiets, sondern auch an einem Fundort konnen die Lebenszyklen zwischen
einzelnen Individuen stark differieren.

Ziel der Arbeit war es, mogliche Ursachen dieser Variabilitdt aufzuzeigen. Hierzu wurde
die Entwicklungsgeschwindigkeit der Larven dieser Art bei unterschiedlichen Umweltbe-
dingungen mit Hilfe von Laborversuchen analysiert. Besondere Beachtung erfuhren die
Faktoren Temperatur, Photoperiodik, Nahrungsqualitdt und intraspezifische Konkurrenz.
Die Experimente zeigten, dass alle untersuchten Umweltfaktoren einen Einfluss auf die
Entwicklungsgeschwindigkeit besitzen. Sie konnen sich in ihrer Wirkung gegenseitig
verstirken oder abschwichen. Den grofiten Einfluss iibt die Temperatur aus. Steigende
Temperaturen fiihren zu einer beschleunigten Entwicklung. Eine opportunistische Ernéh-
rungsweise erlaubt es N. pictetii, vielfdltige Nahrungsressourcen zu nutzen. Bei Verfiigbar-
keit hochwertiger Nahrung wird die Entwicklung beschleunigt. In Kombination mit
intraspezifischen Konkurrenzsituationen kann es zur Aufspaltung in mehrere Kohorten
kommen. Die Reaktion der Larven auf die Photoperiodik ist von der Temperatur abhingig.
Unter kurzen Tagesldangen wird in Kombination mit hohen Temperaturen die Entwicklungs-
geschwindigkeit gesteigert. Kurze Tagesldngen und niedrige Temperaturen verzégern
dagegen die Entwicklung. Dadurch konnen sich die Entwicklungsunterschiede zwischen
einzelnen Kohorten weiter verstérken.

Zusammenfassend betrachtet, zeichnet sich N. pictetii durch ihre generalistische Lebens-
weise, verbunden mit einer hohen Plastizitit in ihrer Entwicklungsgeschwindigkeit aus.
Dies ermdglicht ihr, auf wechselnde Umweltbedingungen schnell und flexibel reagieren zu
konnen. Dadurch ist sie nicht nur in der Lage, grofle Teile Europas zu besiedeln, sondern
auch die Zahl der Generationen pro Jahr den jeweiligen Umweltbedingungen anzupassen.
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I Einleitung

Die gemiBigten Zonen der Erde sind durch die jahreszeitliche Anderung ihres Klimas
geprdgt. Um in diesen Gebieten iiberleben zu kdnnen, miissen dort vorkommende Organis-
men an die saisonalen Schwankungen angepasst sein. Den Vorgang der Anpassung nennt
man Adaptation. Den Organismen ist es liber Generationen hinweg gelungen, sich auf
diese wechselnden Bedingungen einzustellen. Sie zeigen eine plastische Reaktion auf
unterschiedliche Umweltbedingungen, d. h. morphologische, physiologische und etholo-
gische Merkmale priagen sich unterschiedlich aus (SCHAEFER & TISCHLER 1983).

Saisonale Umweltbedingungen legen den Organismen oft Zeitbeschrdnkungen innerhalb
ihrer Lebensverldufe auf (ROWE & LUDWIG 1991, ABRAMS et al. 1996, JOHANSSON et al.
2001). In den geméBigten Zonen stellen besonders die Winter mit ihren ungiinstigen
Bedingungen (z. B. Temperatur, Tagesldnge) und den daran gekoppelten, sich ebenfalls
verandernden Umweltfaktoren (z. B. dem Nahrungsangebot) tiefgreifende Einschnitte in
das Leben der Organismen dar. Das gilt sowohl fiir Pflanzen als auch fiir Tiere, wobei im
Folgenden das Hauptaugenmerk auf den Insekten liegen soll.

Um in derartigen Gebieten zu bestehen, besitzen einige Insekten grole Toleranzbereiche in
bezug auf einzelne Umweltfaktoren, die es ihnen ermdglichen, grofle Schwankungen zu
tiberleben. Dabei ist der Einfluss auf den Stoffwechsel des Organismus innerhalb der
Toleranzgrenzen nicht konstant, was Auswirkungen auf die Entwicklungsgeschwindigkeit
juveniler Stadien haben kann. Im Gradienten des Umweltfaktors sollte die Entwicklungs-
geschwindigkeit eine eingipfelige Kurve mit ausgeprigtem Optimalbereich aufweisen
(LAMPERT & SOMMER 1999). Die Entwicklungsgeschwindigkeit juveniler Insekten héngt
damit von chemischen und physikalischen Reaktionen ab, die auf den Stoffwechsel der
Tiere wirken.

Neben der Fahigkeit, Schwankungen zu tolerieren, gibt es eine weitere Moglichkeit der
Adaptation. Einigen Arten ist es gelungen, sich derartig anzupassen, dass ihre Reaktionen
nicht erst bei Eintritt sich verschlechternder Umweltbedingungen erfolgen, sondern dass
sie automatisch schon prospektiv eingeleitet werden (DANKS 1987, MULLER 1992,
SAUNDERS 2002). Die Anpassungsmechanismen sind durch Umweltsignale festgelegt, die
den saisonalen Verlauf des Klimas anzeigen (TAUBER et al. 1986, DANKS 1994, GOTTHARD
2001). Die Organismen nutzen die Signale als sogenannte Proximatfaktoren fiir das
Herannahen unglinstiger Bedingungen (DANKS 1994, LAMPERT & SOMMER 1999). Den
Tieren bleiben dabei prinzipiell zwei Moglichkeiten, den widrigen Umweltbedingungen zu
widerstehen. Sie konnen ihnen entweder durch Migration ausweichen oder sie liberdauern
diese Zeiten in darauf angepassten Stadien. Viele Insekten konnen ihren Stoffwechsel und
ihre Aktivitdt in spezifischen Stadien sogar drastisch reduzieren. Die Entwicklung und das
Wachstum kommen dadurch praktisch zum Stillstand. In dieser Phase — sie wird Diapause
genannt — sind die Tiere gegen widrige Umweltbedingungen &duflerst unempfindlich
(TAUBER & TAUBER 1981, KREBS 2001).



2 I Einleitung

Auch Adaptationen im Hinblick auf das Erreichen bestimmter Lebensstadien sind hédufig
bei Insekten zu beobachten (DANKS 1994). Diesen Anpassungen ist gemein, dass die Tiere
thre Entwicklungszeit verkiirzen konnen, um ungilinstige Jahreszeiten in bestimmten
Stadien, beispielsweise den eben genannten Diapause-Stadien, zu iiberstehen.

Im Laufe der Evolution entstandene Adaptationen kénnen das Leben der Organismen auf
verschiedene Art und Weise beeinflussen. Aktuelle Uberlegungen gehen beispielsweise
davon aus, dass juvenile Stadien ihre Entwicklung flexibel den jeweiligen Umwelt-
bedingungen anpassen konnen (ABRAMS et al. 1996, ABRAMS & ROWE 1996). Nach diesen
Vorstellungen konnen die Tiere ihre Entwicklungsdauer beeinflussen, indem sie die Entwick-
lungsgeschwindigkeit und/oder die zur Geschlechtsreife erreichte GroBle dndern. Dadurch
sind sie in der Lage, flexibel auf sich andernde Umweltbedingungen zu reagieren.

Die KorpergroBBe und das Alter wéihrend der Fortpflanzung sind wichtige Parameter fiir die
Fitness einer Art (NENTING et al. 2004). Wihrend die Korpergroe hidufig positiv mit der
Fruchtbarkeit und der Konkurrenzféhigkeit korreliert (ROFF 1992, STEARNS 1992), ermog-
lichen kurze Juvenilperioden auch kurze Generationszeiten und reduzieren das Risiko, das
fortpflanzungsfahige Alter nicht zu erreichen (ABRAMS et al. 1996, GOTTHARD 2001). Aus
evolutionsbiologischer Sicht kann deshalb angenommen werden, dass jedes einzelne Tier
versucht, eine moglichst schnelle Larvalentwicklung mit maximaler GroBe zu koppeln
(ROFF 1992, STEARNS 1992, NYLIN & GOTTHARD 1998, BLANCKENHORN 2000).

Einige Insektenarten, beispielsweise aus den Ordnungen der Ephemeropteren oder Plecop-
teren, verbringen ihre Larvalphase in FlieBgewidssern. Wihrend sie den Hauptteil ihrer
Lebensdauer ausmacht, ist die Imaginalphase kurz und beschrédnkt sich meist auf die Fort-
pflanzung. Bei diesen semelparen Insekten entspricht der Lebenszyklus (life-cycle)
praktisch dem Lebensverlauf (life-history). Die Maximierung der oben genannten Fitness-
parameter muss daher innerhalb der juvenilen Lebensstadien erfolgen. Alle adaptiven
Effekte wirken demnach hauptsichlich auf diesen Lebensabschnitt.

Uber die Wirkung verschiedener Umweltfaktoren auf die Ausbildung der Lebenszyklen
von Insekten ist bis heute wenig bekannt. Das gilt besonders fiir aquatische Arten, zu
denen auch die Steinfliege Nemurella pictetii gehort. Sie eignet sich fiir derartige Unter-
suchungen besonders, da sie hinsichtlich ihrer Lebenszyklen hoch variabel ist. Die Dauer
eine Generation kann bei dieser Art von einigen Monaten (WOLF & ZWICK 1989) bis zu
zwei Jahren (BRITTAIN 1978) schwanken (ndhere Angaben im folgenden Kapitel).

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die Reaktionen von Nemurella pictetii auf ver-
schiedene Umweltbedingungen zu analysieren, um so mdgliche Ursachen der hohen
Variabilitit in ihrem Lebenszyklus aufzuzeigen.
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1 Okologische Grundlagen

1.1  Vorkommen

Nemurella pictetii KLAPALEK, 1900 (Plecoptera: Nemouridae), die einzige Art der Gattung,
ist eine hdufige und weitverbreitete Steinfliege Europas (ILLIES 1978, NESTEROVITCH &
ZWICK 2003). Ihr Vorkommen erstreckt sich von der iberischen Halbinsel bis Skandinavien
und von Irland bis zum Baikalsee. Die Larven sind in Gewissern jeden Typs zu finden
(ILLIES 1955, LILLEHAMMER 1988), wobei sie wohl bevorzugt Quellen, Sickerstellen und
kleine, langsam flieBende quellnahe Biche (ZwicK 1977) besiedeln. Diese Aussage wird
durch viele an Quellen durchgefiihrte Arbeiten belegt (z. B. LINDEGAARD & THORUP 1975,
NESTEROVITCH & ZWICK 2003, IVEN 2004).

N. pictetii gehort dariiber hinaus zu den wenigen Steinfliegenarten, die auch in sauren Ge-
wissern vorkommen (BRINCK 1949, ZWICK 1967, MATTHIAS 1983, RUPPRECHT & FRISCH
1991) und kann dort durchaus hohe Abundanzen erreichen (HILDREW et al. 1980,
MATTHIAS & MEINEL 1982). Die Toleranz beziiglich niedriger pH-Werte konnte auch
experimentell bestitigt werden (RUPPRECHT & FRISCH 1991).

THORUP (1963), LINDEGAARD & THORUP (1975) oder FIALKOWSKI (1986) betonen, dass
sich die Larven von N. pictetii bevorzugt in dichter Vegetation aufhalten, was auch eigene
Beobachtungen bestitigen. In Pflanzenbestidnden erreichen die Larven hohe Dichten (siehe
auch Abschnitt 11 1.4.2, S. 7). Dabei spielt es keine Rolle, ob es sich um Moose, Makro-
phyten (z. B. Galium palustre) oder vom Ufer in das Wasser hineinhdngende Vegetation
handelt.

1.2  Imagines

N. pictetii besitzt je nach geografischem Vorkommen unterschiedliche Emergenzzeiten und
-muster im Jahresverlauf. Die Verhédltnisse an zwei mitteleuropdischen Fundorten veran-
schaulicht Abbildung 1. Deutlich erkennbar ist die fiir Steinfliegen relativ lange Flugzeit
vom Friihjahr bis in den Herbst hinein und eine ausgeprigte Mehrgipfligkeit (beispiels-
weise drei Gipfel in der Emergenz des Teichbaches). Wihrend ZwicK (1977) zunéchst
vermutete, dass die einzelnen Gipfel durch eine sehr starre einjahrige Entwicklungszeit
hervorgerufen werden, konnte er diese Annahme in einer spéteren Arbeit widerlegen. Fiir
die Population an einem Breitenbach-Zufluss wiesen WOLF & ZwICK (1989) anhand von
parallel durchgefiihrten Laborexperimenten, Emergenz- und Benthosuntersuchungen nach,
dass die hier ausgeprdgten Gipfel durch verschiedene Generationen verursacht werden. In
der untersuchten Population kommt es zu einer Aufspaltung in eine uni- und eine bivoltine
Kohorte. Wihrend ein Teil der im Friihjahr aus den Eiern (auch aus einem Eigelege)
schliipfenden Larven noch im Herbst des selben Jahres emergiert, benotigt der andere Teil
bis zum nichsten Friihjahr, um seine Entwicklung abzuschlieBen. Im Friihjahrs-Emergenz-
gipfel vereinen sich somit verschiedene Generationen: zum einen emergieren hier Larven
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aus den Gelegen des vergangenen Friihjahrs, zum anderen solche aus Eiern, die erst im
Herbst abgelegt wurden. Demzufolge kann davon ausgegangen werden, dass zumindest
mitteleuropéische Populationen einen teilweise bivoltinen Lebensverlauf zeigen. Dariiber
hinaus erscheinen auch trivoltine Lebensverlaufe moglich (siehe Abbildung 1, Teichbach,
ZWICK 1977, MATTHIAS 1983). Weitere Angaben liber Emergenz und Voltinismus von
N. pictetii aus anderen Gebieten Europas sind in Tabelle 1 aufgefiihrt.

Tabelle 1: Ubersicht tiber in der Literatur gemachte Angaben zu Vorkommen, Emergenz und Voltinismus
von Nemurella pictetii. Es werden nur Arbeiten aufgefiihrt, die Daten iber einen bestimmten Fundort ent-
halten und kontinuierlich (ber einen langeren Zeitraum erhoben wurden. Abkiirzungen: BG = Breiten-
grad, H =Hohe uber NN [m], Emergenz = Monate der Emergenz (in Klammern Emergenzgipfel),
Voltinis. = Voltinismus; A, M, E, bezieht sich auf Anfang, Mitte, Ende des jeweiligen Monats; uni =
univoltin usw. (mit ? gekennzeichnete Angaben sind meine eigenen Interpretationen des Voltinismus, die
unter Umstanden von den Angaben der Autoren abweichen).

Land Gewésser BG H Emergenz Voltinis. Autoren
FI Tourujoki-Zufliisse 62 90 MO06 - M10 - BAGGE & HYNYNEN
(1995)
NO @vre Heimdalsvatn 61 1090 07 uni/ LILLEHAMMER (1975,
semi 1979)
NO Finse 60 1220 MO7 - A0S semi BRITTAIN (1978)
DK  Quellen Rold Kilde, 56 58 A04 - A09 (05) uni THORUP (1963),
Ravnkilde IVERSEN (1978)
DE  Quelle am Dieksee 54 34 04 - 09 (05, 08) bi ? IVEN (2004)
Quelle am Kellersee 54 34 04 - 06 (05) uni ?
DE  GroBle Romke, Quelle 52 615 A06 - M10 bi ? BROCK & BLUM (1977),
mittlerer Bereich E04 - M10 bi ? BROCK (1986)
DE  Nieste und 51 280-  A04-Ml1 tri ? MATTHIAS (1983)
Zufliisse 340 (06, 08, 09/10)
GB  Broadstone Stream 51 120 MO3 - All bi ? HILDREW et al. (1980),
(04/05, 09?) PETERSEN et al. (1999)
PL  Biata Przemsza-Zufluss 50 470 E04 - A10 bi ? FIALKOWSKI (1986)
DE  Rohrwiesenbach 50 325 04 - 09 (05, 09?7) bi? SANDROCK (1978)
DE  Breitenbach 50 280 A04 - E10 bi WOLF & ZWICK (1989)
(05, 09/10)
DE  Breitenbach-Zufluss 50 240 E04 - E10 (05,09) bi WOLEF (1986)
DE Fulda, Quelle 50 850 MO04 - A0S uni NESTEROVITCH &
ZWICK (2003)
SK  Verlky Javornik 48 530 - bi KRNO (1998)
AT  Teichbach 48 700 04 -12 (05, 08,10) tri? ZWICK (1977)
FR  Neste d’Aure- 43 732 02-11 tri ? LAVANDIER & DUMAS

Zufliisse (1971)
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Abbildung 1: Emergenzverlauf von Nemurella pictetii am Teichbach (1974, Monatssummen, N = 514) und
an einem Breitenbach-Zufluss (1985, Wochensummen, N = 1981); nach Zwick (1977) und WoLF (1986).

Die Lebensdauer der Plecopteren-Imagines ist kurz. ZwicK (1980) geht allgemein von
einer zwei- bis flinfwochigen Lebensdauer aus. KHOO (1964) gibt fiir im Labor gehélterte
Tiere Lebenslingen von maximal 22 (Minnchen) bzw. 25 (Weibchen) Tagen an. Ahnliche
Aussagen macht auch ELLIOTT (1988). N. pictetii nimmt in diesem Stadium Nahrung auf.
Sie frisst Griinalgen und Flechten, welche sich auf Stimmen und Zweigen befinden
(BRINCK 1949). LoTz (1987) beschiftigte sich mit der Nahrungsverwertung adulter Tiere
dieser Art. Er konnte feststellen, dass hauptsédchlich niedere Pflanzen mit weniger stabilen
Zellwénden assimiliert werden. Mit Hilfe radioaktiv markierter Glucose und Leucin konnte
er nachweisen, dass sie in der Lage sind, diese Stoffe zu verwerten. Weiterhin vermutet er,
dass die Nahrungsaufnahme die Eiproduktion positiv beeinflusst, obgleich eine Gewichts-
abnahme der Imagines im Laufe der Tage auch durch aufgenommene Nahrung nicht
génzlich kompensiert werden konnte (LoTZ 1987).

1.3 Eigelege

Nemurella pictetii legt ihre gallertartigen, meist mehrere hundert Eier umfassenden Gelege
bevorzugt kurz liber der Wasseroberflache an aus dem Wasser ragenden Steinen ab (eigene
Beobachtungen, WOLF 1986, ENDERS 1994, vgl. auch BJARNOV & THORUP 1970). Nach
KHOO (1964) produzieren die Weibchen bis zu zwei Gelege, deren gesamte Eizahl er mit
maximal 1079 Eiern angibt. ELLIOTT (1988) nennt etwa 500 Eier pro Weibchen, die sich
auf ein bis zwei Gelege verteilen (Spannbreite: 212 - 902).

Nemurella pictetii zeigt eine direkte Entwicklung ohne Eidiapause (ELLIOTT 1988, WOLF &
ZwicK 1989). Die Embryogenese ist stark temperaturabhdngig. Mehrere Arbeiten
beschéftigten sich mit dieser Thematik (KHOO 1964, ELLIOTT 1984, 1988, WOLF 1986). Die
Zeit, in der etwa die Hélfte der Larven schliipfte, betrug bei 6 °C ca. 35 Tage und verkiirzte
sich bei 14 °C auf 16 Tage (WOLF 1986). Der Schlupferfolg war in allen Untersuchungen
generell sehr hoch (WOLF 1986 gibt Werte zwischen 88 und 100 % an). Lediglich bei sehr
hohen Temperaturen (um 20 °C) lag der Schliipferfolg bei etwa 40 % (ELLIOTT 1984, 1988).
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1.4 Larven

1.4.1 Larvenstadien

Als hemimetabole Insektenart besitzt Nemurella pictetii eine Vielzahl einander dhnelnder
Stadien. Uber die Anzahl der Larvenstadien liegen in der Literatur keine genauen Angaben
vor. Thre Zahl scheint variabel und nicht exakt festgelegt zu sein (ZwickK 1980). Mannchen
scheinen weniger Stadien zu durchlaufen als Weibchen. ELLIOTT (1984) spricht von 15 bei
ménnlichen bzw. 17 bei weiblichen Tieren, KHOO (1964) gibt 16 fiir ein Weibchen an. Die
Mehrzahl der Larvenstadien ldsst sich weder morphologisch (bedingt durch den Entwick-
lungstyp) noch anhand der GroBe (durch groBe Streuungen innerhalb der einzelnen
Stadien) voneinander trennen. Lediglich bei einigen Stadien gelingt eine morphologische
Unterscheidung. KHOO (1964) verwendet zur Unterscheidung der ersten vier Larvenstadien
eine Kombination aus der Anzahl der Cercus- und Antennenglieder. Die folgenden Stadien
sind nicht sicher unterscheidbar. Erst am Ende der Larvalphase ist wieder eine
Auftrennung in einzelne Stadien moglich. Das sind die durch Fliigelscheiden gekenn-
zeichneten fiinf letzten Larvenstadien vor der Imaginalhdutung (sieche Abschnitt 111 4.1.1 in
der Methodeniibersicht, S. 23).

N. pictetii ist durch einen ausgeprigten Sexualdimorphismus gekennzeichnet. Er wird
bereits in den letzten Larvenstadien sichtbar und duB3ert sich neben der Ausbildung duBerer
Geschlechtsmerkmale (siehe S. 24) in unterschiedlichen Imaginalgroflen und -gewichten.
Die Weibchen werden grofler und schwerer als die Ménnchen. In Abbildung 2 sind exem-
plarisch die Kopfkapselbreiten der letzten beiden Larvenstadien, aufgetrennt nach dem
Geschlecht, dargestellt. Die Abbildung enthdlt zusammengefasste Daten, die in den ver-
schiedenen Experimenten gewonnen wurden. Sie veranschaulicht die enorme Schwan-
kungsbreite in der GroBe der Tiere innerhalb eines Stadiums, die Uberlappungen der
Kopfkapselbreite zwischen den Stadien und den Sexualdimorphismus.
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Abbildung 2: Kopfkapselbreiten von Larven der letzten zwei Larvenstadien, getrennt nach dem Geschlecht
(ndhere Angaben im Text, Bedeutung der Boxplot-Symbole siehe S. 128).
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1.4.2 Larvendichten im Freiland

Reprisentative quantitative Daten iiber die Larvendichten aquatischer Invertebraten sind
nur schwierig zu erhalten. Ursache dafiir ist die zumeist nicht homogene Verteilung der
Individuen in ihren Habitaten. ELLIOTT (1977) beschiftigt sich mit dieser Problematik und
verweist auf die eigentliche Notwendigkeit von iiber 50 Proben, um statistisch prizise
Daten zu erhalten. Er selbst stellt fest, dass Proben dieser Grof3enordnung im Hinblick auf
den damit verbundenen Aufwand nicht moéglich sind und schlidgt einen Kompromiss
zwischen statistischer Prazision und Arbeitsaufwand vor. Dieser Kompromiss fiihrt jedoch
immer noch zu hohen Stichprobengroflen. Neben der statistischen Prédzision und dem
Arbeitsaufwand kommt aber auch der GroBe der Probenahmestelle besondere Bedeutung
zu. Gerade bei kleinrdumigen Habitaten (z. B. Quellen) sind der Stichprobengréfie schnell
Grenzen gesetzt.

Breitenbach

Um zumindest einen Uberblick iiber die quantitative Verteilung von N. pictetii an der
Entnahmestelle Breitenbach (Lage und Beschreibung siehe S. 20) zu erhalten, wurde eine
quantitative Probennahme durchgefiihrt. Sie fand im Februar 2003 mit Hilfe eines runden
Stechbohrers (& 74 mm) statt. Die Flache betrug demnach 43 cm’. Es wurden alle an
dieser Entnahmestelle vorhandenen Habitate (Sand, Detritus, zwei Pflanzenbestidnde aus
Galium palustre bzw. Agrostis stolonifera) beprobt. Pro Probenhabitat wurden jeweils drei
Parallelen entnommen. Die Ergebnisse zeigen wie erwartet auch innerhalb der einzelnen
Habitate grof3e Streuungen (Abbildung 3). In den Benthosproben sind sehr unterschiedlich
grof3e Larven enthalten (Tabelle 2, Abbildung 4).
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C12500_ .........................................................................................................
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o= [ |_| i |_| | | | |
1 2 3 ‘ 1 2 3 ‘ 1 2 3 1 2 3
Sand Detritus Galium Agrostis

Nummer der Replikate

Abbildung 3: Anzahl der Larven an der Entnahmestelle Breitenbach pro Quadratmeter Bodengrund. Dar-
gestellt sind jeweils die drei Replikate je Habitat.
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Tabelle 2: Anzahl der Larven nach 0.1 mm Kopfkapselbreite-GréRenklassen getrennt. Die Angaben be-
ziehen sich auf einen Quadratmeter Bodengrund. Es wird der Mittelwert aus drei Parallelen angegeben.

Habitat obere Grenze der Groflenklasse
03 04 05 06 07 08 09 1.0 1.1 12 13 14 1.5 Gesamt
Sand - 78 233 - 78 - - - - - - - - 388
Detritus - 78 233 233 155 233 78 155 78 78 155 - 78 1550
Galium - 1318 2016 1860 543 388 310 233 383 78 310 - - 7442
Agrostis 78 930 1395 2248 1318 1240 853 465 543 233 78 - - 9380
t 2500
o _
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Kopfkapselbreite-GroRenklassen [mm]

Abbildung 4: Anzahl der Larven pro Quadratmeter Bodengrund (aufgetrennt nach Kopfkapselbreite-
Grofenklassen) in den verschiedenen Habitaten. Dargestellt ist der Mittelwert aus drei Parallelen.

Auffallend sind die zum Teil sehr hohen Larvendichten pro Quadratmeter Bodengrund in
den durch Vegetation gekennzeichneten Habitaten. Die Larvendichten diirfen aber nicht
nur auf die zweidimensionale Bodenfliche bezogen werden, sondern miissen im
Zusammenhang mit den Makrophyten gesehen werden. Je nach deren Wuchs vergrof3ern
sie die fiir die Larven zur Verfligung stehende Oberfldche betrachtlich. BIERMANN (1990)
vergleicht Angaben verschiedener Autoren zur spezifischen Oberfldche submerser Makro-
phyten. Sie kommt zu dem Ergebnis, dass die spezifische Oberfldche der Pflanzen grofen-
ordnungsmiBig zwischen 500 und 1500 cm® pro Gramm ihrer Trockenmasse variiert.
Dabei ist die Variabilitit zwischen den verschiedenen Arten genauso hoch wie innerhalb
der Arten. Nimmt man eine Oberfliche von 1000 cm” g” Trockenmasse an, ergeben sich
fiir die beiden genannten Proben mit Makrophyten die in Abbildung 5 dargestellten
Larvendichten. Die den Larven zur Verfligung stehende Oberfldache erhdhte sich durch die
submersen Makrophyten um das sechs- bis 22-fache.



1 Okologische Grundlagen 9

1500

—

)

=

S
|

(]
o
T

Anzahl der Larven pro m?

(@2}
o
T

w
o
T

1 2 ' 3 ‘ 1 2 3
Galium Agrostis

Nummer der Replikate

Abbildung 5: Anzahl der Larven pro Quadratmeter an der Entnahmestelle Breitenbach unter Bertick-
sichtigung der durch die Makrophyten zur Verfiigung stehenden Oberflache. Naheres siehe Text.
Dargestellt sind die drei Replikate je Habitat.

Vergleich mit anderen Fundorten

Quantitative Untersuchungen der Larvendichte von Nemurella pictetii sind aus den oben
genannten Griinden in der Literatur selten zu finden. Eine Ubersicht publizierter Daten gibt
Tabelle 3. Obwohl sich die Probenahmetechnik in den einzelnen Untersuchungen unter-
schied und in keiner Arbeit die Oberfliche der Vegetation beriicksichtigt wurde, sollten
dennoch grundsédtzliche Vergleiche mdglich sein. Auch bei diesen Daten ist erkennbar,
dass vor allem in Pflanzenbestdnden hohe Individuenzahlen pro Quadratmeter Bodenfldche
erreicht werden (z.B. fast 30000 Individuen pro m? in der Moosvegetation der Quelle
Ravnkilde). Vergleicht man die im Februar 2003 gefundenen Larvendichten im Breiten-
bach mit den in Tabelle 3 aufgefiihrten Daten, so ist eine mittlere Larvendichte von 7400
bzw. 9400 Tieren pro Quadratmeter durchaus nicht ungewo6hnlich.

Tabelle 3: Larvendichten von Nemurella pictetii pro Quadratmeter an verschiedenen Fundorten. Abkur-
zungen: Feb = Larvendichte im Februar, Maximum = maximale Larvendichte (der betreffende Monat in
Klammern), n = Zahl der Parallelproben.

Land Gewisser Feb Maximum Bemerkungen Autoren

GB  Broadstone Stream 293 1323 (09) alle Substrate, n =40 HILDREW &
TOWNSEND (1982)

PL  Biata Przemsza- 14174 18365 (01)  submerse Makrophyten, Larven ~ FIALKOWSKI (1986)

Zufluss unter 1 mm Korperldnge nicht
beriicksichtigt, n="7?
DK  Quelle Ravnkilde 16785 29292 (08)  Moos, Erstlarven evtl. nicht LINDEGAARD &
berticksichtigt, n =10 THORUP (1975)

SK  Velky Javornik ca. 220 ca. 900 (12)  kiesiges Substrat und Detritus, KRrNO (1998)
n=2-3
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Das Vorhandensein einer grolen Bandbreite unterschiedlich groBer (alter) Larven, wie sie
Abbildung 4 dargestellt, ist fiir diese Art fiir einen groflen Zeitraum des Jahres typisch (vgl.
z. B. IVERSEN 1978, HILDREW et al. 1980, BROCK 1986, WOLF & ZwICK 1989, KRNO
1998, NESTEROVITCH & ZWICK 2003). Das hat seine Ursache in den flexiblen Lebens-
zyklen mit der Moglichkeit eines bivoltinen, vielleicht auch trivoltinen Lebensverlaufes.

In der Spalte ,,Voltinis.” der Tabelle 1 (S. 4) habe ich Daten aus der Literatur im Lichte der
experimentellen Befunde von WOLF & ZwICK (1989) interpretiert.
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2 Problemstellung und methodischer Ansatz

Das Ziel dieser Arbeit war es, Einblicke in mogliche Ursachen fiir die hohe Variabilitét in
der Lange des Lebenszyklus der Steinfliege Nemurella pictetii zu erhalten. Da diese Art
keine Diapausen zeigt und sie fast ihren gesamten Lebenszyklus in der Larvalphase
verbringt, miissen die Ursachen fiir die Differenzen in der Lebensdauer in dieser Entwick-
lungsphase zu finden sein. Die Unterschiede kommen dabei nicht nur innerhalb einer
Population, sondern auch zwischen Individuen eines Geleges vor.

Die mogliche genetische Unterscheidung mehrerer Kohorten wurde von SCHULTHEIS et al.
(2002) an der Steinfliege Peltoperla tarteri untersucht. Auch diese Art ist durch variable
Lebenszyklen gekennzeichnet. Die Autoren konnten jedoch keine genetische Variation
zwischen den einzelnen, sich unterschiedlich schnell entwickelnden Kohorten feststellen.
Der Genfluss zwischen ihnen war sehr hoch. Sie gehen deshalb davon aus, dass die
Larvalentwicklung innerhalb der Kohorten nicht genetisch fixiert ist.

Um die Steuerung der Lebenszyklen von Nemurella pictetii durch externe Faktoren zu
priifen, sollten die Reaktionen der Larven auf verschiedene Umweltbedingungen analysiert
werden. Zu diesem Zweck musste ein Mal3 gefunden werden, mit dem mdgliche Unter-
schiede in der Entwicklung quantifiziert werden konnten. Der 6kologische Einfluss eines
Faktors kann fast immer nur beurteilt werden, indem auf Experimente zuriickgegriffen
wird (SCHONBORN 1992, TOWNSEND et al. 2003). Nur in Experimenten —und speziell in
Laborexperimenten — ist es moglich, gezielt einzelne Faktoren zu verdndern und die
iibrigen Einflussgrofen konstant zu halten. Deshalb konzentrierten sich die Arbeiten zur
Klédrung der oben genannten Problemstellung auf die Durchfiihrung von Laborexperimenten.

In Anbetracht der Zahl moglicher Einflussfaktoren (sieche Abbildung 6), der oft komplexen
und sehr aufwendigen Versuchsbedingungen und der zur Verfligung stehenden Zeit war es
nicht moglich, in jedem Experiment den gesamten Lebenszyklus von N. pictetii zu ver-
folgen. Stattdessen beschrénkten sich die Versuche auf einen Ausschnitt der Larvalphase.
Durch diese Vorgehensweise sollte ein breiter Uberblick mdglicher larvaler Reaktionen auf
die verschiedenen Faktoren gewonnen werden. Durch den Versuchsaufbau, bei dem immer
mindestens zwei Gruppen von Larven verschiedenen Umweltfaktoren ausgesetzt wurden,
konnten Unterschiede hinsichtlich ihrer Entwicklung direkt verglichen werden.

Obwohl im Laufe der Larvalphase Verdnderungen des Wachstums (gemessen z. B. an
Kopfkapselbreite, Gewicht) und der Differenzierung (z. B. sichtbar in der Anlage von
Fliigelscheiden oder duBeren Geschlechtsmerkmalen) nicht immer mit der gleichen
Geschwindigkeit ablaufen miissen, sind sie doch fest miteinander verbunden. Allgemein
werden sie unter dem Begriff der Entwicklung zusammengefasst. Unter Entwicklung
werden damit sowohl quantitative (Wachstum) als auch qualitative Verdnderungen
(Differenzierung) des Individuums verstanden (WIGGLESWORTH 1961, ARGELL 1964,
ZISSLER 2003). In dieser Arbeit eriibrigt sich eine derart strenge Trennung. Vielfach
gestaltete es sich durch die schon beschriebenen Charakteristika der Larvalphase (vor
allem durch die vielen, nur bedingt unterscheidbaren Stadien) schwierig, geeignete Merk-
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male zur Beschreibung der Differenzierung zu finden. Meist wurden zur Charakterisierung
von Entwicklungsunterschieden daher Wachstumsmerkmale verwendet. Deshalb werden,
wenn nicht ausdriicklich darauf hingewiesen wird, die Begriffe Wachstum und Entwicklung
synonym gebraucht.

Lag das Interesse auf dem Nachweis moglicher prospektiver Anpassungsstrategien, wurde
auch ein Merkmal zur Beschreibung der Entwicklungsdauer verwendet. Ausgangspunkt fiir
die Verwendung dieser zusitzlichen Variablen waren die einigen Modellen (ABRAMS et al.
1996, ABRAMS & ROWE 1996) zugrunde liegenden Uberlegungen iiber die Beziehungen
der Merkmale ImaginalgroBBe, Entwicklungsgeschwindigkeit und Entwicklungsdauer. In
den Modellen wird angenommen, dass Organismen ihre Entwicklungsgeschwindigkeit und
ImaginalgroBe unabhingig voneinander den jeweiligen Erfordernissen flexibel anpassen
kdnnen.

Um Entwicklungsunterschiede zu beschreiben, wurden je nach Versuchsautbau die Merk-
male Kopfkapselbreite, Trockengewicht, die Dauer bestimmter Larvenstadien und die An-
zahl der Hautungen wihrend des Experimentes verwendet. Zur Charakterisierung der
Aktivitits- bzw. FraBBzeiten und intraspezifischer Konkurrenzsituationen wurde die in einer
bestimmten Zeit abgegebene Kotmenge zu Grunde gelegt. Die Dauer bestimmter Larven-
stadien diente der Charakterisierung der Entwicklungszeit. Dariiber hinaus fand die Uber-
lebensrate als MaB fiir den Entwicklungserfolg Verwendung.

Das Korpergewicht der Larven stellt grundsétzlich ein geeignetes Mall zur Analyse von
Wachstumsunterschieden dar. Jedoch kann mit ihm das Wachstum aquatischer Insekten-
larven nicht individuell oder kontinuierlich verfolgt werden. Grund ist anhaftendes Wasser,
welches die Messungen verfdlschen kann. Wird das Wasser entfernt, kann es durch Aus-
trocknung zu einer Schadigung der Organismen kommen. Kdrpergewichte konnen deshalb
nur am Versuchsende erfasst werden und ermoglichen einen Vergleich zwischen Gruppen
unterschiedlicher Behandlung. Werte vom Versuchsbeginn sind nur {iber eine separate
Startstichprobe zu erhalten.

Auch mit der Kopfkapselbreite der Tiere kdnnen Wachstumsunterschiede sehr gut be-
schrieben werden. Mit dieser Variablen konnen zudem auch individuelle Zuwiachse oder
das kontinuierliche Wachstum iiber einen bestimmten Zeitraum anhand wiederholter
Messungen verfolgt werden.

Durch die Erfassung der Anzahl der Hiutungen wéhrend des Versuches ist es ebenfalls
moglich, Riickschliisse auf das Wachstum der Tiere zu ziehen.

Die Variablen Larvenstadium am Versuchsende, Dauer eines bestimmten Larvenstadiums,
Kotmenge und Anzahl der Hautungen konnen lediglich in Versuchen genutzt werden, bei
denen éltere Larven verwendet werden. Wie im Abschnitt II 1.4.1 ausgefiihrt, ist es nur in
diesen Féllen moglich, das genaue Stadium und Geschlecht einer Larve zu bestimmen.
Durch die Verwendung der ersten drei Variablen konnen einzelne Stadien (auch geschlechts-
spezifisch) gezielt untersucht werden. Die Variable Larvenstadium am Versuchsende
eignet sich dartiber hinaus zur Beschreibung qualitativer Verdanderungen (Differenzierung).
Durch die GroBe der dlteren Tiere wird zudem die Handhabung vereinfacht.
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Bei umfangreichen Vorversuchen mit mehreren Tageslingen, Temperaturen, Larven-
dichten und deren Kombinationen wurden sehr variable Entwicklungsmuster festgestellt.
Dabei zeigte sich, dass die Entwicklungsgeschwindigkeit durch eine Vielzahl von Umwelt-
faktoren beeinflusst wird. Eine genaue Auftrennung der Einfliisse war hierbei nicht
moglich. Der sehr umfassende Ansatz musste deshalb zugunsten iibersichtlicherer
Versuche aufgegeben werden. In ihnen wurden nur ein bis zwei Umweltfaktoren veridndert.
Weiterfiihrende Ausfiihrungen zum Versuchsdesign finden sich im Kapitel Methoden-
iibersicht im Abschnitt Versuchsdesign und Datenanalyse (S. 32).

In der vorliegenden Arbeit wurden sowohl abiotische als auch biotische Umweltfaktoren
hinsichtlich ihrer moglichen Einfliisse auf die Entwicklung der Larven untersucht. In
Abbildung 6 sind diese Faktoren dargestellt.

[ Temperatur } [ Photoperiodik ]

E "

[Entwicklungsgeschwindig keit]

b x

[Intraspez. Konkurrenz] [ Nahrungsqualitat ]

Abbildung 6: Schema der Faktoren, deren Auswirkungen auf die Entwicklungsgeschwindigkeit der
Larven von Nemurella pictetii durch Experimente untersucht wurden.
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11l Methodenubersicht

1 Versuchsaufbau

Dieser Abschnitt widmet sich nur dem generellen Aufbau der Versuchsanlagen. Die unter-
schiedlichen Fragestellungen in den einzelnen Experimenten machten es notwendig, die
Versuchsbedingungen speziell an die jeweiligen Anforderungen anzupassen. Diese Modi-
fikationen werden —um Ubersichtlichkeit zu wahren — im Kapitel IV in den entspre-
chenden Abschnitten beschrieben.

Einen Vergleich verschiedener methodischer Ansitze zur Larvenhilterung gab MARTEN
(1987). Er verwendete drei Hélterungsmethoden (unbeliiftete Petrischalen, mit Druckluft
beliiftete PVC-Dosen, in einer Sprinklerrinne positionierte Dosen) und konnte zeigen, dass
es je nach Halterungsbedingung zu erheblichen Unterschieden sowohl in den Wachstums-
als auch in den Uberlebensraten kommen kann. MARTEN vermutete als Ursache fiir diese
Differenzen eine Verschlechterung der Wasserqualitdt durch Stoffwechsel-Endprodukte.
Daher galt es, im Versuchsaufbau besonders auf eine einheitliche und gute Wasserqualitit
in allen Replikaten zu achten.

1.1  Durchfluss-Versuchsanlage

Allgemeiner Aufbau

Die Versuchsanlage musste mehreren Anforderungen geniigen. In ihr sollten einerseits die
Temperatur und Wasserqualitdt fiir alle Versuchseinheiten identisch gehalten werden,
andererseits andere Faktoren (z. B. Photoperiodik) gezielt verdndert werden koénnen. Das
konnte mit einem Flie3-System und mehreren, in sich abgeschlossenen gréf8eren Einheiten
erreicht werden (sieche Tabelle 4 und Abbildung 7). Das Wasser wurde in einem zentralen
Wasserreservoir (100 1 Fassungsvermodgen) temperiert und durch Beliiftung mit Sauerstoff
angereichert. In Reservoir befand sich eine Pumpe, die einen kontinuierlichen Wasserstrom
zu den Versuchseinheiten erzeugte. Die einzelnen Versuchseinheiten standen in lichtdicht
verschlieBbaren Behéltern (lichtdichte Einheiten). Als Schlauchsystem dienten handels-
iibliche Aquarienschlduche mit einem Innendurchmesser von 12 mm. Kurz vor den
Versuchseinheiten reduzierte sich der Durchmesser auf 6 mm.

Tabelle 4: Ubersicht der in der Durchfluss-Versuchsanlage verwendeten Geréte.

Gerit Hersteller Typ Spezifikation
Tauchpumpe Oase Nautilus 4000 65 1 min”', max. Wassersiule 3.9 m
Eintauchkiihler Huber TC40-Reihe mit externem Temperaturfiihler (Pt100)
Membranpumpe Scheco M2K3 350 1 h!
Leuchtstoffrohre Osram Biolux 18 W, 1100 Im

Datenlogger Grant 1250 series mit externen Thermoelementsonden
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Abbildung 7: Schema der Durchfluss-Versuchsanlage in der Aufsicht mit einer méglichen Anordnung
einzelner Versuchseinheiten.

In der groBBen Mehrzahl der Experimente sah der weitere Aufbau folgendermafen aus. Das
Wasser stromte durch die mit einem Gazefenster versehenen Versuchseinheiten (siehe
IIT 1.3.3, Seite 18), sammelte sich in den lichtdichten Einheiten und floss von dort wieder
in das zentrale Wasserreservoir zurlick. Bei Bedarf konnte jedoch auch der Wasserspiegel
in den lichtdichten Einheiten angehoben und so ein temperierbares Wasserbad geschaffen
werden. Auf diese Weise war es beispielsweise moglich, auch Versuchseinheiten ohne
Wasserdurchlauf (siehe III 1.3.1 und III 1.3.2) bei konstanten Temperaturen speziellen
Photoperioden auszusetzen. Fiir die Experimente standen drei Anlagen dieses Typs zur
Verfiigung, so dass auch Versuche mit unterschiedlichen Temperaturbedingungen durch-
gefiihrt werden konnten.

Bestrahlungsstérke

Die Bestrahlungsstirke in den einzelnen Versuchseinheiten konnte mit Hilfe eines ,,Fiber
Light Meters* der Firma Illuminova AB mit 3 mm Lichtleiter und sphérischer Kugel als
Anzahl der pro Flicheneinheit auftreffenden Photonen im Wellenldngenbereich zwischen
400 und 700 nm bestimmt werden. Sie betrug in den Versuchseinheiten unterhalb des
Wasserspiegels ca. 30 pE m™ s

Photoperiodik

Je nach Fragestellung der einzelnen Experimente wurde mit unterschiedlichen Tagesldngen
gearbeitet (die Begriffe Photoperiodik und Tageslinge werden im folgenden synonym
benutzt). Die Mehrzahl der Versuche fand unter Langtagbedingungen statt (16 h Licht:
08 h Dunkelheit). In einigen Experimenten wurde auch Tag-Nacht-Gleiche (12:12) oder
Kurztag (08:16) angewandt.
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Wassertemperatur

Fiir die Kiihlung des Wassers kamen Eintauchkiihler zum Einsatz. Verwendung fanden
dabei entweder Gerite neuerer Bauart mit digitaler Temperaturanzeige und Einstell-
moglichkeit oder éltere Gerite, bei denen das grob arbeitende Drehpotentiometer durch ein
10-Gang-Wendel-Prizisions-Drahtpotentiometer ersetzt worden war. Dadurch war es mog-
lich, das Wasser auf etwa + 0.2 °C genau zu temperieren. Die Wassertemperatur wurde
mittels Datenlogger (siehe Tabelle 4) in 10-miniitigen Intervallen kontrolliert.

Wasserqualitat

Das verwendete Wasser stammte aus dem unteren Abschnitt des Breitenbaches nahe der
sogenannten Emergenzfalle Haus B (eine Karte findet sich beispielsweise in Cox 1990a).
Nachfolgend sind einige chemische Wasserparameter aufgefiihrt. Sie stammen aus lang-
jahrigen Aufzeichnungen der Limnologischen Fluss-Station (H.-H. SCHMIDT) und sind in
MARXSEN et al. (1997) und REIDELBACH (1994) wiedergegeben. Der Breitenbach zeichnet
sich durch seine geringe lonenkonzentration aus. So betrigt beispielsweise die Leitfahig-
keit bei 25 °C nur etwa 140 - 190 pS cm™. Dies hat seine Ursache im geologischen Unter-
grund aus Bundsandstein. Die Ammonium-, Nitrat- und Phosphatkonzentrationen sind
ebenfalls gering und bewegen sich in einem Bereich von ca. 0.03 mg 1" (Ammonium-N),
0.6-1.3 mg 1" (Nitrat-N) bzw. 0.02 - 0.045 mg I"' (geloster reaktiver Phosphor). Der pH-Wert
des Baches schwankt nur unwesentlich um 7.

Bei jedem Wasserwechsel wurde etwa die Hilfte des Wassers im zentralen Reservoirs aus-
getauscht (50 1). Das neu verwendete Wasser war zuvor gefiltert worden (Maschenweite:
100 pm) und hatte sich im Laufe eines Tages auf die entsprechende Temperatur abgekiihlt
bzw. erwdrmt. Stichprobenartige Kontrollen zu Beginn der Versuchsreihe zeigten bei
Wasserwechsel-Intervallen von einer Woche keine Verschlechterung der Wasserqualitit
innerhalb und zwischen den Anlagen im Laufe der Versuchszeit (gepriift iiber Leitfahig-
keit, Ammonium-, Nitrat- und Phosphatkonzentration).

Durchfluss

Der von der Tauchpumpe erzeugte permanente Wasserstrom konnte an der Pumpe und
noch einmal separat an den lichtdichten Einheiten geregelt werden. Er war zwischen den
einzelnen Schlauch-Versuchseinheiten relativ konstant und betrug ca. 150 - 200 ml min™.
Damit ergab sich beispielsweise fiir die am héufigsten verwendete Versuchseinheit (VE
Nr. 3, sieche Tabelle 5 auf S. 18) theoretisch ein vollstindiger Wasseraustausch innerhalb
von ein bis zwei Minuten.

1.2  Sprinkler-Versuchsanlage

Diese Anlage fand ausschlieBlich fiir den Versuch ‘Mittleres Wachstum und Larvendichte’
Verwendung (sieche Abschnitt IV 2.3, S. 71). Der prinzipielle Aufbau entsprach dem des
Durchfluss-Systems. Die Anlage bestand aus einem Wasserreservoir (251) und einem
Rohrsystem mit einem Durchmesser von 15 mm, in dem in regelméfBigen Abstinden 2 mm
breite Bohrungen eingebracht waren. Eine Aquarienpumpe (Eheim, Typ 1026; 11.8 1 min™")
beforderte das Wasser aus dem Reservoir in das Rohrsystem. Von dort stromte es iiber im
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Deckel und an den Seiten eingearbeitete Gazefenster durch die Versuchseinheiten hindurch
und floss iiber eine Wanne passiv in das Sammelgefall zuriick. Eine Abbildung und néhere
Beschreibungen des von P.ZWICK entwickelten Systems finden sich bei ZWICK &
TESLENKO (2002) bzw. bei ZWICK & HOHMANN (2003). Die Bestrahlungsstirke in den
einzelnen Versuchseinheiten unterhalb des Wasserspiegels entsprach etwa 4 uE m™ s™.

1.3  Versuchseinheiten

Je nach Fragestellung konnten unterschiedliche Versuchseinheiten (VE) in den Versuchs-
anlagen verwendet werden. Der Boden der Versuchseinheiten wurde, mit Ausnahme der
Becher-Versuchseinheiten, mit Sandpapier (800 Korner pro cm?) aufgeraut. Das erwies sich
fiir die Fortbewegung der Larven als absolut ausreichend. Auf Bodensubstrat konnte
deshalb verzichtet werden. In den Versuchseinheiten lieen sich einzelne Tiere oder kleine
Gruppen beobachten.

1.3.1 Futterwahl-Versuchseinheit

Die Futterwahl-Versuchseinheiten wurden aus Muffenstopfen von Kanalrohren hergestellt
(Abbildung 8, links und Tabelle 5, Nr. 1). Die unterschiedlichen Futterarten befanden sich
in gleichen Abstinden voneinander auf Tonkacheln, die auch fiir die Biofilm-Zucht
Verwendung fanden (néheres im Abschnitt III 3.2, S. 21). In das Zentrum der Versuchs-
einheit konnte ein Plexiglasrohr mit einem Innendurchmesser von 4 cm platziert werden.
Es diente der Aufnahme der Larven vor dem eigentlichen Versuchsbeginn. Dadurch war
gewihrleistet, dass einerseits alle Larven zeitgleich freigegeben werden konnten und
andererseits alle Larven den gleichen Ausgangspunkt und damit die gleichen Entfernungen
zu jeder angebotenen Futterart besalen.

1.3.2 Becher-Versuchseinheit

Die Becher-Versuchseinheiten bestanden aus zwei ineinander geschobenen und nach unten
konisch zulaufenden Gefdflen (Joghurtbecher), in denen der Boden des inneren Gefél3es
aus Gaze bestand (Abbildung 8, Mitte und Tabelle 5, Nr. 2).

1.3.3 Schlauch-Versuchseinheit

Die Schlauch-Versuchseinheiten zeichneten sich durch einen fest schlieBenden Deckel aus,
durch den der Schlauch fiir die Wasserzufuhr hindurchfiihrte (Abbildung 8, rechts und
Tabelle 5, Nr. 3). Sie besallen einen Gazeabfluss, sodass das Wasser iiber die lichtdichte
Einheit wieder in das Zentralgefal3 zuriickstrémen konnte.

1.3.4 Gaze-Versuchseinheit

Die Gaze-Versuchseinheiten (Tabelle 5, Nr. 4), die ausschlieBlich in dem auf Seite 17 be-
schriebenen Sprinkler-System Verwendung fanden, glichen den Schlauch-Versuchs-
einheiten. Es fehlte lediglich der Schlauch fiir den Wasserzufluss. Stattdessen befand sich
im Deckel ein Gazefenster, durch das das Wasser in die Versuchseinheit flieBen konnte.

Tabelle 5: Ubersicht der verwendeten Versuchseinheiten (VE) mit naheren Angaben zu GroRe, Wasser-
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volumen und Maschenweite der Gazedffnung.

Nr. Beschreibung (Material) Abmessungen

Grundfliche Wasservolumen

Maschenweite

am Boden [cm] ca. [cm?] ca.[ml] Gaze ca. [um]
1 Futterwahl-VE (PVC) &=19.2 290 900 -
2 Becher-VE (PP) = 55 24 170 1500
3 Schlauch-VE (PP) 10.5x 5.5 58 260 80
4 Gaze-VE (PP) 45x%x4.5 20 70 80
//©
4
________ @ Rohr fiir die Larvenzufiihrung
@ Futterflache
@ Gazeboden
Kontrolle (@) fest schlieRender Deckel
@ @ Gazeablauf
®

Wasserzulauf

Abbildung 8: Schemata der verwendeten Versuchseinheiten: Links méglicher Aufbau einer Futterwahl-
VE (Aufsicht), in der Mitte Becher-VE (Langsschnitt) und rechts Schlauch-VE (L&ngsschnitt). Die Abbil-

dungen sind nicht im gleichen Mafstab gezeichnet.
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2 Larven-Material

Die fiir die Experimente erforderlichen Tiere wurden aus den nachfolgend aufgefiihrten
drei oOrtlichen Vorkommen entnommen. Dabei fanden vorzugsweise Larven aus der
Population unterhalb der Breitenbachquelle (siche Abschnitt 2.3) Verwendung. Nur in
zwei Féllen, in denen die erforderlichen Larven zu Versuchsbeginn nicht in ausreichender
Anzahl oder Gréfle im Breitenbach zur Verfiigung standen, wurde auf die anderen beiden
Vorkommen zuriickgegriffen. In den folgenden Abschnitten sollen die Entnahmeorte kurz
charakterisiert werden.

2.1 Sambach

Der Sambach (Sa) ist ein kleiner westseitiger Fuldazufluss, der iiber den Wiesbach in die
Fulda entwissert. Die Larven wurden etwa 1 km oberhalb der Ortschaft Sassen in einem
Abschnitt entnommen, in dem der Bach einen nicht mehr genutzten und abgelassenen
Fischteich durchfloss (50°43.5” Nord, 09°31.5” Ost, 300 m iiber NN)l. Auf dem schlam-
migen Untergrund fehlte die Wasser- und Sumpfvegetation fast vollstindig. Im Laufe des
Jahres kam auf dem Teichgrund tiberwiegend Lysimachia vulgaris auf, daneben aber auch
andere Vertreter von Rohrichten, Erlenbriichen und feuchten Wiesen. Sie beschatteten und
tiberwuchsen den Bachlauf vollstiandig.

2.2 Fulda

Die als amtliche Fuldaquelle gefiihrte Quelle befindet sich in der Rhén auf dem Siidhang
der Wasserkuppe in einer Hohe von ca. 830 m iiber NN (50°29.5° Nord, 09°57° Ost)*. Sie
ist in Beton gefasst, geht aber bald in einen Quellsumpf iiber (vgl. NESTEROVITCH &
ZWICK 2003, BREHM 1975). Die Entnahmestelle (im weiteren Verlauf mit Fd bezeichnet)
befand sich ca. 100 m unterhalb des Quellaustrittes. Die dort ausgeprigte Staudenflur
wurde von Filipendula ulmaria dominiert.

2.3  Breitenbach

Stellvertretend fiir die zahlreichen, ausfiihrlichen Beschreibungen des Breitenbaches (Btb)
seien hier die Arbeiten von RINGE (1974), MARXSEN (1980), KocH (1990) und BREHM &
MEUERING (1996) genannt. Die Entnahmestelle der Larven befand sich im mittleren Ab-
schnitt des Baches, direkt unterhalb des Quellablaufes der sogenannten Hermelinquelle
(50°39.5” Nord, 9°38” Ost, 280 m iiber NN)* bis zur Vereinigung mit dem Aspegraben
(vgl. Cox 1990a, BREHM & MEUERING 1996). Die Vegetation dieses Abschnittes setzte
sich hauptséchlich aus Galium palustre und Epilobium obscurum zusammen. Der Unter-
grund bestand aus steinigem, sandigem, aber auch schlammigem Substrat.

! Kartengrundlage: (HESSISCHES LANDESVERMESSUNGSAMT 1998a).
2 .

Kartengrundlage: (HESSISCHES LANDESVERMESSUNGSAMT 1998c¢).
3 Kartengrundlage: (HESSISCHES LANDESVERMESSUNGSAMT 1998b).
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3 Futteraufbereitungen

3.1 Erlenblatter

Darreichung und die Vorbehandlung der Erlenbléatter (Alnus glutinosa) wurden im Verlauf
der Arbeit den wachsenden Anforderungen angepasst.

Labormaterial: Zu Beginn der Versuchsreihe wurde aus jedem Blatt eine konstante Fliche
(A = 11.15 cm?) ausgestochen, wodurch die Blattfldche in den einzelnen Versuchseinheiten
gleich gehalten werden konnte. Die Blatt-Chips wurden vor der Verfiitterung fiir zwei
Wochen in beliiftetem Breitenbachwasser bei 12 bis 16 °C im Dunkeln inkubiert
(konditioniert). Dadurch sollte eine Auswaschung 16slicher Substanzen und die Besiedlung
durch Mikroorganismen gewihrleistet werden (z. B. KAUSHIK & HYNES 1971,
BARLOCHER 1985, HIEBER & GESSNER 2002). Die Futterqualitit wird dabei vor allem
durch die Besiedlung mit Pilzen und Bakterien erhoht (z. B. BARLOCHER & KENDRICK
1973, RossI 1985, ARSUFFI & SUBERKROPP 1985). Die frisch gefallenen Blétter waren im
Herbst gesammelt und an der Luft getrocknet worden. Es wurden nur die weicheren
Schattenblétter genutzt. Pro Versuchseinheit fand ein solcher Blatt-Chip Verwendung
(Zuordnung zufillig).

Freilandmaterial: In einem spiteren Versuch wurde die GroBle der einzelnen Blattchips
drastisch verringert und die Anzahl pro Versuchseinheit erhoht (15 Stiick pro VE). Damit
sollten mogliche Unterschiede im Blattmaterial sowie in der mikrobiellen Besiedlung
(CHAMIER & DIXON 1982, CHAMIER et al. 1984) und damit in der Futterqualitit ausge-
glichen werden. Die Blitter stammten aus dem Rohrwiesenbach. (Der Rohrwiesenbach
verlduft nérdlich der Ortschaft Schlitz und wird in BREHM & MEIERING 1996 ausfiihrlich
vorgestellt.) Sie wiesen visuell den gleichen Konditionierungsgrad auf (dunkel verfarbt,
mit Aufwuchs iiberzogen, aber noch nicht sichtbar zersetzt). Nach vorsichtiger, aber
griindlicher Reinigung von eventuell anhaftenden Insektenlarven wurden mittels eines
Korkbohrers Blattchips mit einem Durchmesser von 1.5 cm ausgestochen (A ~ 1.77 cmz).
Die Zuordnung der Blattchips zu den einzelnen Versuchseinheiten erfolgte wiederum
zufillig.

3.2 Biofilm

Der Begriff Biofilm beschreibt die Gesamtheit des Aufwuchses fester Oberflachen in
Gewissern (Lock 1993, BOHLE 1995, WETZEL 2001). Er umfasst Bakterien, Pilze, Algen
und eine damit assoziierte Meiofauna. Weiterhin wird hierzu auch der Feindetritus gezéhlt,
der sich auf dem von den Mikroorganismen gebildeten Gertlist anlagert. In dieser Arbeit
wird der Begriff Biofilm zur Beschreibung einer von Algen dominierten epilithischen
Aufwuchsgemeinschaft verwendet.

Als Aufwuchsfliache fiir den Biofilm dienten im Breitenbach exponierte flache, unglasierte
Tonkacheln mit einer Kantenldnge von 5 x 5 cm und einer Hohe von 0.5 cm (BECKER et al.
1997). Diese kiinstlichen Substrate wurden verwendet, da durch ihre einheitliche Ober-
flichenstruktur die Heterogenitit der Aufwuchsgemeinschaft reduziert wird (LAMBERTI &
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RESH 1985). In Kombination mit ihrer konstanten Oberfliche war es dadurch moglich,
einen verhiltnismifig einheitlichen Futterfaktor zu gewihrleisten. Zum Vergleich des
Biofilms zwischen den einzelnen Kacheln wurden die Pigmentkonzentration und das
aschefreie Trockengewicht bestimmt (zur Methodik und einer beispielhaften Nahrungs-
situation wéhrend eines Versuches sieche Abschnitt 111 4.2.2, S. 28). Im Gegensatz zur
Blattnahrung war es daher moglich, iiber alle Faktorstufen und Replikate hinweg gleich-
bleibende Futterbedingungen zu gewihrleisten. Dariiber hinaus handelt es sich bei Biofilm
um eine qualitativ hochwertige Nahrungsquelle (ANDERSON & CUMMINS 1979). Nachdem
in Futterwahlversuchen (Abschnitt 1V 2.1, S.53) zudem festgestellt wurde, dass
Nemurella pictetii Biofilm gegeniiber Erlenblittern bevorzugt, fand diese Nahrung in den
weiterfithrenden Experimenten fast ausschlielich Verwendung.

Je zwolf Tonkacheln wurden auf einer Plexiglas-Platte, die mit einem Rahmen aus diinnen
Leisten umfasst war, fixiert. Auf diese Weise war nur noch ihre obere, raue Seite zugédng-
lich. Die Platten wiederum befanden sich in Plexiglas-Rinnen (Lénge ca. 3 m, Breite ca.
23 cm), die iiber dem Wasserspiegel im Mittellauf des Breitenbaches installiert waren. Uber
Rohrsysteme (HT-Abfluss-Rohre, Durchmesser 7 cm), deren Offnungen sich oberhalb der
eigentlichen Anlage befanden, konnte ein kontinuierlicher Wasserfluss erreicht und die
Kacheln einige Zentimeter mit Wasser {liberstromt werden. Diese von D. A. MENZLER und
G. BECKER (unpubliziert) konstruierten Rinnen zeichneten sich dadurch aus, dass durch
eine vorgeschaltete Sandfalle und einen engmaschigen Gazekorb die Sedimentation fein-
kornigen Materials und die Besiedlung durch Weidegédnger auf dem Biofilm weitgehend
unterbunden werden konnten. Je nach Stromungsbedingungen mussten Sandfalle und
Gazekorb ein- bis mehrmals wochentlich gereinigt werden. Auf den Kacheln selbst wurden
bei Bedarf mit einem handelsiiblichen Flachpinsel vorsichtig anhaftendes feines Sediment
oder Insektenlarven entfernt. Um mogliche Unterschiede in den Stromungs- oder
Néhrstoffbedingungen auszugleichen, wurde die Reihenfolge der einzelnen Platten
innerhalb der Rinnen wochentlich geéndert. Die Expositionszeit variierte je nach Jahreszeit
sowie Versuchsanordnung und betrug bis zu zwolf Wochen. In dieser Zeit hatte sich ein
makroskopisch sehr deutlich sichtbarer Belag gebildet, der iiberwiegend aus Blaualgen
bestand.

Vor der Nutzung wurde von jeder Kachel eventuell an der Unterseite oder an den Kanten
anhaftender Biofilm vorsichtig entfernt. Die Zuordnung der Kacheln zu den einzelnen
Versuchseinheiten erfolgte zufdllig. Wenn nicht ausdriicklich anders erwéhnt, befanden
sich immer zwei von ihnen (Futterfliche: 50 cm?) in einer Versuchseinheit. In einigen Ex-
perimenten wurden die Futterkacheln tiglich ausgetauscht. Der damit verbundene hohe
Bedarf konnte nur gedeckt werden, indem die einzelnen Kacheln mehrfach verwendet
wurden. Dazu wurden sie randomisiert wieder in der Rinnenanlage exponiert und nach ca.
einer Woche erneut verwendet. Zu einer Abnahme der Biomasse wihrend des Versuchs —
gemessen iiber die Pigmentkonzentration und das Trockengewicht — kam es dabei nicht.
Die tiglich aufgenommene Futtermenge war so gering, dass es durch die anschlieBende
einwdchige Expositionszeit sogar zu einer Zunahme des Biofilms kam.
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4 Mess- und Analysemethoden

4.1  Messungen an den Larven

41.1 Larvenstadium

Wie bereits im Kapitel II (S. 6) erwdhnt, sind die letzten fiinf Larvenstadien vor der Imaginal-
hiutung durch die Anlage von Fliigelscheiden zu unterscheiden. In Abbildung 9 sind die
Ausprigungen der Fliigelanlagen in den einzelnen Stadien in ihrer idealen Form darge-
stellt. Die Nummerierung dieser Stadien erfolgt von den é&lteren hin zu den jiingeren
Larven. Dabei wird die letzte Larve vor der Imaginalhdutung mit La,, die vorletzte Larve
mit La, | usw. gekennzeichnet. In Féllen, in denen keine eindeutige Zuordnung zu einem
dieser fiinf Stadien moglich schien, wurden entsprechend gekennzeichnete Zwischenstufen
eingeschoben. Beispielsweise steht die Abkiirzung La, ;s fiir Tiere, die nicht eindeutig
dem vorletzten oder drittletzten Larvenstadium zugeordnet werden konnten.

I-an—4 Lan—3 Lan—2

Abbildung 9: Entwicklung der Flugelanlagen in den letzten fiinf Larvenstadien bei Nemurella pictetii;
MaRstabsangabe: 2 mm (nach P. Zwick, unverdffentlicht).

4.1.2 Dauer eines Larvenstadiums

Fiir die Analyse der Dauer eines Larvenstadiums war eine genaue Stadienzuordnung not-
wendig. Deshalb kamen daflir nur die im vorigen Abschnitt genannten fiinf letzten
Larvenstadien in Betracht. Die Hélterung der Tiere erfolgte einzeln und es fanden tagliche
Kontrollen moglicher Hiutungen statt. Nachdem sich die Larven nach Versuchsbeginn
einmal gehdutet hatten, konnte die Linge der nun folgenden Larvenstadien protokolliert
werden.

4.1.3 Hautungsverhaltnis

Das Héutungsverhiltnis (HV) gibt die mittlere Anzahl von Hautungen pro Larve und
Woche an. Es wurde berechnet als Quotient aus der Gesamtzahl der H&éutungen pro
Versuchseinheit und der Summe der Anzahl der Larven wéhrend der wochentlichen
Kontrollen und fand in einem Experiment zur Charakterisierung der Entwicklungsge-
schwindigkeit Verwendung. Ein Beispiel soll die Berechnung verdeutlichen. Wahrend des
Versuchs, der sich tiber fiinf Wochen erstreckte, fanden 17 Hautungen in einer Versuchs-
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einheit statt. Pro Versuchseinheit wurden fiinf Larven gehéltert. In der zweiten Woche kam
es zum Tod einer Larve. Das Hautungsverhéltnis ergab sich deshalb folgendermalien:

V= 17 =0.81
5+4+4+4+4)

Trotz des Larvenausfalls wiahrend des Versuchs war damit die Vergleichbarkeit zwischen
den Replikaten gewéhrleistet.

4.1.4 Geschlecht

Ahnlich der Differenzierung der Fliigelscheiden beginnt auch die Ausbildung #duBerer
Geschlechtsmerkmale in den letzten Larvenstadien. Sie zeigt sich besonders auffallig bei
den minnlichen Tieren. Bei ihnen findet eine schrittweise Verldngerung der Paraprocte
statt. Eine Darstellung der Entwicklung in den letzten drei Larvenstadien findet sich bei
ZWICK (1991). Nach eigenen Beobachtungen kénnen auch Larven der Stadien La,.; und
La,4 den Geschlechtern zugeordnet werden. Die beginnende Differenzierung ménnlicher
Larven ist in diesen beiden Stadien durch den spitzen Zulauf der Paraprocte am distalen
Ende erkennbar.

415 Kopfkapselbreite

Die Kopfkapselbreite (KKB), gemessen als Abstand zwischen den Augen-Auflenseiten, hat
gegeniiber anderen Groflenmaflen den grofen Vorteil, dass der mdgliche Messfehler auf
ein Minimum beschrinkt bleibt. Bei der Vermessung der Koptkapselbreite wird zum einen
der Umstand genutzt, dass sich die groBen, runden Komplexaugen seitlich am Kopf
befinden und zum anderen, dass die Kopfkapsel sklerotisiert und deshalb hart und nicht
dehnbar ist. Im Gegensatz dazu birgt die Vermessung der Gesamtlédnge der Insekten einen
groBeren Fehler. Durch das Vorhandensein elastischer Membranstreifen zwischen den
Abdominalsegmenten koénnen die Tiere aktiv (beispielsweise bei Gefahr) ihr Abdomen
kriimmen oder einziehen. Die Kopfkapselbreite verdndert sich dem gegeniiber nur bei den
einzelnen Hiutungen (ZWICK 1982).

Die Aufnahme der Kopfkapselbreite erfolgte an totem und lebendem Material. Die Ver-
messung lebender Tiere bot den Vorteil, StartgroBen und damit individuelle Zuwéchse der
einzelnen Larven zu erhalten oder das Wachstum wihrend des Versuchs verfolgen zu
konnen. Die Larven wurden dafiir in einem den Versuchstemperaturen entsprechenden
Wasserbad mit Kohlendioxid narkotisiert (Methodik nach P.Zwick). Diesem Zweck
diente ein Wassersprudler (AquaBar), so dass Wasser aus der Versuchsanlage zur Anrei-
cherung mit CO, genutzt werden konnte. Die Tiere erwachten nach der Uberfiihrung in die
Versuchsanlagen rasch wieder. Eine Beeinflussung in ihrem Verhalten und ihrer Entwick-
lung konnte nicht festgestellt werden. Am Versuchsende oder fiir separate Start-Stichproben
wurden die Larven einzeln in Reaktionsgefdfle mit einem Inhalt von 1.5 ml {iberfiihrt und
bei - 20 °C bis zur weiteren Verwendung gelagert. Zur Vermessung und — wenn mdoglich —
der Bestimmung des Larvenstadiums und des Geschlechtes, wurden sie fiir kurze Zeit
aufgetaut.
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Fiir die Vermessung der Kopfkapselbreite kamen zwei Apparaturen zum Einsatz. Anfangs
wurde mit einem Digitalisiertablett, spiater mit digitalen Aufnahmen und anschlieBender
Auswertung am PC gearbeitet.

Digitalisiertablett

Die Messungen erfolgten mit Hilfe des Stereomikroskops M5 (Wild) mit Zeichentubus und
des Digitalisiertabletts Numonics 2200 (Numonics). Uber eine im Mauscursor des Digitali-
siertabletts vorhandene Leuchtdiode, die liber den Zeichenspiegel in den rechten Strahlen-
gang des Stereomikroskops eingespiegelt wurde, konnte die Kopfkapselbreite der Tiere
abgefahren werden. Durch Klicken der Cursortaste an den Auflenkanten der Kopfkapsel
wurde ihre Liange registriert. Die Steuerung des Digitalisiertabletts erfolgte iiber einen ange-
schlossen PC mit Hilfe eines Kurvenmessprogramms (Original H.-J. KRAMBECK, verdndert
von P. NEUMANN und M. OBACH). Eine Eichung erfolgte fiir jede Vergro3erung mit einem
Objektmikrometer der Firma Leica (ausfiihrliche Darstellungen in NEUMANN 1989,
REIDELBACH 1994, WERNEKE 1997). Umfangreiche Aussagen liber mogliche Messfehler
und ihre GroBenordnung macht REIDELBACH (1994, siehe auch Abschnitt ‘Vergleich der
beiden Messmethoden hinsichtlich ihrer Messfehler’). Fiir die weiteren Berechnungen
wurde der Mittelwert aus fiinf Messungen genutzt.

PC-Kamera

Bei dieser Messmethode wurde das Stereomikroskop MZ 6 (Leica Microsystems) mit
Zeichentubus verwendet. Auf diesem befand sich eine an einen Computer angeschlossene
PC-Kamera (ToUcam PRO, Philips). Die Kamera ermoglichte Aufnahmen mit einer Auf-
16sung von 640 x 480 Bildpunkten.

Das Erstellen digitaler Fotos der Koptkapsel bot den Vorteil, dass die Bilder archiviert und
spéter mit einem von M. OBACH entwickelten Mess-Programm am PC ausgewertet werden
konnten. Mit dessen Hilfe konnten alle Dateien im jpeg-Format innerhalb eines Verzeich-
nisses genutzt werden. Ein Mauszeiger-Fadenkreuz erméglichte die Erfassung des Augen-
abstandes, indem die Auflenkanten angeklickt wurden. Zunichst war es jedoch notig, eine
Kalibrierungsdatei, auf der eine genormte Strecke abgebildet war, zu laden, eine
Kalibrierungseinheit festzulegen und die dargestellte Strecke zu vermessen. Die dafiir
notwendige Aufnahme wurde von einem Objektmikrometer der Firma Leica gemacht. Im
Anschluss konnten fiir alle weiteren Fotos des Verzeichnisses beliebig viele Messungen
vorgenommen werden. Die Ergebnisse wurden protokolliert und automatisch als Textdatei
im jeweiligen Arbeitsverzeichnis gespeichert.

Eventuell auftretenden Messfehlern durch Verdnderung der Fokusebene (z. B. beim
Messen unterschiedlich groBer Tiere oder durch unterschiedliche Lage der Tiere in den
Mess-Schalen) wurde nachgegangen. Dazu wurden die Abweichungen genormter Strecken
bei zwolf unterschiedlichen Hohen und einem Gesamt-Hohenunterschied von knapp 8 mm
analysiert. Es war keine Tendenz hinsichtlich einer Verzerrung der Ergebnisse erkennbar.
Die maximale Streubreite betrug 0.3 %. Hinsichtlich des allgemeinen Messfehlers sei auf
die Ausfithrungen im nichsten Abschnitt verwiesen. Fiir die weiteren Berechnungen war es
ausreichend, den Mittelwert aus drei Messungen zu verwenden (siche Tabelle 6, b).
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Vergleich der beiden Messmethoden hinsichtlich ihrer Messfehler

Die zwei vorgestellten Methoden zur Messung der Kopfkapselbreite wurden hinsichtlich
threr Messfehler und Vergleichbarkeit gegeniibergestellt. Verwendung fanden dafiir Dauer-
préparate zweier Plecopteren-Larven (Nemoura, Leuctra), deren Kopftkapselbreiten in einem
Bereich von ca. 0.45 bis 1.0 mm lagen. An jedem Priparat wurden je fiinf Messungen
vorgenommen und daraus die Streubreiten errechnet, die in Tabelle 6 (a) als prozentuale
Abweichungen angegeben sind.

Die Werte fiir das Digitalisiertablett stimmten mit den Angaben von REIDELBACH (1994)
fiir diese Apparatur {iberein. Ahnliche Messfehler ergaben sich auch fiir die PC-Kamera.
Vergleicht man beide Methoden, so zeigten sich im Mittel Abweichungen von rund einem
Prozent (Tabelle 6, c).

Tabelle 6: Vergleich der Messfehler der beiden Methoden zur Messung der Kopfkapselbreite. Aufgefiihrt
sind (a) die mittlere prozentuale Streubreite von je fiinf Messungen an einer Larve, (b) die mittlere
prozentuale Abweichung der Mittelwerte bei der Verwendung von drei im Vergleich zu funf Messwerten
(Mittelwert der finf Messwerte wurde gleich 100 % gesetzt) und (c) die mittlere Abweichung der beiden
Messmethoden untereinander (bei je flinf Messungen), n = 61.

Grafiktablett PC-Kamera (c) Vergleich der zwei Mess-
methoden untereinander
(a) 0.54 0.57 1.01
(b) 0.09 0.06

Es kann davon ausgegangen werden, dass sich die einzelnen Messfehler-Arten nicht
addieren, sondern sich zufallsbedingt gegenseitig autheben (vgl. REIDELBACH 1994). Der
Gesamt-Messfehler diirfte dementsprechend sehr gering ausfallen.

4.1.6 Kopfkapselbreite-Zuwachs

Der Kopfkapselbreite-Zuwachs (KKB-Zuwachs) beschreibt den individuellen Zuwachs
jeder einzelnen Larve. Dazu fanden sowohl Vermessungen der Kopfkapseln am Versuchs-
beginn als auch am Versuchsende jeder einzeln gehélterten Larve statt. Die Variable Kopf-
kapselbreite-Zuwachs fand Verwendung, um die exakte Zunahme der Kopfkapselbreite
zwischen dem drittletzten und letzten Larvenstadium bei unterschiedlichen Versuchs-
bedingungen zu analysieren.

4.1.7 Maximale Kopfkapselbreite-Differenz

Die maximale Kopfkapselbreite-Differenz entspricht der maximalen Differenz der Kopf-
kapselbreiten von der kleinsten zur grofiten Larve pro Versuchseinheit (Spannweite). Diese
Variable wurde zur Beschreibung intraspezifischer Konkurrenzbedingungen in einem Ex-
periment verwendet.
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4.1.8 Larven-Trockengewicht

Das Gewicht der Larven wurde als Trockengewicht bestimmt. Die Trocknung erfolgte
nach der Sublimationsmethode in den ersten Experimenten mit der Gefriertrocknungs-
anlage Lyovac GT2 (Leybold), spédter mit einer ALPHA 1-4 (Christ). Dazu wurden die
ReaktionsgefdBe (siehe S. 24) in speziellen Standern auf den Stellflichen positioniert und
in der Trockenkammer ein sehr geringer Druck (0.470 mbar) angelegt. Bei dieser
schonenden Trocknungsart geht das Wasser der Proben direkt vom festen in den gas-
formigen Zustand {iber. Der entstehende Wasserdampf wandert in den Kondensatorraum
und schlégt sich dort als Eis nieder. Zum Angleichen an die Raumtemperatur wurde das
Material nach der Trocknung fiir zwei Stunden in einen Exsikkator iiberfithrt und danach
mit der Ultramikrowaage 4504 MP 8§ (Sartorius) gewogen. Die Tiere wurden hierfiir aus
den Reaktionsgefdlen entnommen und in vorgewogene Topfchen aus handelsiiblicher
Aluminiumfolie tiberfiihrt.

Die Trocknungsdauer betrug 24 Stunden. Auch bei einer erneuten Trocknung mit anschlie-
Bender Wigung verringerte sich das Gewicht im Mittel nur um 0.85 % (Min: -1.53 %,
Max: 0.31 %, n = 10). Diese geringen Unterschiede sind vernachldssigbar klein und kdnnen
auch durch abgebrochene Borsten oder Fiihlerglieder bzw. —im Fall der Zunahme des
Gewichtes — durch eingefallene Staubpartikel nach der ersten Wégung bedingt sein.

4.1.9 Uberlebensrate

Um Aussagen iiber die Mortalitdt der Larven wihrend des Versuchs machen zu konnen,
wurde die Uberlebensrate am Versuchsende (ULR) berechnet. Sie wird in Prozent der zu
Versuchsbeginn vorhandenen Larvenzahl angegeben und setzt sich aus dem Mittelwert der
Uberlebensraten der einzelnen Versuchseinheiten zusammen.

4.1.10 Kotgewicht

Die Beeinflussung der Entwicklungsgeschwindigkeit wurde in zwei Experimenten indirekt
iiber die Nahrungsaufnahme bzw. die abgegebene Kotmenge bestimmt. Dabei gingen die
Untersuchungen von der Uberlegung aus, dass die Entwicklungsgeschwindigkeit umso
grofer sein kann, je hoher die Menge an aufgenommener Nahrung in einer bestimmten
Zeit ist. Die Menge an aufgenommener Nahrung ist indirekt iiber die abgegebene Kotmenge
messbar.

Alle Wégungen fanden mit der Ultramikrowaage 4504 MP 8 (Sartorius) statt. Der sich bis
zum Ende des Experimentes am Boden der Becher-Versuchseinheiten (sieche Abschnitt
II1 1.3.2) ansammelnde Kot konnte mit Hilfe einer Hand-Vakuumpumpe (Mityvac II,
Nalgene) auf vorgeglithte (510 °C, 2h) und gewogene Glasfaser-Mikrofilter (GF/C,
Durchmesser 25 mm, Whatman) aufgebracht werden. Diese Filter kamen in vorgegliihte
Aluminiumtépfchen (510 °C, 2h), deren Gewichte ebenfalls schon ermittelt worden
waren. Nach der Trocknung des Materials fiir 72 h bei 105 °C (Trockenschrank T 6060,
Heraeus) sowie nach Abkiihlung fiir drei Stunden in einem Exsikkator wurden die
Aluminiumtopfchen mit den Glasfaserfiltern gewogen und daraus die Kotmengen
berechnet.
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4.2  Analyse des Futters

Wihrend der Experimente wurde nur Futter verwendet, das im Vorfeld der Versuche den
gleichen Bedingungen ausgesetzt war. Die Unterschiede zwischen den Versuchseinheiten
konnten so minimiert werden. Die Aufnahme von Parametern des Futters diente lediglich
der Kontrolle. Nicht die absolute Hohe bestimmter Parameter (z. B. Trockengewicht) war
entscheidend, sondern eine mdglichst geringe Streuung zwischen den einzelnen
Futtereinheiten. Eine Ubersicht der fiir die Futteranalyse verwendeten Geriite findet sich in
Tabelle 7 (S. 30).

4.2.1 Erlenblatter

Von den Erlenblittern konnte im Rahmen dieser Arbeit lediglich das Trockengewicht und
das aschefreie Trockengewicht bestimmt und keine Untersuchung zur mikrobiellen Besied-
lung (Hyphomyceten, Bakterien) durchgefiihrt werden. Zur Gewichtsbestimmung wurden
jeweils 15 zufillig entnommene Blattchips (A = 1.77 cm®) in Aluminiumtdpfchen bei
105 °C fiir drei Tage im Trockenschrank getrocknet (CALLIES 1996). Nach Abkiihlung im
Exsikkator (3 h) auf Raumtemperatur konnte das Trockengewicht mit der Analysenwaage
bestimmt werden. Das aschefreie Trockengewicht wurde errechnet, indem die Blattchips
bei 510 °C acht Stunden im Muffelofen gegliiht und nach Abkiihlung (3 h im Exsikkator)
das Aschegewicht bestimmt worden war. Das aschefreie Trockengewicht ergab sich dann
aus der Differenz von Trockengewicht und Aschegewicht. Die Streuungen der Blatt-
gewichte einer Fiitterung sind in Abbildung 10 beispielhaft dargestellt.
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Abbildung 10: Trockengewicht und aschefreies Trockengewicht der Erlenblattchips. Beispielhafte
Nahrungssituation (15 Blattchips je Replikat mit einer Gesamtflache von ca. 26.5 cm?, n = 5).

4.2.2 Biofilm

Die Analyse des Biofilms erfolgte iiber die Bestimmung der Pigmentkonzentrationen von
Chlorophyll a bzw. Phaeopigmenten und der organischen Substanz (aschefreies Trocken-
gewicht). Uber die Pigmentkonzentrationen konnte die Algenbiomasse (= Periphyton,
mengenmaifBiges Vorkommen und potentielle Stoffwechselleistung [DEV 1986]) und iiber
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das aschefreie Trockengewicht die Gesamtmasse des Biofilms mit dem anhaftenden
Detritus abgeschitzt werden. Das Periphyton setzte sich hauptsidchlich aus fadenférmigen
und coccalen Blaualgen zusammen, Diatomeen waren in geringerer Haufigkeit vorhanden.

Fiir die Entfernung des Aufwuchses von den Kacheln wurde das Ultraschallgeridt Piezon
Master 400 (EMS) verwendet. Das Verfahren beruht darauf, dass durch Schaben einer in
hochfrequente Schwingung versetzten Metallspitze Beldge von hartem Material entfernt
werden konnen. Diese Technik stammt urspriinglich aus der Zahnmedizin und wurde
erstmals von GALE (1975) fiir die Entfernung des Aufwuchses von Steinoberfldchen be-
schrieben. WERNEKE (1997, dort findet sich eine Abbildung des benutzten Gerites und
eine ausfiihrliche Beschreibung) optimierte diese Technik fiir die Feldarbeit. Die erweiterte
Anwendung fiir die Analyse von auf Tonkacheln aufgewachsenem Biofilm beschrieben
BECKER et al. (1997). Die Autoren verglichen in ihrer Untersuchung das ,,Abbiirsten* mit
Hilfe einer Zahnbiirste und den Einsatz des oben genannten Ultraschallgerdtes auf ihre
Effizienz. Sie konnten dabei feststellen, dass besonders auf rauen Oberflichen die Methode
der Ultraschallbehandlung dem Abbiirsten deutlich iiberlegen ist.

Die Vorgehensweise richtete sich nach den Angaben von NUSCH (1980) und NEUMANN
(1995) und soll im Folgenden nur kurz dargestellt werden. Die Kacheln wurden in einen
PVC-Behilter iiberfiihrt (innere Abmessungen: 5.3 x 5.3 x 3.9 cm) und diinn mit 90 %igem
Ethanol iiberschichtet. Ethanol kam wegen seiner guten Eigenschaften hinsichtlich der
Extraktionseffizienz und der Fahigkeit zur einfachen Ansduerung zum Einsatz (NUSCH
1980, MARKER et al. 1980). In dem Behiélter erfolgte das Schaben mit der Metallspitze.
Die gewonnene Suspension wurde in ein Zentrifugenglas (15 ml) iiberfithrt und die
Prozedur so lange wiederholt, bis kein Belag mehr vorhanden war. Nach griindlichem
Spiilen des PVC-Behélters und der Kachel mit Ethanol ergab sich durchschnittlich ein
Gesamtvolumen von 13 bis 14 ml. Das Zentrifugenglas wurde anschlieBend mit Parafilm
verschlossen und abgedunkelt fiir 14 bis 24 h bei 4 °C gelagert, um die Extraktion zu er-
moglichen.

Bestimmung der Pigmentkonzentrationen

Die Suspension wurde nach kriftigem Mischen zehn Minuten lang bei 4000 Upm zentri-
fugiert. Von dem nun erhaltenen Uberstand konnte die Absorption bei 665 nm und 750 nm
mit einem Spektralphotometer gemessen werden. Die Absorptionsmessung bei 750 nm
diente dazu, mogliche Verfidlschungen der eigentlich wichtigen Messung bei 665 nm (bei
dieser Wellenldnge absorbieren die Pigmente) durch Triibung des Extraktes festzustellen
(NuscH 1980). Bei der Bestimmung der Konzentrationen (s.u.) wurden die Werte
verrechnet. Im Anschluss an die ersten beiden Messungen wurde der Uberstand angesiuert
(10 pl 0.6 M Salzsdure) und die Absorptionsmessungen nach etwa acht Minuten wiederholt.
Die Ansduerung ldsst das Chlorophyll in Phaeopigmente zerfallen. AnschlieBend kann auf
den wurspriinglichen Chlorophyllgehalt riickgeschlossen werden (DEV 1986). Die
verwendeten Formeln fiir die Berechnung der Chlorophyll a (CHL A) und Phaeopigment-
gehalte (PHAEQ) ergeben sich nach den in NUSCH (1980) und DEV (1986) aufgefiihrten
Formeln. Die Ergebnisse werden in pg cm™ angegeben.
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CHL_A =29.6 x [(Ab_V665 - Ab_V75()) — (Ab_n665 — Ab_n750)] xV/ (A X K)
PHAEO = 20.8 x [(Ab_l’l665 - Ab_l’l750)] xV/ (A X K) - CHL_A

Ab_v= Absorption des Extraktes vor Ansduerung (tiefgestellte Zahlen geben die Wellenlédnge der
Absorptionsmessung in mm an)
Ab n = Absorption des Extraktes nach Ansiduerung

V = Volumen des Extraktes [ml]
A =Probenfliche [cm?]
K = Schichtdicke der Kiivette [cm], hier 1 cm

Bestimmung der organischen Substanz

Die organische Substanz wurde als Trockengewicht und aschefreies Trockengewicht
bestimmt. Verwendung fanden die Proben, die schon bei der Bestimmung der Pigmentkon-
zentrationen genutzt wurden. Die zur Absorptionsmessung benutzten Volumina wurden in
die jeweiligen Zentrifugengldser (sie waren zuvor bei 510 °C fiir 8 h vorgegliiht und
gewogen worden) zuriickgefiillt und mit Hilfe einer Vakuum-Konzentrationszentrifuge
eingedampft. Nach anschlieBendem Trocknen fiir 48 Stunden bei 105 °C im Trocken-
schrank und Abkiihlung fiir drei Stunden im Exsikkator auf Raumtemperatur konnte das
Trockengewicht mit einer Analysenwaage bestimmt werden. Das Aschegewicht ergab sich
nach dem Muffeln fiir acht Stunden bei 510 °C. Vor der Wéagung wurde das Material
ebenfalls noch einmal fiir 48 Stunden bei 105 °C getrocknet und fiir drei Stunden in einem
Exsikkator abgekiihlt (WERNEKE 1997). Die Differenz aus Trockengewicht und Asche-
gewicht flihrte zum aschefreien Trockengewicht.

Tabelle 7: Ubersicht tiber die bei den Futter-Analysen verwendeten Geréte.

Gerit Hersteller Typ

Zentrifuge Rotanta AP

Spektralphotometer Bio-Tek instruments Uvikon XL
Vakuum-Konzentrationszentrifuge Savant Speedvac SC 200 (mit Kiihlfalle)
Trockenschrank Heraeus T 6060

Muffelofen Heraeus K 1252

Analysenwaage Mettler Toledo AT 261 DeltaRange
Ultramikrowaage Sartorius 4504 MP 8

Vergleich einzelner Aufwuchsflachen

Im folgenden wird exemplarisch das Nahrungsangebot fiir die Larven beschrieben. In der
Literatur finden sich keine Angaben iiber die Streuung des Aufwuchses kiinstlicher
Substrate unter Ausschluss von Weidegéngern. Lediglich LAMBERTI & RESH (1985) geben
einen Vergleich zwischen dem Aufwuchs von Kacheln, sterilisierten Steinen und natiir-
lichen Steinen ohne Ausschluss von Weidegéngern. Sie betonen die hohe Prézision, im
Sinne geringerer Varianz, von unglasierten Tonkacheln. Ndhere Angaben fehlen leider.

Zur Abschitzung der Streuung der verwendeten Aufwuchsflachen wurden 18 Kacheln der
gleichen Expositionsdauer zuféllig aus der Rinnenanlage ausgewihlt. Die Ergebnisse sind
in Abbildung 11 dargestellt. Sie sind charakterisiert durch sehr hohe Chlorophyllwerte,
verbunden mit relativ niedrigen aschefreien Trockengewichten.
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Abbildung 11: Pigmentkonzentrationen und Trockengewichte des Biofilms. Beispielhafte Nahrungs-
situation (A = 25 cm?, n = 18, Expositionszeit von Mitte September bis Mitte Dezember 2003).
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5 Versuchsdesign und Datenanalyse

Das Versuchsdesign und die verwendeten statistischen Verfahren werden — analog dem
Abschnitt {iber den Versuchsaufbau — direkt in den entsprechenden Material und Metho-
den-Abschnitten der einzelnen Experimente beschrieben. Im Folgenden sollen deshalb nur
einige grundsédtzliche Dinge besprochen werden.

Bei der Versuchsplanung musste ein Kompromiss zwischen dem fiir die statistische
Auswertung wiinschenswerten Aufbau (z. B. mdglichst grole Anzahl von Replikaten und
Faktorstufen) und dem aus den Einschrinkungen des biologischen Materials (z. B. verfiig-
bare Anzahl von Larven einer bestimmten GroBenklasse), dem fiir die Experimente zur
Verfiigung stehenden Raumangebot und nicht zuletzt dem erforderlichen Arbeitsaufwand
gefunden werden.

Eine weitere Schwierigkeit ergab sich in der Umsetzung des fiir die statistische Auswer-
tung vorteilhaften balancierten Versuchsaufbaus. Bei diesem ist die Anzahl der Wieder-
holungen pro Treatment gleich (symmetrischer Aufbau). Er war trotz sorgfiltiger Planung
nicht immer zu realisieren, da es wiahrend des Versuchs z. B. zu Ausfillen (Todesfdllen)
innerhalb einzelner Faktorstufenkombinationen kommen konnte. Dariiber hinaus wire es
wiinschenswert gewesen, alle Versuche mit dem gleichen Ausgangsmaterial (gleiche
Larvenstadien, gleiches Geschlecht, gleicher Fundort) durchzufiihren. Dies war aber in einer
angemessenen Zeit nicht realisierbar.

Das Problem, ein mdglichst aussagekriftiges Versuchsdesign zu gewéhrleisten, besteht
nicht nur in der limnologischen Forschung, sondern ist in der Okologie weit verbreitet
(siche z. B. DAY & QUINN 1989, die sich speziell mit den hierbei auftretenden Problemen,
wie einer geringen Stichprobengréfle oder groBen Varianzen beschéftigten).

Besonderer Wert wurde auf die zufillige Zuordnung der Tiere auf die einzelnen Faktor-
stufen gelegt (Randomisieren). Dabei erwies es sich als nicht ausreichend, die einzelnen
Larven zufillig aus einer Gruppe auszuwéhlen. Nur liber die Zuordnung mit Hilfe von
Zufallszahlen konnte gewéhrleistet werden, dass bei den verwendeten GroBBenklassen keine
Unterschiede zwischen den jeweiligen Behandlungen auftraten (eigene Erfahrungen, bei
Beteiligung mehrerer Personen siehe das Beispiel in WINNE 1968). Auch wihrend des
Versuchs wurde darauf geachtet, dass die einzelnen Replikate einer Faktorstufe haufig
ortlich (z. B. innerhalb einer lichtdichten Einheit) umverteilt wurden. In gleicher Weise
erfolgte die Zuordnung des Futters. Dariiber hinaus beugte der tdgliche Austausch des
Futters oder die Verwendung vieler Blattchips (siehe I1I 3.1, S. 21) in einer Versuchseinheit
mdglichen Unterschieden in der Futterqualitét vor.

Fiir die statistische Auswertung der Versuche stand das Programmpaket SPSS 12.0.1 fiir
Windows zur Verfiigung. Die Wahl geeigneter Priifverfahren erfolgte mit Hilfe verschie-
dener Literatur (z. B. BORTZ 1999, BORTZ et al. 2000, KOHLER et al. 1996, SOKAL &
ROHLF 1995). Wann immer die Vorraussetzungen erfiillt waren, fanden parametrische
Verfahren in Anbetracht ihrer hoheren Teststarke Verwendung (BORTZ et al. 2000).
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Die Voraussetzungen fiir die Durchfiihrung von parametrischen Tests wurden mit dem
KOLMOGOROV-SMIRNOV-Test auf Normalverteilung, dem LEVENE-Test auf Homogenitét
der Varianzen oder optisch iiber Normalverteilungs- bzw. Zentralwertdiagramme tiberpriift.
Dabei konnte sich die Uberpriifung gerade bei kleineren Stichproben mitunter schwierig
gestalten. Viele parametrische Verfahren, darunter auch die verwendeten Verfahren des
t-Tests und der Varianzanalyse, erweisen sich jedoch gegeniiber der Verletzung einer von
mehreren Voraussetzungen als relativ robust (BORTZ et al. 2000). In zwei Fillen zeigten
die Rohdaten keine homogenen Varianzen. Hier mussten durch Transformation der Daten
die Varianzen angeglichen werden. Eine zusitzliche Einschrinkung fiir die Verwendung
von parametrischen Varianzanalysen besteht darin, dass die Replikate auch innerhalb einer
Behandlung voneinander unabhéngig sein miissen. Auf diese wichtige Forderung weist
HURLBERT (1984) unter dem Begriff der Pseudoreplikation hin. In einigen Versuchen
befanden sich mehrere Tiere in einer Versuchseinheit. In diesen Fillen wurden die Daten
auf der Ebene der Versuchseinheiten aggregiert und die Berechnungen auf Basis der
Mittelwerte durchgefiihrt.

In den Ergebnis-Abschnitten der Experimente sind Tabellen mit den fiir die statistische
Auswertung  wichtigen Kenngroflen (Stichprobengrofle, arithmetischer Mittelwert,
Standardabweichung) und Ergebnistabellen der statistischen Analysen eingefiigt. Die ver-
wendeten Abkiirzungen werden auf Seite 127 erldutert. Fiir den Begriff der ,,Faktorstufen-
kombination* wird die englische Entsprechung ,,Treatment® gebraucht, da sie sich heute
auch in der deutschsprachigen Literatur durchgesetzt hat. Wurden nur zwei Treatments in
einem Experiment verwendet, wird synonym auch von Faktorstufen gesprochen. Die
Ergebnisse werden meist in Form von Boxplots dargestellt. Sie bieten einen guten
Uberblick iiber die Verteilung ausgewihlter Lage- und Streuungsmafle einer Stichprobe
(ndhere Angaben zu den dargestellten Mallen finden sich auf Seite 128). Ihr besonderer
Vorteil liegt vor allem in der Moglichkeit, mehrere Stichproben direkt miteinander
vergleichen zu kénnen (MCGILL et al. 1978, BROSIUS 1998).
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IV EXxperimente

In diesem Teil der Arbeit werden die Experimente, geordnet nach den betrachteten Umwelt-
faktoren, vorgestellt. Diese Gliederung gewihrleistet eine bessere Ubersichtlichkeit und
Vergleichbarkeit der Versuche. Die unterschiedlichen Fragestellungen und Herangehens-
weisen erforderten teilweise Anderungen der prinzipiellen Versuchsaufbauten (siche
Abschnitt IIT 1 ab S. 15). Oft ergaben sich auch aus gewonnenen Ergebnissen durchge-
fiihrter Experimente neue Problemstellungen, so dass sich weiterfiihrende Versuche
anschlossen oder der Versuchsauftbau den neuen Erkenntnissen angepasst wurde. Diese
speziellen Anpassungen werden im Folgenden direkt in den entsprechenden Abschnitten
erwéhnt.

Zunidchst werden die abiotischen Faktoren Photoperiodik und Temperatur und an-
schlieBend die biotischen Faktoren Nahrung und intraspezifische Konkurrenz in ihrer
Wirkung auf verschiedene Aktivititen und Leistungen und letztlich auf Wachstum und
Entwicklung von Nemurella pictetii untersucht.

1 Photoperiodik und Temperatur

Die Photoperiodik, d. h. die Lange der tiglichen Tag- bzw. Nachtzyklen (BECK 1980), ist
ein Umweltfaktor, der in fast allen Lebensrdumen auf der Erde zur Verfiigung steht. Die
Organismen haben sich diesem diurnalen Wechsel in ihrem Verhalten angepasst. Sie
zeigen — mehr oder weniger stark ausgeprigt — spezifische Aktivitéts- und FraBzeiten. Da
die Dauer der FraBaktivitit wiederum die Menge der aufgenommenen Nahrung bestimmt,
sollte sich dies in einem Anstieg der nutzbaren Energie und der zur Verfiigung stehenden
Bausteine fiir den Aufbau korpereigener Stoffe bemerkbar machen. In juvenilen Stadien
konnte dieser Energie- und Stoffgewinn in eine schnellere Entwicklung investiert werden.

Eigene Beobachtungen an Nemurella pictetii belegen, dass die Tiere tagaktiv sind und
auch wihrend dieser Zeit fressen. Uber ihre Aktivitit wihrend der Nachtstunden kénnen
bisher keine Aussagen gemacht werden. Denkbar sind deshalb zwei Verhaltensweisen. Die
Tiere konnten sich indifferent beziiglich der Tagesldnge verhalten oder eine mehr oder
weniger ausgepriagte Tagaktivitit aufweisen. Unterschiedliche Aktivitdtszeiten miissten
sich in letzterem Fall bei verschiedenen Tagesldngen auch in unterschiedlich langen Fral3-
zeiten manifestieren. Im ersten Experiment dieses Kapitels sollten mogliche Unterschiede
in der FraB3- bzw. Aktivititszeit von N. pictetii unter Lang- und Kurztagbedingungen
gepriift werden.

Die Photoperiodik ist aber nicht nur ein tdglich, sondern auch ein jahreszeitlich variie-
render Umweltfaktor. Anders als beispielsweise die Temperatur ist die Tagesldnge in ihrer
jahreszeitlichen Abfolge sehr prizise vorhersagbar, was sie zu einem préidestinierten Faktor
fiir mogliche prospektive Anpassungsmechanismen innerhalb der Insekten macht (BECK
1980, TAUBER et al. 1986, MULLER 1992, DANKS 1994). Abhingig vom geografischen
Breitengrad bietet die Photoperiodik den Organismen ein Mal3 der fiir das Wachstum und
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die Entwicklung noch verbleibende Zeit bis zum Beginn ungiinstiger Jahreszeiten. Die
Photoperiodik wird als vorhersagbarer Zeitgeber genutzt. Mit ihrer Hilfe ist eine Anpassung
an saisonale Lebensbedingungen, beispielsweise durch eine verkiirzte Entwicklungsdauer,
moglich.

Eine Verkiirzung der Entwicklungsdauer kann entweder durch eine Reduzierung der
ImaginalgréBe (die von einem Individuum erreichte ImaginalgroBe zeichnet sich schon in
den letzten Larvenstadien ab) und/oder durch eine Erhdhung der larvalen Entwicklungsge-
schwindigkeit bewéltigt werden (ABRAMS et al. 1996). Nach diesen Autoren ist es von den
Kosten der jeweiligen Strategie abhiingig, was angepasst wird. Einen Uberblick iiber die
Reaktionen auf unterschiedliche Tageslédngen in den verschiedenen Lebensabschnitten (z. B.
Embryo, bestimmtes Larvenstadium) bei Insekten geben DANKS (1987) und MULLER
(1992).

Aus der Gruppe der Plecopteren sind durch die Photoperiodik ausgeldsten Anderungen der
Lebenszyklen noch nicht experimentell untersucht worden. NESTEROVITCH & ZWICK
(2003) vermuten aufgrund ihrer Daten von Benthos-Aufsammlungen jedoch, dass bei
Nemurella pictetii eine Abhédngigkeit der Wachstumsrate von der Tagesldnge vorliegen
konnte. Da es — zumindest in Mitteleuropa — Teilen einer Populationen gelingt, noch im
Jahr ihres Schlupfes zu emergieren (siehe auch S. 3), weisen diese Tiere gegeniiber dem
Rest der Population verkiirzte Entwicklungszeiten auf. Nimmt man an, dass diese
verkiirzten Entwicklungszeiten durch ,,Zeitstress* — bedingt durch das Vorausahnen ent-
wicklungsfeindlicher Witterungsbedingungen — hervorgerufen werden, ergibt sich folgende
Hypothese. Sich in dlteren Larvenstadien befindende Tiere beschleunigen unter Tagesléngen,
die ein Ende giinstiger Entwicklungsbedingungen signalisieren, ihre Entwicklung. Um
diese Vermutung zu iiberpriifen, wurden drei Experimente durchgefiihrt, die in den
Abschnitten IV 1.2 bis IV 1.4 vorgestellt werden.

Die Korpertemperatur hat fiir jeden Organismus groe Bedeutung. Generell bewirkt eine
Erhohung der Temperatur — innerhalb bestimmter Grenzen — eine Beschleunigung der
meisten Stoffwechselprozesse (z. B. SCHMIDT-NIELSEN 1999, GILLOOLY et al. 2001). Die
Temperatur kann dabei direkt iiber metabolische Prozesse oder indirekt, beispielsweise
iiber die Qualitdt und Quantitét des Futters wirken (SWEENEY 1984, SWEENEY et al. 1986a,
SWEENEY & VANNOTE 1986). Die genaue Abgrenzung des direkten und indirekten Ein-
flusses gestaltet sich jedoch schwierig (SALAS & DUDGEON 2001). In der vorliegenden
Arbeit wurde ein Experiment durchgefiihrt, welches den direkten Einfluss der Temperatur
auf die Entwicklungsgeschwindigkeit von N. pictetii analysierte (Abschnitt IV 1.4). Durch
die Kombination mit unterschiedlichen Tagesldngen priifte es gleichzeitig den oben be-
sprochenen moglichen Einfluss der Photoperiodik als Ausloser prospektiver Reaktionen.
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1.1 Aufgenommene Nahrungsmenge und Photoperiodik

1.1.1 Fragestellung

Das Experiment sollte kldren, ob die Larven von Nemurella pictetii spezifische Fral3- und
Aktivititszeiten zeigen. Die Frallzeiten lassen sich indirekt {iber die abgegebene Kotmenge
nachweisen.

1.1.2 Material und Methoden

Die Tiere wurden, um mogliche intraspezifische Konkurrenz auszuschliefen, einzeln
gehiltert. Die Versuchsdauer betrug 66 Stunden. In diese Zeit produzierten die eingesetzten
Larven (vorletztes Larvenstadium) eine zur Messung ausreichende Kotmenge, da die
Darmpassagezeiten sehr kurz sind und nur etwa ein bis zwei Stunden betragen
(HENDERSON et al. 1990). Die Tiere konnten sich ca. 14 Tage an die Temperatur und an die
jeweiligen Tagesldngen akklimatisieren. Da aufgrund des Sexualdimorphismus, der sich
zum Ende der Larvalzeit ausprédgt (siche Abschnitt II 1.4.1, S. 6), mit unterschiedlichen
Kotmengen zwischen weiblichen und ménnlichen Tieren zu rechnen war (was eine getrennte
statistische Analyse mit reduzierten Stichprobengroflen zur Folge gehabt hétte), wurden in
diesem Experiment nur weibliche Tiere verwendet. Die Tiere wurden vor Versuchsbeginn
etwa 12 Tage ohne Futter gehiltert. Zur Auswertung kamen ausschlieBlich diejenigen
Replikate, in denen es wihrend des Versuchs nicht zu Hautungen kam. In Tabelle 8 sind
nihere Informationen zum Versuchsautbau und den Versuchsbedingungen aufgefiihrt. Das
Versuchsdesign ergab eine aus zwei Photoperiodik-Faktorstufen (08:16 und 16:08)
bestehende Anordnung. Die statistische Auswertung erfolgte mit Hilfe eines t-Tests fiir
unabhingige Stichproben.

Tabelle 8: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Aufgenommene Nahrungsmenge und
Photoperiodik’.

Faktorstufen abhingige Variable Versuchsaufbau
Photoperiodik: 08:16, Kotmenge Dauer: ca. 66 h,
Photoperiodik: 16:08 Temperatur: 12 °C,

Durchfluss-Versuchsanlage,
Versuchseinheit: Nr. 2,

Nahrung: Biofilm,

Larvenherkunft: Btb,

LarvengroBe: La,. g,

Geschlecht: weiblich,

Larvenanzahl pro Versuchseinheit: 1
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1.1.3 Ergebnisse

In diesem Versuch bestanden keine Unterschiede in den abgegebenen Kotmengen zwischen
den zwei Treatments (Tabelle 9 und Abbildung 6). Die statistische Analyse ergab keinen
signifikanten Unterschied zwischen den beiden Gruppen (Tabelle 10).

Tabelle 9: Statistische KenngrofRen der Kotmenge pro Larve (in mg) des Versuchs ‘Aufgenommene
Nahrungsmenge und Photoperiodik’.

Treatments n X S
Photoperiodik: 08:16 19 1.131 0.296
Photoperiodik: 16:08 16 1.163 0.294

Kotmenge [mg]
o
| |

o
1

0.9+
0.6
0.3 o
z n=19 n=16
| |
08:16 16:08

Photoperiodik

Abbildung 12: Wahrend des Versuchs ‘Aufgenommene Nahrungsmenge und Photoperiodik’ abgegebene
Kotmengen (weibliche Larven des vorletzten Larvenstadiums, Dauer ca. 66 h).

Tabelle 10: T-Test fir unabhangige Stichproben fiir den Versuch ‘Aufgenommene Nahrungsmenge und
Photoperiodik’. Analysiert wurde die Kotmenge pro Larve.

Quelle der Variation t df p

Kotmenge -0.319 33 0.752

1.1.4 Zusammenfassung

Die abgegebenen Kotmengen zeigten zwischen den beiden Tagesldngen keine signifi-
kanten Unterschiede. Demzufolge waren auch die aufgenommenen Futtermengen einander
ahnlich. N. pictetii zeigte keine spezifischen Fra3- und Aktivitétszeiten.
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1.2  Mittleres Wachstum und Photoperiodik

1.2.1 Fragestellung

Der Versuch priifte mogliche Entwicklungsunterschiede zwischen Tieren, die unter drei
verschiedenen Tagesldngen gehéltert wurden (08:16, 12:12, 16:08). Die Unterschiede
sollten sich in divergierenden Kopfkapselbreiten und Trockengewichten zwischen den
Faktorstufen ausdriicken, aber auch in den am Versuchsende erreichten Larvenstadien
sichtbar sein.

1.2.2 Material und Methoden

Die verwendeten Larven wurden aus einer groen Aufsammlung von 200 Tieren ausge-
wiahlt, die moglichst die gleiche GroBe besaen. Die Tiere wurden anschlieBend zufillig in
vier Gruppen aufgeteilt, wobei jede Gruppe 50 Tiere umfasste. Da sich in jeder Versuchsein-
heit fiinf Larven befanden, ergaben sich fiir die vier Gruppen je zehn Replikate. Eine Gruppe
diente der Ermittlung der Startparameter von Kopfkapselbreite und Trockengewicht, die
restlichen drei Gruppen wurden auf die Faktorstufen verteilt. (ndheres siche Tabelle 11).

Tabelle 11: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Photoperiodik’.

Faktorstufen abhingige Variablen Versuchsaufbau

Photoperiodik: 08:16, Kopfkapselbreite, Dauer: 35 d,

Photoperiodik: 12:12, Trockengewicht, Temperatur: 12 °C,

Photoperiodik: 16:08 Hautungsverhéltnis, Durchfluss-Versuchsanlage,
Larvenstadium am Versuchseinheit: Nr. 3,
Versuchsende Nahrung: Biofilm - wochentl. Futterwechsel,

Larvenherkunft: Btb,
LarvengroBe - KKB Start: X = 0.6804 mm,
Larvenanzahl pro Versuchseinheit: 5

Das Versuchsdesign bestand aus den jeweils getrennt analysierten Faktoren und drei
Photoperiodik-Faktorstufen. Fiir die statistische Auswertung mussten die Daten der
abhédngigen Variablen auf dem Niveau der einzelnen Versuchseinheiten aggregiert werden
(siehe Pseudoreplikation, S. 33). Fiir die Analyse moglicher Unterschiede in der Anzahl der
Héautungen zwischen den Faktorstufen wurde das Hautungsverhiltnis berechnet. Darauthin
konnten einfaktorielle Varianzanalysen nach dem allgemeinen linearen Modell fiir die
Variablen Kopfkapselbreite, Trockengewicht und Hautungsverhéltnis durchgefiihrt
werden. War ein signifikanter F-Wert nachweisbar — bestanden also Mittelwertsunter-
schiede zwischen mindestens zwei Treatments — wurden multiple Vergleichstests in Form
eines a posteriori-Testverfahrens genutzt. Hierzu wurde der Test nach TUKEY verwendet
(sieche DAY & QUINN 1989, KOHLER et al. 1996). Ein H-Test analysierte Unterschiede
zwischen den drei Photoperiodik-Faktorstufen beim Larvenstadium am Versuchsende.
AnschlieBende Einzelvergleiche nach CONOVER (1980, zitiert in BORTZ et al. 2000) gaben
Aufschluss, welche Gruppen sich hinsichtlich ihrer zentralen Tendenz unterschieden.
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1.2.3 Ergebnisse

Die Ergebnisse sind in Tabelle 12 in Form statistischer KenngroBen aufgefiihrt. In der
Faktorstufe mit gleichen Tag-Nacht-Langen (12:12) kam es in einem Replikat in der
zweiten Woche zum Tod einer Larve. Dieses Replikat wurde trotzdem in die Berechnungen
der Kopfkapselbreite, des Trockengewichts und des Larvenstadium am Versuchsende
(LSE) mit einbezogen, da durchgefiihrte H-Tests fiir die zehn Replikate dieser Tageslidnge
keine signifikanten Unterschiede erbrachten.

Tabelle 12: Statistische KenngroRRen des Versuchs “Mittleres Wachstum und Photoperiodik’.

Treatment KKB [mm] TG [mg] Hautungsverhiltnis LSE

n X, S, X, S, X, S, X, S,
Start 10 0.6804 0.0307 0.1345 0.0232 - - - -
08:16 10 1.0215 0.0599 1.0928 0.1755 0.552  0.056 3.040 0.284
12:12 10 1.0317 0.0251 1.0457 0.1120 0.541 0.088 3.025 0.352
16:08 10 1.2498 0.0266 1.7778 0.2136 0.620  0.071 0.580 0.148

In Abbildung 13 sind die Kopfkapselbreite bzw. das Trockengewicht der Larven unter den
drei verschiedenen Tageslédngen und zur ndheren Information die Werte der Start-Stichprobe
dargestellt. Unterschiede zwischen den Tageslédngen sind deutlich erkennbar und ergaben
in der statistischen Auswertung hochst signifikante Differenzen. Die Bestimmtheitsmalie
der durchgefiihrten Varianzanalysen (Tabelle 13, oben und Mitte) betrugen fiir die
Variablen Kopfkapselbreite und Trockengewicht 0.882 bzw. 0.807 %.
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0.8
% 0.51
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Start 08:16 12:12 16:08 Start 08:16 12:12 16:08
Photoperiodik Photoperiodik

Abbildung 13: Am Ende des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Photoperiodik’ erreichte Kopfkapsel-
breiten (links) und Trockengewichte (rechts). Beide GroRen sind aggregiert dargestellt. Zur ndheren
Information sind in den Abbildungen auch die Werte einer Stichprobe zu Versuchsbeginn (Start)
aufgefiihrt (n = 10).
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Mit Hilfe der durchgefiihrten multiplen Vergleichstests konnten im Falle der Variablen
Kopfkapselbreite und Trockengewicht zwei homogene Untergruppen auf dem o = 0.001-
Niveau unterschieden werden (Tabelle 15). Die eine Gruppe umfasste die Treatments
‘08:16” und “12:12°, die andere enthielt das Treatment ‘16:08’. Die Larven letzterer Gruppe
besallen wesentlich groBBere Koptkapselbreiten und waren deutlich schwerer als die Tiere
der Vergleichsgruppe. So konnten die Larven unter Langtagbedingungen ihr Gewicht
wihrend des Versuchs im Mittel um mehr als das 13-fache steigern, wéhrend beispielsweise
die Larven unter Kurztagbedingungen ihr Gewicht lediglich verachtfachten. Statistisch signi-
fikante Unterschiede zwischen den Treatments ‘08:16” und “12:12’ traten dagegen nicht auf.

Tabelle 13: Einfaktorielle Varianzanalysen des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Photoperiodik’. Anlysiert
wurden die Kopfkapselbreite (oben), das Trockengewicht (Mitte) und das Hautungsverhéltnis (unten).

Quelle der Variation QS df MQ F p
abhéngige Variable: Kopfkapselbreite

Photoperiodik 0.332 2 0.166 101.093 <0.001
Fehler 0.044 27 0.002

Total 0.377 29

abhéngige Variable: Trockengewicht

Photoperiodik 3.358 2 1.679 56.618 <0.001
Fehler 0.801 27 0.030

Total 4.159 29

abhingige Variable: Hautungsverhaltnis

Photoperiodik 0.037 2 0.018 3.456 0.046
Fehler 0.143 27 0.005

Total 0.180 29

Die Gegensitze zwischen den Treatments driickten sich teilweise auch in der Anzahl der
Héutungen aus, die wihrend des Versuchs stattfanden. Die Varianzanalyse fiir die Variable
Héautungsverhéltnis ergab signifikante Differenzen zwischen den Faktorstufen (Tabelle 13,
unten; R* = 0.204). Die anschlieBenden Einzelvergleiche konnten jedoch keine signifikanten
Unterschiede der Hiutungsverhiltnisse zwischen den drei Tagesldngen nachweisen (Tabelle 15).
Allerdings lag der Signifikanzwert beim Vergleich der Treatments ‘16:08” und “12:12” nur
knapp oberhalb des fiinf Prozent-Niveaus (p = 0.056). Die Larven unter langen Tageslédngen
hiuteten sich im Durchschnitt fast 15 % héufiger als die Vergleichslarven unter Tag-Nacht-
Gleiche. Der Einzelvergleich der Héutungsverhiltnisse zwischen Lang- und Kurztag-
bedingungen lie3 ebenfalls Unterschiede erkennen. Unter Langtagbedingungen hiuteten sich
die Tiere im Durchschnitt 12 % héufiger als unter Kurztagbedingungen (Abbildung 14,
links). Diese Differenzen konnten statistisch jedoch nicht abgesichert werden (p = 0.111).

Hochst signifikante Unterschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit der N. pictetii-
Larven zeigten sich ebenfalls bei der Betrachtung des Larvenstadiums am Versuchsende
(Tabelle 14). Anschlieende Einzelvergleiche zwischen den drei Gruppen ergaben die in
Tabelle 15 aufgefiihrten Resultate. Auch mit dieser Variablen sind die zwei schon fiir die
Variablen Kopfkapselbreite und Trockengewicht gefundenen Untergruppen abgrenzbar. Im
Balkendiagramm der Abbildung 14 (rechts) ist der besseren Anschaulichkeit wegen auf die
Aggregation der Daten verzichtet und eine Darstellung der prozentualen Verhiltnisse
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gewdhlt worden. Aus dieser Abbildung wird ersichtlich, wie deutlich die Unterschiede
sind. Wéhrend nahezu 100 % der Larven des Langtag-Treatments bis zum Versuchsende
das letzte oder vorletzte Larvenstadium erreicht hatten, befand sich kein Tier der anderen
beiden Treatments in diesen Stadien.

Tabelle 14: H-Test des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Photoperiodik’. Analysiert wurde das
Larvenstadium am Versuchsende.

Quelle der Variation mittlerer Rang H df p
08:16 5.50
12:12 20.45 19.582 2 <0.001
16:08 20.55

Tabelle 15: Multiple Vergleichstests des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Photoperiodik’. Aufgefiihrt
sind die homogenen Untergruppen mit ihrem entsprechenden Signifikanzwert. Analysiert wurden die
Kopfkapselbreite, das Trockengewicht und das Hautungsverhaltnis nach TUKEy, das Larvenstadium am
Versuchsende nach CONOVER.

Kopfkapselbreite Trockengewicht Héutungs- Larvenstadium
verhiltnis am Versuchsende
1 2 1 2 1 1 2
08:16 X X X
12:12 X X X
16:08 X x X X
p 0.840  1.000 0.815  1.000 0.056 >0.050 1.000
(2]
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Abbildung 14: Hautungsverhdltnisse (links) und prozentuale Zusammensetzung der Larvenstadien am
Versuchsende (rechts) beim Versuch ‘Mittleres Wachstum und Photoperiodik’. Die Daten sind in der
linken Grafik aggregiert (n = 10) und in der rechten Grafik nicht aggregiert dargestellt (Stichproben-
grofe 12:12 = 49, 08:16 und 16:08 = 50).
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1.2.4 Zusammenfassung

Die Larven von Nemurella pictetii reagierten auf unterschiedlich lange Tag-Nacht-Zyklen
mit verdnderten Entwicklungsgeschwindigkeiten. Diese Unterschiede konnten mit Hilfe
der Kopfkapselbreite, des Trockengewichtes und des Larvenstadiums am Versuchsende
statistisch abgesichert werden. Dabei bewirkten lange Tagesldngen gegeniiber kurzen
Tageslangen und Bedingungen der Tag-Nacht-Gleiche eine beschleunigte Entwicklung.
Unterschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit der Larven zwischen den beiden zuletzt
genannten Photoperioden konnten nicht festgestellt werden.

1.3 Individuelles Wachstum und Photoperiodik

1.3.1 Fragestellung

Autfbauend auf dem vorhergehenden Versuch kam es in diesem unter Kurz- (08:16) und
Langtagbedingungen (16:08) durchgefiihrten Experiment darauf an, mdgliche ,,Storvariablen®
wie beispielsweise Unterschiede in der Nahrungsqualitdt und -quantitit oder auch Beein-
trachtigungen durch intraspezifische Konkurrenz auszuschlieen. Das Experiment analy-
sierte mogliche Entwicklungsunterschiede in Abhdngigkeit von der Tageslinge mit Hilfe
der Variablen Dauer des Larvenstadiums und Kopfkapselbreite.

1.3.2 Material und Methoden

Im Unterschied zum vorhergehenden Experiment wurden die Larven in diesem Versuch
einzeln gehéltert. Des Weiteren erfolgte ein tdglicher Wechsel der Nahrung (Biofilm).
Aufgrund der hohen Anzahl benétigter Futterkacheln fand eine mehrfache Nutzung statt
(siehe S. 22). Weitere Merkmale dieses Experimentes sind in Tabelle 16 aufgefiihrt. Das
Versuchsdesign bestand aus einem zweistufigen unabhingigen Faktor, an dem die zwei ab-
hingigen Variablen getestet wurden. Die statistische Auswertung erfolgte im Fall der
Dauer der drei Larvenstadien — infolge fehlender Normalverteilung einiger Treatments —
mit Hilfe von U-Tests zwischen den Tageslingen und mit H-Tests zwischen den Larven-
stadien. Daflir, und auch fiir die Untersuchungen der Koptkapselbreite, wurde zuvor der
Einfluss des Larvenstadiums am Versuchsbeginn auf die jeweiligen abhingigen Variablen
separat analysiert. Da kein signifikanter Einfluss des Larvenstadiums zu Versuchsbeginn
auf die Dauer bzw. die Kopfkapselbreite der einzelnen Larvenstadien nachgewiesen werden
konnte, wurde es bei den weiteren Auswertungen nicht mehr beriicksichtigt. Mdogliche
Unterschiede in den Koptkapselbreiten der Tiere in Abhdngigkeit von der Photoperiodik
und den Larvenstadien wurden mittels einer Varianzanalyse nach dem allgemeinen linearen
Modell getestet. Dafiir fand die Methode der ungewichteten Mittelwerte Verwendung.
Dieses Verfahren wurde benutzt, da die einzelnen Zellen nicht den gleichen Stichproben-
umfang aufwiesen und ein Einfluss der StichprobengréBe nicht analysiert werden sollte
(nichtorthogonale Varianzanalyse, siehe beispielsweise HOWELL & MCCONAUGHY 1982,
BORTZ 1999).
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Tabelle 16: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Individuelles Wachstum und
Photoperiodik’.

Faktorstufen abhingige Variablen Versuchsaufbau
Photoperiodik: 08:16, Dauer der Larvenstadien Dauer: 22 d,
Photoperiodik: 16:08 La,;bis La, i, Temperatur: 12 °C,
KKB der Larvenstadien Durchfluss-Versuchsanlage,
La,;und La, Versuchseinheit: Nr. 3,

Nahrung: Biofilm - taglicher Futterwechsel,
Larvenherkunft: Sa,

Larvengrofle Start: La, 4 - La,,,
Geschlecht: weiblich,

Larvenanzahl pro Versuchseinheit: 1

1.3.3 Ergebnisse

Tabelle 17 gibt einen Uberblick iiber die StichprobengréBen, Mittelwerte und Standard-
abweichungen. Dauer der Larvenstadien (La, 3 bis La, ;): Die durchgefiihrten U-Tests je
Larvenstadium erbrachten keine signifikanten Unterschiede in der Stadiendauer bei den
beiden verwendeten Tagesldngen (Tabelle 18). Die Tiere verblieben unter Kurz- und
Langtagbedingungen anndhernd die gleiche Zeit in den jeweiligen Stadien. Allerdings
nahm die Wahrscheinlichkeit moglicher Unterschiede in der Stadiendauer zwischen den
zwei Tagesldngen mit steigendem Larvenstadium zu. Anders verhielt es sich, wenn die
Stadiendauer zwischen den drei Larvenstadien verglichen wurden. Unter diesem Gesichts-
punkt waren sowohl unter Kurz- als auch unter Langtagbedingungen hochst signifikante
Unterschiede nachweisbar (Tabelle 18). Je mehr sich die Tiere dem Imaginalstadium
ndherten, desto ldnger dauerten die jeweiligen Larvenstadien. Die Tiere benétigten fiir das
vorletzte Larvenstadium (La,.;) etwa zwei Tage (Photoperiodik 16:08) bzw. drei Tage
(Photoperiodik 08:16) langer als fiir das viertletzte Stadium (La,.3). Das entspricht einer
Zunahme von 41 (08:16) bzw. 28 (16:08) Prozent. Abbildung 15 (links) zeigt die eben
beschriebenen Verhiltnisse in Form von Boxplots.

Tabelle 17: Statistische KenngroRen des Versuchs ‘Individuelles Wachstum und Photoperiodik’.

Treatment Dauer des Larvenstadiums [d] KKB [mm]

n X S, 1 X, S,
La,;, 08:16 10 6.80 0.79 - - -
La,,, 08:16 13 7.69 0.75 - - -
La,;, 08:16 10 9.60 0.84 12 1.2059 0.0757
La,, 08:16 - - - 10 14347 0.0726
La,;, 16:08 6 7.7 0098 - - -
La,,, 16:08 15 747 0.83 - - -
La,;, 16:08 12 917 0.84 9 1.2986 0.0730

La,, 16:08 - - - 12 1.4742 0.0904
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Tabelle 18: U-Tests und H-Tests des Versuchs ‘Individuelles Wachstum und Photoperiodik’. Analysiert
wurde die Dauer der Larvenstadien La,.; bis Lay..

U-Test U-Test U-Test H-Test

Photoperiodik 08:16 La,; La,, La,, p <0.001

Photoperiodik 16:08 La,s La,, La,, p <0.001
p=0.479 p=0.285 p=0.180
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Abbildung 15: Dauer von drei Larvenstadien (links) und die Kopfkapselbreite der Larven des vor-
letzten (La,.1) und des letzten (La,) Larvenstadiums (rechts), jeweils getrennt nach der Tagesléange
beim Versuch ‘Individuelles Wachstum und Photoperiodik’.

Die Auswertung der Kopfkapselbreite der Larven der zwei letzten Stadien (La, und La,.;)
ergab hoch signifikante Unterschiede zwischen den Replikaten der Photoperiodik-Faktor-
stufen und — erwartungsgemdll — hochst signifikante Grofenunterschiede zwischen den
beiden Larvenstadien (Tabelle 19). Eine Interaktion der Photoperiode mit dem Larven-
stadium kann dagegen nicht belegt werden. In Abbildung 15 (rechts) ist deutlich erkennbar,
dass unter Langtagbedingungen die Kopfkapselbreiten der Larven grofler sind als bei den
Vergleichstieren unter Kurztagbedingungen. Im vorletzten Larvenstadium besitzen die
»Langtaglarven‘ beispielsweise im Mittel eine um iiber sieben Prozent breitere Kopfkapsel als
die Vergleichslarven. Bei den Larven des letzten Stadiums ist sie im Mittel um fast drei
Prozent breiter.
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Tabelle 19: Varianzanalyse des Versuchs ‘Individuelles Wachstum und Photoperiodik’. Analysiert
wurde die Kopfkapselbreite der Larven des vorletzten (La, ;) und letzten Larvenstadiums (La,).

Quelle der Variation QS df MQ F P
Stadium Versuchsende (Stad.) 0.433 1 0.433 69.726 <0.001
Photoperiodik (Photo.) 0.046 1 0.046 7.453 0.009
Stad. x Photo. 0.007 1 0.007 1.206 0.279
Fehler 0.242 39 0.006

Total 0.771 42

1.3.4 Zusammenfassung

In diesem Versuch wurde ein moglicher indirekter Einfluss der Photoperiodik (iiber eine
Verdnderung der Futterqualitit und -quantitit) auf die Entwicklungsgeschwindigkeit der
Larven ausgeschlossen. Alle beobachteten Reaktionen der Larven konnen demnach direkt
auf den Einfluss der Tageslédngen zuriickgefiihrt werden.

Betrachtet man die Dauer der Larvenstadien, so muss die Nullhypothese (die Photoperiodik-
Gruppen entstammen der gleichen Grundgesamtheit) beibehalten werden. Erstaunlich ist
der hoch signifikante Einfluss der Tagesldnge auf die Breite der Kopfkapsel. Trotz der
relativ kurzen Versuchszeit und der Tatsache, dass sich die Larven bei Versuchsbeginn
schon in einem durch Fliigelscheiden gekennzeichneten Stadium befanden, zeigten Larven
unter Langtagbedingungen groBlere Kopfkapselbreiten als die Vergleichsgruppe unter
Kurztagbedingungen.

1.4 Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur

1.4.1 Fragestellung

Das Ziel dieses Versuchs war, die in den zwei vorhergehenden Experimenten gefundenen
Beziehungen zwischen der Entwicklungsgeschwindigkeit und der Photoperiodik durch
eine umfangreichere Versuchsanordnung zu iiberpriifen. Zudem ging es darum, den
direkten Einfluss der Temperatur auf die Entwicklungsgeschwindigkeit zu analysieren und
mogliche Wechselwirkungen der Tagesldnge und der Temperatur nachzuweisen. Als Maf}
fiir diese Unterschiede wurden die Dauer des vorletzten Larvenstadiums (La,.;), der
Kopfkapselbreite-Zuwachs und das Trockengewicht der Letztlarven (La,) analysiert.

1.4.2 Material und Methoden

Die Halterung der N. pictetii-Larven erfolgte bei 6 °C und 12 °C in zwei voneinander ge-
trennten Anlagen. Ein regelmifiger Wasserwechsel jeden zweiten Tag beugte moglichen
Unterschieden in der Wasserqualitit zwischen den zwei Versuchsanlagen vor.

Wihrend der tdglichen Fiitterungen wurden die Larven auf mogliche Hautungen hin
kontrolliert. Fiir die Analyse der Dauer der Larvenstadien wurde die Lange des vorletzten
Stadiums (La, ;) verwendet. Die Kopfkapselbreite-Zuwéchse berechneten sich aus der
Differenz der Koptkapselbreite des letzten Larvenstadiums (La,) und der Kopfkapselbreite
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des drittletzten Larvenstadiums (La,,). Das Trockengewicht gibt das Gewicht der Letzt-
larve kurz nach der Larvalhdutung wieder. Entsprechend den téglichen Kontrollen befanden
sich die Larven maximal einen Tag im letzten Stadium. Das Experiment war so angelegt,
dass neben dem Einfluss der Temperatur und der Photoperiodik gleichzeitig auch mogliche
geschlechtsspezifische Larven-Reaktionen analysiert werden konnten (2 x 2 x 2 faktorielles
Versuchsdesign). Dazu waren folgende Versuchsbedingungen nétig. Zum einen wurden
die Larven einzeln gehiltert, um eine mogliche Konkurrenz der Tiere untereinander
auszuschlieBen. Dadurch ergab sich die Mdglichkeit, ein einheitliches Larvenstadium tiber
alle Replikate hinweg zu betrachten (im vorliegenden Versuch wurden die Larven vom
drittletzten bis zum letzten Larvenstadium gehéltert). Gleichzeitig konnten mogliche
Entwicklungsunterschiede zwischen den Geschlechtern separat analysiert werden. Zum
anderen erfolgte ein téglicher Futterwechsel, um eventuelle Unterschiede in der Nahrung
(sowohl in der Qualitit als auch in der Quantitit) auszuschlieBen. In Tabelle 20 findet sich
eine Ubersicht des Versuchaufbaus und der Versuchsbedingungen. Die statistische
Auswertung erfolgte aufgrund der unterschiedlichen Stichprobenumfinge mit Hilfe von
nichtorthogonalen Varianzanalysen nach dem allgemeinen linearen Modell (siehe S. 43).
Dabei wurde der Einfluss der unabhingigen Variablen Temperatur, Photoperiodik und
Geschlecht auf die abhédngigen Variablen Dauer des vorletzten Larvenstadiums, Kopf-
kapselbreite-Zuwachs und Trockengewicht-Letztlarve mit der Methode der ungewichteten
Mittelwerte untersucht.

Tabelle 20: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Individuelles Wachstum, Photo-
periodik und Temperatur’.

Faktorstufen Messungen Versuchsaufbau

Temperatur: 6 °C, Dauer des vorletzten Dauer: 38 d,

Temperatur: 12 °C, Larvenstadiums, Durchfluss-Versuchsanlage,
Photoperiodik: 08:16, Kopfkapselbreite-Zuwachs, Versuchseinheit: Nr. 3,

Photoperiodik: 16:08, Trockengewicht der Wasserwechsel jeden 2. Tag,

Geschlecht: ménnlich, Letztlarve Nahrung: Biofilm - tiglicher Futterwechsel,
Geschlecht: weiblich Larvenherkunft: Btb,

LarvengroBe - Start: La,,,,
Larvenanzahl pro Versuchseinheit: 1
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1.4.3 Ergebnisse

Tabelle 21 zeigt die Ergebnisse des Wachstumsversuchs. Zunéchst sollen mogliche Unter-
schiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit zwischen den einzelnen Treatments be-
sprochen werden. AnschlieBend wird auf die Variablen Kopfkapselbreite-Zuwachs und
Trockengewicht der Letztlarve eingegangen.

Tabelle 21: Statistische Kenngréen des Versuchs “Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur’.

Treatment Dauer von La,; [d] KKB-Zuwachs [mm] TG von La, [mg]

n X S, X, S, X, S,
4, 6°C, 08:16 13 20.15 1.14 0.3149 0.0287 0.827 0.129
Q, 6°C, 08:16 8 20.75 1.49 0.3612 0.0366 1.062 0.146
4, 6°C, 16:08 11 20.00 1.27 0.3028 0.0338 0.784 0.072
Q, 6°C, 16:08 5 20.20 0.84 0.3962 0.0191 1.162 0.191
4, 12°C, 08:16 13 10.46 0.52 0.3176  0.0385 0.835 0.139
Q, 12°C, 08:16 4 10.25 0.50 0.3949 0.0502 1.238 0.153
4, 12°C, 16:08 12 11.33 0.99 0.2905 0.0322 0.798 0.173
Q, 12°C, 16:08 6 10.83 0.75 0.3889 0.0358 1.185 0.174

Es konnten deutliche Unterschiede in der Dauer des vorletzten Larvenstadiums (Lay.;)
unter den verschiedenen Treatments beobachtet werden. Die Ergebnisse der statistischen
Auswertung sind in Tabelle 22 und in Abbildung 16 dargestellt. Das korrigierte Bestimmt-
heitsmal} dieser Varianzanalyse betrdgt 0.989, d. h., es kann fast die gesamte Streuung
durch die drei erklirenden Variablen begriindet werden. Daran hat die Temperatur
(korrigiertes R = 0.954) den entscheidenden Anteil. Sie hatte einen hochst signifikanten
Einfluss auf die Dauer des vorletzten Larvenstadiums. Larven, die bei 12 °C gehiltert
wurden, entwickelten sich in knapp 11 Tagen und damit doppelt so schnell wie die Ver-
gleichstiere bei 6 °C, die etwa 20 Tage bendtigten.

Tabelle 22: Varianzanalyse des Versuchs ‘Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur’.
Analysiert wurde die Dauer des vorletzten Larvenstadiums (La,.;).

Quelle der Variation QS df MQ F p
Temperatur (Temp.) 1365.920 1 1365.920 1295.611 <0.001
Photoperiodik (Photo.) 0.528 1 0.528 0.500 0.482
Geschlecht (Geschl.) 0.007 1 0.007 0.006 0.937
Temp. x Photo. 4.357 1 4.357 4.133 0.046
Temp. x Geschl. 2.125 1 2.125 2.016 0.161
Photo. x Geschl. 0.438 1 0.438 0.416 0.521
Temp. x Photo. x Geschl. 0.011 1 0.011 0.010 0.920
Fehler 67.473 64 1.054

Total 1680.319 71
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Unterschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit, die durch die Faktoren Photoperiodik
oder Geschlecht begriindet werden konnen, waren dagegen nicht nachweisbar. Unter den
Wechselwirkungen erwies sich lediglich die Interaktion zwischen der Temperatur und der
Photoperiodik als knapp signifikant. Das bedeutet, dass bei einer Wassertemperatur von
12 °C die Dauer des Larvenstadiums unter Kurztagbedingungen kiirzer ausfiel als unter
Langtagbedingungen. Das Verhéltnis kehrte sich bei 6 °C um. Bei dieser Temperatur
bewirkten Langtagbedingungen eine verkiirzte Dauer des vorletzten Larvenstadiums
gegeniiber Kurztagbedingungen. Die schwach ausgeprigte Interaktion ist in Abbildung 17

dargestellt.
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Abbildung 16: Dauer des vorletzten Larvenstadiums (La,.;) bei 6 °C (links) und 12 °C (rechts), jeweils
getrennt nach Tageslange und Geschlecht beim Versuch ‘Individuelles Wachstum, Photoperiodik und

Temperatur’.

Tabelle 23: Varianzanalyse des Versuchs ‘Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur’.

Analysiert wurde der Kopfkapselbreite-Zuwachs (La, - La,.,).

Quelle der Variation QS df MQ F P
Temperatur (Temp.) <0.001 1 <0.001 0.224 0.638
Photoperiodik (Photo.) <0.001 1 <0.001 0.083 0.774
Geschlecht (Geschl.) 0.093 1 0.093 79.025 <0.001
Temp. x Photo. 0.003 1 0.003 2.506 0.118
Temp. x Geschl. 0.001 1 0.001 1.035 0.313
Photo. x Geschl. 0.004 1 0.004 3.697 0.059
Temp. x Photo. x Geschl. 0.001 1 0.001 0.533 0.468
Fehler 0.075 64 0.001

Total 0.174 71
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Abbildung 17: Wechselwirkung von Temperatur und Tageslange (durch Hilfslinien verbunden) beim
Versuch ‘Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur’. Die Geschlechter sind in dieser
Abbildung zusammengefasst dargestellt.

Betrachtet man die am Ende des Versuchs erreichte KorpergroBe, so ergeben sich weniger
deutliche Unterschiede zwischen den einzelnen Treatments. Sowohl die dafiir heran-
gezogene Variable Kopfkapselbreite-Zuwachs als auch das Trockengewicht der Letztlarve
zeigten lediglich einen hochst signifikanten Einfluss des Geschlechtes. Das war aufgrund
des ausgeprigten Sexualdimorphismus zu erwarten. Dieses Experiment sollte untersuchen,
ob ménnliche und weibliche Tiere auf die verwendeten Temperaturen und Tageslédngen in
Bezug auf die erreichte KorpergroBle signifikant unterschiedlich reagieren. Das ist jedoch
nicht der Fall. Die Ergebnisse der durchgefiihrten Varianzanalysen sind in Tabelle 23 fiir
den Kopfkapselbreite-Zuwachs und in Tabelle 24 fiir das Trockengewicht der Letztlarve
aufgefiihrt. Fiir letztere Variable sind die Verhiltnisse in Abbildung 18 veranschaulicht.
Fiir den Kopfkapselbreite-Zuwachs ergidbe sich ein dhnliches Bild. Die korrigierten
Bestimmtheitsmalle der beiden Untersuchungen fallen im Vergleich zur Analyse der Dauer
des vorletzten Larvenstadiums wesentlich geringer aus. Sie betragen flir den Kopfkapsel-
breite-Zuwachs 0.521 und fiir das Trockengewicht der Letztlarve 0.538. Es kann demzufolge
nur etwa die Hélfe der nachgewiesenen Streuung durch die verwendeten Variablen erklart
werden.
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Tabelle 24: Varianzanalyse des Versuchs ‘Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur’.
Analysiert wurde das Trockengewicht des letzten Larvenstadiums (La,).

Quelle der Variation QS df MQ F p
Temperatur (Temp.) 0.046 1 0.046 2.204 0.143
Photoperiodik (Photo.) 0.001 1 0.001 0.047 0.829
Geschlecht (Geschl.) 1.836 1 1.836 88.411 <0.001
Temp. x Photo. 0.020 1 0.020 0.979 0.326
Temp. x Geschl. 0.029 1 0.029 1.400 0.241
Photo. x Geschl. 0.015 1 0.015 0.737 0.394
Temp. x Photo. x Geschl. 0.024 1 0.024 1.136 0.291
Fehler 1.329 64 0.021
Total 3.194 71
g’ Temperatur: 6°C Temperatur: 12°C
= 1.4+ 1.4+
Q0
3
> 1.2+ 1.2+ *
g ——
S 10— 1.0
= 1.0 :

0.8 @ 0.8 é

0.6 0.6 o

04— n=13 n=8 n=11 n=5 04—, n=13 n=4 n=12 n=6

08:16 ! 16:08 08:16 ! 16:08

Abbildung 18: Trockengewichte der Letztlarven (La,) bei 6 °C (links) und 12 °C (rechts), jeweils getrennt
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nach Tageslange und Geschlecht (Schattierung: hell = ménnlich, dunkel = weiblich) beim Versuch
‘Individuelles Wachstum, Photoperiodik und Temperatur’.

1.4.4 Zusammenfassung

Die Wassertemperatur hatte einen starken Einfluss auf die Entwicklungsgeschwindigkeit
von Nemurella pictetii-Larven. Das driickte sich in der Dauer des vorletzten Larven-
stadiums aus. Eine Verdopplung der Temperatur von sechs auf 12 °C bewirkte eine

Halbierung der Dauer dieses Larvenstadiums. Ein signifikanter Einfluss der Temperatur

auf die Variablen Kopfkapselbreite-Zuwachs und Trockengewicht der Letztlarve lief sich

nicht nachweisen.

Die Photoperiodik allein spielte fiir die Auspridgung der eben genannten Variablen hin-
gegen keine Rolle. Erst die Interaktion mit der Temperatur erwies sich im Fall des Larven-

stadiums am Versuchsende als signifikant.
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2 Nahrung und intraspezifische Konkurrenz

Biotische Faktoren besitzen einen wichtigen Einfluss auf die Entwicklungsgeschwindigkeit
aller Lebewesen. Grofle Bedeutung kommt hierbei der Nahrung zu. Nemurella pictetii galt
lange Zeit vor allem als Detritusfresser und Zerkleinerer (HENDERSON et al. 1990, GRAF et
al. 1995, COLLING 1996). Neuere Untersuchungen belegen aber, dass die Larven dieser Art
durchaus in der Lage sind, Biofilm von Steinoberflichen aufzunehmen (LEDGER &
HILDREW 2000b, 2001). Bislang wurde jedoch nicht gepriift, welche Futterart von
N. pictetii bevorzugt wird. Aufschluss dariiber sollten Futterwahlexperimente geben, die
durch simultanes Anbieten unterschiedlicher Nahrungsqualititen echte Futterwahl ermog-
lichen (PETERSON & RENAUD 1989, RoA 1992).

Biofilm ist gegeniiber abgestorbenem pflanzlichen Material durch seinen Energiegehalt und
das niedrige Kohlenstoff-Stickstoff-Verhdltnis eine vergleichsweise hochwertige Nahrung
(ANDERSON & CUMMINS 1979, CUMMINS & KLUG 1979). Hoherwertige Nahrung konnte
sich in hoheren Entwicklungsgeschwindigkeiten manifestieren. Das setzt jedoch voraus,
dass die Tiere nicht nur unterschiedliche Futterarten wahrnehmen und gezielt wihlen,
sondern auch ingestieren und assimilieren konnen. Deshalb wurde im Anschluss an die
Futterwahlversuche gepriift, wie gut N. pictetii die energiereciche Nahrung Biofilm im
Vergleich zu Detritus (konditionierte Erlenbldtter) assimilieren und in eine hdhere
Entwicklungsgeschwindigkeit umsetzen kann. Vermutet wurde, dass sich die Entwicklung
mit Biofilm als Nahrungsquelle gegeniiber Erlenbléttern beschleunigt.

Der biotische Faktor Konkurrenz spielt eine wichtige Rolle im Zusammenleben der Tiere.
Dabei kann man zwischen intraspezifischer und interspezifischer Konkurrenz unter-
scheiden. Beide Formen scheinen auch in aquatischen Lebensgemeinschaften vorzu-
kommen und konnten schon mehrfach nachgewiesen werden (z. B. CROSS & BENKE 2002
bei zwei Wasserschnecken-Arten, KUHARA et al. 2000 bei einer Kocherfliegen- und drei
Eintagsfliegenarten, PECKARSKY 1991 bei zwei Steinfliegenarten, SCHNEIDER et al. 2000 bei
zwei Fiebermiicken-Arten). Traditionell kann Konkurrenz in zwei Wirkungsklassen einge-
teilt werden (SCHOENER 1983). Neben einem Wettbewerb um Raum und damit um Zugang
zu den Nahrungsressourcen (Interferenz) kann auch ein direkter Wettbewerb um die
Ressource Futter (exploitative Konkurrenz) existieren. Studien, die insbesondere die inner-
artlichen Beziehungen aquatischen Insekten analysierten, sind bis heute nur selten durchge-
fiihrt worden (HART 1987, ANHOLT 1990). Die vorliegende Arbeit untersuchte die Beein-
flussung der Entwicklungsgeschwindigkeit durch intraspezifische Konkurrenz. Besonderes
Interesse galt dabei der Aufkldrung der genauen Wirkungsart der innerartlichen Konkurrenz.



2 Nahrung und intraspezifische Konkurrenz 53

2.1 Futterwahl

2.1.1 Fragestellung

Zur Priifung des Faktors Nahrungsqualitdt wurden einleitend Futterwahlversuche durchge-
fiihrt. Sie sollten die Frage kldren, ob Nemurella pictetii zwischen qualitativ unterschied-
lichen Futterarten gezielt wahlen kann. Dazu kamen in sechs Versuchen unterschiedliche
Nahrungsarten und Kombinationen zum Einsatz.

2.1.2 Material und Methoden

Die fiir diese Versuche benutzten Futterwahl-Versuchseinheiten befanden sich in einem
Wasserbad (12 °C) unter Langtagbedingungen in den lichtdichten Einheiten der Durch-
fluss-Versuchsanlage. Die zu testenden Futterarten wurden im gleichen Abstand zuein-
ander angeordnet. Dabei erfolgte sowohl die Verteilung der Futterarten als auch die Zu-
ordnung der Larven zu den einzelnen Replikaten mit Hilfe von Zufallszahlen. Pro
Versuchseinheit wurden jeweils 20 Tiere gleicher Grofe verwendet. Abbildung 19 zeigt
exemplarisch die GroBenverteilungen der Larven innerhalb und zwischen den Replikaten
anhand des Versuchs ‘Breite Auswahl an unterschiedlichen Futterarten’ (siche unten). Die
Larven waren im Vorfeld der Versuche 1'% Tage ohne Futter gehéltert worden. Sie wurden
in das Rohr in der Mitte der Versuchseinheit {iberfiihrt und nach ca. 20 - 30 Minuten
freigegeben. Niahere Informationen {iber den Versuchsaufbau und die Versuchs-
bedingungen finden sich in Tabelle 25.
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Abbildung 19: Kopfkapselbreiten und Trockengewichte der Larven des Futterwahlversuchs ‘Breite Aus-
wahl an unterschiedlichen Futterarten’.



54 IV Experimente

Tabelle 25: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen der Futterwahlversuche.

Faktorstufen abhingige Variable  Versuchsaufbau

Nahrungsqualitét (in absteigender Anzahl der Larven Dauer: 24 h,

Reihenfolge) Temperatur: 12 °C,

- tierische Nahrung (Gammarus spec.) Photoperiodik: 16:08,

- Biofilm (verschiedene Expositionszeiten) Durchfluss-Versuchsanlage,

- Griinalge (Spirogyra spec.) Versuchseinheit: Nr. 1,

- Erlenblétter (verschiedene Larvenherkunft: Btb,
Konditionierungsgrade) Larvenanzahl pro Versuchseinheit: 20

- Leer-Kontrolle,
Zeit

Die Auszéhlung der Larven, die direkt auf den Kacheln bzw. der Nahrung sa3en, erfolgte
in regelméfBigen Zeitabstinden. Insgesamt wurden innerhalb von 24 Stunden 13 Zdhlungen
vorgenommen. Bei den Versuchen C und E (siehe Tabelle 27) wurde zusédtzlich die Zahl
der Larven pro Futterart nach acht Stunden bestimmt. Anfangs fanden die Zadhlungen jede
flinfte Minute, im weiteren Verlauf der Experimente in groeren Zeitabstinden statt
(Tabelle 26). Die im Text des Ergebnisteils verwendeten ganzzahligen Prozentangaben
beziehen sich auf die Gesamtlarvenzahl aller Nahrungsqualitit-Treatments (= 100 %).

Tabelle 26: Zeitpunkte der einzelnen Zahlungen wahrend der Futterwahlversuche.

00:05 00:10 00:15 00:20 00:30 00:40 01:00
01:30 02:00 03:00 04:00 06:00 08:00 24:00

Die eingesetzten Nahrungsarten Biofilm und Erlenblatt wurden bereits in den entsprechen-
den Abschnitten des Kapitels Methodentibersicht beschrieben. Von diesen beiden Futterarten
wurden jeweils unterschiedlich alte (verschieden lange exponierte bzw. konditionierte)
Futterqualitdten benutzt. Bei der Futterart Griinalge handelte es sich um eine fadige Art der
Gattung Spirogyra (Klasse Jochalgen). Sie bildet eine dichte, stark verwobene, watteartige
Struktur. Als tierische Nahrung fanden grofe Exemplare der Gattung Gammarus Ver-
wendung. Sie wurden vor Versuchsbeginn abgetdtet (kurz tiberbriiht) und — um besser von
den Larven aufgeschlossen werden zu konnen — zerkleinert. Als Kontrollen wurden bei den
Experimenten mit Biofilm-Faktorstufen leere Tonkacheln (Leer-Kontrolle) verwendet. Fiir
die Versuche B bis D (siehe unten), in denen unterschiedlich lang konditionierte Erlen-
blétter angeboten wurden, dienten einen Tag in Bachwasser exponierte Blétter als Kontrolle.
Die Art der unterschiedlichen Futterqualitits-Faktorstufen (im Folgenden auch kurz
Futterarten genannt) und deren Kombination wird aus Tabelle 27 ersichtlich.
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Tabelle 27: Eingesetzte Futterarten der einzelnen Futterwahlversuche (Anzahl = Anzahl der Nahrungs-
qualitat-Treatments je Versuch).

Nr Versuch Anzahl  Naheres

A Erlenblétter — fiinf Kondition.-Stadien 5 Alter der Erlenblétter in Tagen: 44, 30, 15, 8, 1

B  Erlenblitter — drei Kondition.-Stadien 1 3 Alter der Erlenblitter in Tagen: 44, 16, 1

C  Erlenblitter — drei Kondition.-Stadien II 3 Alter der Erlenblétter in Tagen: 54, 24, 1

D Breite Auswahl an unterschiedlichen 5  Gammarus, Spirogyra, Erlenblatt (3 Wochen),
Futterarten Biofilm (6 Y2 Wochen), Leer-Kontrolle

E Biofilm — Erlenblatt-Vergleich 3 Biofilm (51 Tage), Erlenblatt (30 Tage), Leer-

Kontrolle
F  Biofilme — finf Altersstadien 5 Alter der Biofilme in Wochen: 12,9, 6, 3, 0

Die Versuche beriicksichtigen neben dem Einfluss der Futterart auch einen moglichen
Einfluss der Versuchszeit (Zeit). Da bei dieser Art von Experimenten sowohl die Futterart-
als auch die Zeit-Faktorstufen nicht unabhédngig voneinander sind (ROA 1992, BORTZ
1999), wurde fiir die statistische Auswertung ein verteilungsfreier Test gewdhlt. Zur
Anwendung kam eine parameterfreie ,,Rangvarianzanalyse mit Datenalignement* (BORTZ
et al. 2000). Beim Alignement werden die Daten vor der Durchfiihrung der Rangvarianz-
analyse (H-Test) fiir einen speziellen Effekt hinsichtlich anderer mdglicher Effekte (auBBer
den Fehlereffekten) bereinigt (ausfiihrliche Darstellung in BORTZ et al. 2000).

In der Auswertung wurden nur die Tiere beriicksichtigt, die sich auf einer der angebotenen
Futterarten befanden. Es ergaben sich korrigierte H-Werte flir den Faktor Futterqualitét,
den Faktor Zeit und die Interaktion Futterqualitét x Zeit.

Konnte ein signifikanter Einfluss der Futterqualitit auf die Anzahl der Larven festgestellt
werden, wurden anschlieend differenzielle Tests in Form von Einzelvergleichen (Kontrast-
vergleichen) durchgefiihrt. Hierfiir kam ein Test nach CONOVER (zitiert in BORTZ et al.
2000) zum Einsatz. Zuvor musste allerdings gepriift werden, ob die Stichproben der Futter-
Faktorstufen homomer verteilt sind, d. h., ob die Stichproben Verteilungen des gleichen
Typs besitzen. Diese Voraussetzung wurde mit dem FRIEDMAN-Test (Dispersionsvergleich,
zitiert in BORTZ et al. 2000) iiberpriift.

Die Analyse des Faktors Zeit erfolgte auf die gleiche Weise. Auf eine Auflistung aller
moglicher Einzelvergleiche des Zeitfaktors wurde jedoch verzichtet. Beispielsweise hétten
sich bei 13 Messungen 78 mdgliche Kombinationen ergeben. Das erschien wenig iiber-
sichtlich und fiir die Fragestellung des Versuchs nicht ausschlaggebend. Stattdessen
wurden gezielt Einzelvergleiche zu drei Zeitpunkten des Experimentes (40 min, 4 h und
24 h) betrachtet.

Dariiber hinaus veranschaulichen Grafiken die Zusammenhénge. Fiir jeden Versuch und
fiir jede Nahrungsqualitits-Faktorstufe werden Boxplotdiagramme dargestellt, die den
zeitlichen Verlauf der FraBaktivitdt von N. pictetii wiedergeben. Um dabei jedoch die
Lesbarkeit der Grafiken zu erhalten, musste die Zeitachse vor dem letzten Messwert (24 h)
unterbrochen werden.
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2.1.3 Ergebnisse

Allgemein ldsst sich feststellen, dass die Gesamtzahl der Tiere, die sich wahrend der Versuche
auf dem Futter befanden, sehr hoch war und beispielsweise nach vier Stunden im Mittel aller
Versuche 71 % (Minimum 61 %, Maximum 94 %) betrug. Am Versuchsbeginn ist in den
Experimenten eine gewisse Startphase zu erkennen. Sie dauerte ca. 20 bis 30 Minuten. Im
Folgenden werden die Ergebnisse der Futterwahlversuche einzeln besprochen.

A) Erlenblétter — fiinf Konditionierungsstadien

Tabelle 28 gibt einen Uberblick iiber die Mittelwerte und Standardabweichungen der
untersuchten Variable Anzahl der Larven. Auf den ersten Blick fallt keine der angebotenen
Futterarten durch einen besonders hohen Zuspruch auf. Lediglich die Faktorstufe, welche die
Kontrolle darstellte, wies eine geringere Anzahl an Tieren auf.

Tabelle 28: Statistische Kenngrofien des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — fiinf Konditionierungsstadien’,
abhangige Variable: Anzahl der Larven. n = 8 (Konditionierungsstadium = Konditionierungsdauer in Tagen).

Zeit 44 Tage 30 Tage 15 Tage 8 Tage 1 Tag

X S, X, S, X, S5 X, S, X; S5
00:05 1.50 1.20 1.38 0.92 1.13  0.64 1.50 1.20 1.00 1.20
00:10 1.63 1.41 2.13 1.64 225 1.39 225 0.89 1.13  1.36
00:15 225 1.83 238 2.00 3.13 1.89 2.88 0.64 1.25 1.28
00:20 238 1.51 263 1.77 338 2.13 325 1.16 1.50 1.41
00:30 2.50 1.60 3.13 136 3.88 230 3.63 1.30 0.88 0.99
00:40 238 1.19 3.50 1.77 375 243 3.63 1.92 0.75 0.89
01:00 2.88 1.64 4.00 2.14 3.63 2.26 4.50 2.00 0.63 0.74
01:30 2.63 141 3.88 1.81 3.63 2.00 513 1.73 0.50 0.76
02:00 3.00 1.60 3.88 1.73 3.88 1.96 4.88 1.81 0.63 0.74
03:00 4.00 1.85 3.63 1.60 338 1.92 438 1.51 0.50 0.76
04:00 5.00 2.07 325 238 3.13 2.03 425 1.28 0.25 0.46
06:00 525 231 3.13 242 3.00 1.51 4.00 1.31 0.88 1.73
24:00 488 1.73 3.63 2.07 225 149 238 245 0.50 0.76

Tabelle 29 enthilt die Ergebnisse der statistischen Analyse fiir die beiden Faktoren und deren
Interaktion. Die durchgefiihrte Rangvarianzanalyse fiir den Faktor Futterqualitit erbrachte
zwar ein hoch signifikantes Resultat, aber — wie die Einzelvergleiche in Tabelle 30 (links)
zeigen — ist das ausschlieBlich auf die Kontrolle zuriickzufiihren. Lediglich diese Faktorstufe
mit den + unkonditionierten, nur einen Tag in Bachwasser exponierten Erlenbléttern, zeigte
in Bezug auf die Anzahl der Larven pro Futterqualitit gegeniiber den restlichen Blatt-
qualititen statistisch bedeutsame Unterschiede. Sie wurde von Nemurella pictetii nicht
angenommen. Im Mittel befanden sich lediglich 6.6 % der Larven an diesen Erlenblattern.
Die Larven bevorzugten die konditionierten Erlenblitter gegeniiber der Kontrolle. Signifikante
Unterschiede in der Attraktivitit der ungleich lange konditionierten Erlenblitter waren nicht
nachweisbar. Ahnliches gilt fiir den Faktor Zeit. Auch hier traten fiir die drei betrachteten
Messzeitpunkte keine signifikanten Unterschiede in der Anzahl der Larven auf. Eine Uber-
sicht der FraBaktivitdten an den verschiedenen Blattqualititen findet sich in Abbildung 20.
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Abbildung 20: Zeitlicher Verlauf der FraBaktivititen von Nemurella pictetii beim Futterwahlversuch
‘Erlenblatter — fiinf Konditionierungsstadien’, n = 8 (Konditionierungsstadium = Konditionierungsdauer
in Tagen), 20 Larven pro Versuchseinheit.

Tabelle 29: Rangvarianzanalyse mit Datenalignement des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — fiinf Kondi-
tionierungsstadien’.

Quelle der Variation Hicom df P
Futterqualitat 15.615 4 <0.01
Zeit 120.987 12 <0.001

Futterqualitit x Zeit 137.361 48 <0.001
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Tabelle 30: Einzelvergleiche nach CoNOVER des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — fiinf Konditionie-
rungsstadien’. Analysiert wurden die Faktoren Futterqualitat (links) und Zeit (rechts), angegeben sind
die Signifikanzwerte.

44 Tage 30 Tage 15 Tage 8 Tage 4:00 24:00
1 Tag <0.01 <0.01 <0.01 <0.001 0:40 n.s. n.s.
4:00 - n.s.

B) Erlenbléatter — drei Konditionierungsstadien |

Im Hinblick auf die Resultate des vorhergehenden Versuchs wurde die Zahl der Futter-
Faktorsstufen reduziert, um eventuelle Unterschiede in ihrer Attraktivitit fiir Nemurella
pictetii-Larven leichter nachweisen zu konnen. Tabelle 31 enthdlt die Ergebnisse des
Versuchs in Form von Mittelwerten und Standardabweichungen.

Tabelle 31: Statistische KenngrolRen des Futterwahlversuchs ‘Erlenblétter — drei Konditionierungsstadien I”,
abhangige Variable: Anzahl der Larven. n = 8 (Konditionierungsstadium = Konditionierungsdauer in Tagen).

Zeit 44 Tage 16 Tage 1 Tag

Y1 Sl i2 SZ i3 S3
00:05 025 0.46 0.50 1.07 0.00 0.00
00:10 0.63 0.74 0.75 1.75 0.00 0.00
00:15 1.00 1.31 0.88 1.73 0.13 035
00:20 125 1.28 1.00 1.69 0.50 0.76
00:30 1.88 1.36 1.25 1.67 038 0.74
00:40 2.00 1.60 1.50 1.60 1.00 0.93
01:00 3.13 1.13 250 2.73 1.13  0.83
01:30 475 1.83 275 212 1.50 0.53
02:00 513 146 3.13 230 1.88 0.99
03:00 6.25 191 475 3.20 1.00 1.20
04:00 6.88 1.81 450 3.38 1.25 1.04
06:00 7.88 2.30 6.00 3.12 1.25 1.04
24:00 825 2.76 6.63 2.83 0.88 0.83

Die durchgefiihrten Rangvarianzanalysen ergaben fiir beide Faktoren und deren Interaktion
hochst signifikante Unterschiede in Bezug auf die Anzahl der Larven. Die je drei Paarver-
gleiche der Futterqualitéits- bzw. der Zeit-Faktorstufen erbrachten in allen Féllen bedeut-
same Unterschiede (Tabelle 33). Langer konditionierte Blitter wurden deutlich gegentiber
kiirzer konditionierten Bléttern bevorzugt und im Versuchsverlauf kam es zu einer Zu-
nahme der Anzahl der Larven auf den Blittern (siche auch Abbildung 21). Diese Verhilt-
nisse stellen sich als prozentuale Werte folgendermafBlen dar. Auf den 44 Tage kondi-
tionierten Erlenbléttern befanden sich im Versuchsverlauf 44, 54 und 52 % aller Larven,
wihrend an den 16 Tage konditionierten Blittern nur 33, 36 und 42 % der Larven frafen.
Die Kontrolle (1 Tag alte Erlenblitter) wies die geringste Larvenmenge auf (22, 10, 6 %).
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Abbildung 21: Zeitlicher Verlauf der FraBaktivititen von Nemurella pictetii beim Futterwahlversuch
‘Erlenblatter — drei Konditionierungsstadien I, n = 8 (Konditionierungsstadium = Konditionierungsdauer
in Tagen), 20 Larven pro Versuchseinheit.

Tabelle 32: Rangvarianzanalyse mit Datenalignement des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — drei Kondi-
tionierungsstadien I’.

Quelle der Variation Hicom df p
Futterqualitat 15.976 2 <0.001
Zeit 250.147 13 <0.001
Futterqualitat x Zeit 170.135 24 <0.001

Tabelle 33: Einzelvergleiche nach ConoveRr des Futterwahlversuchs ‘Erlenblétter — drei Konditionie-
rungsstadien I’. Analysiert wurden die Faktoren Futterqualitét (links) und Zeit (rechts), angegeben sind
die Signifikanzwerte.

44 Tage 16 Tage 4:00 24:00

1 Tag <0.001 <0.001 0:40 <0.001 <0.001
16 Tage <0.001 - 4:00 - <0.001
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C) Erlenblatter — drei Konditionierungsstadien 11

Auch bei diesem Experiment kamen drei Erlenblatt-Faktorstufen zum Einsatz. Die Futter-
arten unterschieden sich aber im Vergleich zum vorangegangenen Versuch durch einen
groBeren Abstand in der Konditionierungsdauer zueinander. Auf diese Weise sollte gepriift
werden, ob auch sehr lang konditionierte Erlenblétter (iiber sieben Wochen) noch von den
Larven angenommen werden. Die Ergebnisse der Untersuchung sind in Tabelle 34 in Form
von statistischen KenngroéBen aufgefiihrt.

Tabelle 34: Statistische KenngroRen des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — drei Konditionierungsstadien 117,
abhangige Variable: Anzahl der Larven. n = 10 (Konditionierungsstadium = Konditionierungsdauer in Tagen).

Zeit 54 Tage 24 Tage 1 Tag

Yl Sl i2 52 XS SS
00:05 1.90 1.73 220 1.62 0.60 0.84
00:10 2.60 222 230 134 0.70 0.48
00:15 3.10 2.33 2.50 1.27 1.00 0.82
00:20 3.80 2.30 220 1.03 1.20 1.03
00:30 430 2.67 3.50 1.78 0.70 0.82
00:40 4.60 2.59 3.60 1.65 1.00 0.82
01:00 490 2.60 410 1.52 0.80 0.79
01:30 550 2.07 440 2.59 0.70 0.95
02:00 540 241 420 1.62 0.60 0.52
03:00 5.60 1.51 520 1.40 0.00 0.00
04:00 6.30 2.21 530 2.00 0.50 0.71
06:00 6.60 2.59 570 2.26 0.00 0.00
08:00 6.50 1.27 580 2.25 0.10 0.32
24:00 470 2.11 6.20 3.12 030 0.48

Tabelle 35 gibt die Resultate der Rangvarianzanalyse wieder. Es konnten fiir die Faktor-
stufen beider Faktoren und deren Interaktion hochst signifikante Unterschiede in der An-
zahl der Larven nachgewiesen werden. Wéhrend die Einzelvergleiche (Tabelle 36) fiir den
Faktor Futterqualitdt hochst signifikante Unterschiede in der Anzahl der Larven zwischen
allen Faktorstufen nachwiesen, galt das nicht fiir den Faktor Zeit. Bei ihm konnten statistisch
bedeutsame Unterschiede nur zwischen dem ersten und den beiden anderen Messzeit-
punkten festgestellt werden.

Tabelle 35: Rangvarianzanalyse mit Datenalignement des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — drei Kondi-
tionierungsstadien I1°.

Quelle der Variation Hcom) df p
Futterqualitit 19.892 2 <0.001
Zeit 119.756 13 <0.001

Futterqualitit x Zeit 129.200 26 <0.001
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Tabelle 36: Einzelvergleiche nach CoNoVER des Futterwahlversuchs ‘Erlenblatter — drei Konditionie-
rungsstadien II’. Analysiert wurden die Faktoren Futterqualitat (links) und Zeit (rechts), angegeben sind
die Signifikanzwerte.

54 Tage 24 Tage 4:00 24:00
1 Tag <0.001 <0.001 0:40 <0.01 <0.05
24 Tage <0.01 - 4:00 - n.s.

Konditionierte Erlenblétter wurden gegeniiber der Kontrolle hdchst signifikant bevorzugt.
Zwischen den einzelnen Konditionierungsstadien ist die Futterpriferenz etwas weniger
stark ausgeprigt (p <0.01). Dabei wiesen die ldnger konditionierten Erlenblitter hohere
Larvenzahlen auf (siche auch Abbildung 22). Wéhrend des Versuchs kam es in der Faktor-
stufe mit den 24 Tage konditionierten Erlenbléttern zu einer Zunahme der Anzahl der
Larven von 39 iiber 44 auf 55 %. In der Faktorstufe *54 Tage’ ging hingegen die Larven-
zahl nach einem Anstieg von 50 auf 52 % nach vier Stunden auf 42 % am Versuchsende
zuriick. Auf der Kontrollkachel befanden sich elf, vier bzw. drei Prozent aller Tiere.

Anzahl der Larven [%]

Zeit [h]

Abbildung 22: Zeitlicher Verlauf der FraBaktivitdten von Nemurella pictetii beim Futterwahlversuch
‘Erlenblétter — drei Konditionierungsstadien I1’, n = 10 (Konditionierungsstadium = Konditionierungs-
dauer in Tagen), 20 Larven pro Versuchseinheit.
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D) Breite Auswahl an unterschiedlichen Futterarten

In diesem Versuch standen den Larven flinf qualitativ sehr verschiedene Futterarten zur
Verfiigung. Es zeigten sich deutliche Unterschiede in der Anzahl der Larven, die zu einer
bestimmten Zeit an einer der Futterarten fralen (Tabelle 37).

Tabelle 37: Statistische Kenngrdflen des Futterwahlversuchs ‘Breite Auswahl an unterschiedlichen
Futterarten’, abhangige Variable: Anzahl der Larven, n = 9.

Zeit Gammarus Biofilm Spirogyra Erlenblatt ~ Leer-Kontrolle

X S, X, S, X, S5 X, S, X; S
00:05 1.44 0.88 6.33 1.73 133 122 1.44 0.88 1.00 1.00
00:10 1.56 1.67 7.56 1.67 0.78 1.30 0.89 1.05 0.67 0.50
00:15 1.56 124 9.56 1.59 1.00 1.66 1.00 1.00 0.56 0.53
00:20 133 1.32 9.78 2.39 .11 1.76 1.00 1.32 022 044
00:30 133 1.73 10.00 1.94 1.78 1.48 0.89 0.60 0.56 0.53
00:40 122 1.72 12.56 2.35 133 1.66 0.67 0.87 0.11 0.33
01:00 1.00 1.00 10.78 2.99 122 1.64 1.00 0.87 0.22 044
01:30 0.89 0.93 10.56 2.96 1.67 1.50 .11 1.17 022 044
02:00 1.00 1.12 1033 3.28 1.33 2.06 122 044 0.33 0.71
03:00 133 0.71 8.67 2.24 1.44 2.19 1.56 1.01 1.00 0.87
04:00 1.33 0387 8.22 2.99 233 141 122 1.09 0.22 0.44
06:00 1.89 1.27 733 3.57 2.67 1.80 122 1.09 0.44 0.73
24:00 1.33 1.22 3.56 1.33 1.78 1.39 1.78 1.30 0.67 1.32

In Tabelle 38 sind die Ergebnisse der statistischen Auswertung aufgefiihrt. Beide Faktoren
sowie deren Interaktion hatten einen hochst signifikanten Einfluss auf die Zahl der Larven
an den Futterarten. Tabelle 39 (links) gibt die Ergebnisse der durchgefiihrten Einzelver-
gleiche fiir den Faktor Futterqualitit wieder. Die Biofilm-Faktorstufe unterschied sich von
allen anderen Faktorstufen auf dem o = 0.001-Niveau. Weitere statistisch relevante Unter-
schiede waren zwischen der Kontrolle und den vier Futterarten nachweisbar. Die Resultate
der Einzelvergleiche des Zeit-Faktors sind in Tabelle 39 (rechts) aufgefiihrt. Alle drei
Kombinationen wiesen hoch bzw. hochst signifikante Unterschiede in der Anzahl der
Larven zu den verschiedenen Messzeitpunkten auf.

In der Abbildung 23 ist deutlich die starke Bevorzugung der Biofilm-Nahrung gegeniiber
den restlichen getesteten Futterqualititen erkennbar. Die Larvenzahlen reduzierten sich
wihrend des Versuchs zwar von 79 % nach 40 Minuten tiber 62 % nach vier Stunden auf
39 % am Versuchsende. Die klare Bevorzugung des Biofilms gegeniiber den restlichen
Futterarten blieb aber wihrend des gesamten Experimentes erhalten. An den Erlenbléttern
fralen einerseits deutlich weniger Tiere, andererseits kam es zu einer geringen Zunahme
der Larvenzahlen wéhrend des Versuchs (4, 9, 20 % an den drei Messzeitpunkten).
Ahnliche Dichten herrschten an den beiden restlichen Futterarten. Die tierische Nahrung
wurde im Versuchsverlauf von acht, zehn bzw. 15 %, die Griinalge Spirogyra von acht, 18
bzw. 20 % der Larven aufgesucht. Die Kontroll-Kachel frequentierten die Larven so gut
wie nie (1, 2, 7 %).
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Abbildung 23: Zeitlicher Verlauf der Frafaktivitdten von Nemurella pictetii beim Futterwahlversuch
‘Breite Auswahl an unterschiedlichen Futterarten’, n =9, 20 Larven pro Versuchseinheit.

Tabelle 38: Rangvarianzanalyse mit Datenalignement des Futterwahlversuchs ‘Breite Auswahl an
unterschiedlichen Futterarten’.

Quelle der Variation Hicorn) df p
Futterqualitét 28.882 4 <0.001
Zeit 54.620 12 <0.001

Futterqualitit x Zeit 104.401 48 <0.001
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Tabelle 39: Einzelvergleiche nach CONOVER des Futterwahlversuchs ‘Breite Auswahl an unterschied-
lichen Futterarten’. Analysiert wurden die Faktoren Futterqualitét (links) und Zeit (rechts), angegeben
sind die Signifikanzwerte.

Gammarus Biofilm Spirogyra Erlenblatt 4:00 24:00
Leer-Kontrolle <0.001 <0.001 <0.001 <0.01 0:40 <0.01 <0.001
Biofilm <0.001 - <0.001 <0.001 4:00 - <0.01

E) Biofilm — Erlenblatt-Vergleich

Dieser Versuch betrachtete das Wahlverhalten von N. pictetii bei zwei angebotenen Futter-
arten (Biofilm, Erlenblatt) und einer Kontrolle (leere Kachel). Tabelle 40 gibt einen
Uberblick der statistischen KenngroBen.

Tabelle 40: Statistische KenngroRen des Futterwahlversuchs ‘Biofilm — Erlenblatt-Vergleich’, abhéngige
Variable: Anzahl der Larven, n =7.

Biofilm Erenblatt  Leer-Kontrolle

X, S X, S, X3 S3

00:05 2.71 1.80 1.86 1.07 029 0.49
00:10 4.00 1.73 3.00 1.83 0.14 0.38
00:15 529 243 2.86 1.68 0.57 0.79
00:20 6.71 2.36 3.71 2.06 029 049
00:30 7.71  3.04 443 140 0.00 0.00
00:40 8.00 2.77 5.00 1.63 0.00 0.00
01:00 857 2.76 5.14 146 0.14 0.38
01:30 9.86 241 4.86 2.04 0.14 0.38
02:00 10.57 3.41 443 2.07 0.14 0.38
03:00 9.71 3.95 357 244 0.00 0.00
04:00 929 499 343 244 0.00 0.00
06:00 9.86 2.73 343 190 0.00 0.00
08:00 10.71 3.45 343 230 0.14 0.38
24:00 12.29 3.68 229 1.60 0.00 0.00

Im Vergleich zu den Erlenbléttern bevorzugten die Tiere den Biofilm. Das driickte sich
auch im Ergebnis der statistischen Analyse aus. Weiterhin zeigte sich ein deutlicher Ein-
fluss der Zeit und der Interaktion aus Futterqualitidt und Zeit auf die Anzahl der Larven
(Tabelle 41).

Tabelle 41: Rangvarianzanalyse mit Datenalignement des Futterwahlversuchs ‘Biofilm — Erlenblatt-Vergleich’.

Quelle der Variation Hicom df p
Futterqualitét 17.143 2 <0.001
Zeit 111.466 13 <0.001

Futterqualitit x Zeit 115.991 26 <0.001
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Tabelle 42: Einzelvergleiche nach CoNoVER des Futterwahlversuchs ‘Biofilm — Erlenblatt-Vergleich’. Ana-
lysiert wurden die Faktoren Futterqualitét (links) und Zeit (rechts), angegeben sind die Signifikanzwerte.

Biofilm Erlenblatt 4:00 24:00
Leer-Kontrolle <0.001 <0.001 0:40 n.s. n.s.
Biofilm - <0.01 4:00 - n.s.

Die Einzelvergleiche der Nahrungsqualitdts-Faktorstufen ergaben neben den hochst signifi-
kanten Unterschieden zwischen der Kontrolle und den Treatments Biofilm und Erlenblatt
einen hoch signifikanten Unterschied der Larvenanzahl zwischen diesen beiden Futterarten
(Tabelle 42, links).

Ein Einfluss der Zeit auf die untersuchte Variable an den drei Messzeitpunkten konnte
nicht nachgewiesen werden (Tabelle 42, rechts). Wahrend in der Biofilm-Faktorstufe ein
Anstieg der Larvenzahl wéhrend des Experimentes von 62 iiber 73 auf 84 % erkennbar
war, nahm die Anzahl der Tiere in der Erlenblatt-Faktorstufe kontinuierlich ab (38, 27,
16 %). Auf der Kontrolle befanden sich keine Tiere. In Abbildung 24 werden die eben
beschriebenen Verhéltnisse noch einmal mit Hilfe von Boxplots veranschaulicht.
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Abbildung 24: Zeitlicher Verlauf der FraBaktivitdten von Nemurella pictetii beim Futterwahlversuch
‘Biofilm — Erlenblatt-Vergleich’, n = 7, 20 Larven pro Versuchseinheit.
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F) Biofilme — finf Altersstadien

Aufgabe dieses Versuchs war es, mogliche Unterschiede in der Attraktivitit unter-
schiedlich alter Biofilme zu analysieren. Die Mittelwerte und Standardabweichungen der
vier eingesetzten Biofilme und der Leer-Kontrolle sind in Tabelle 43 aufgefiihrt.

Tabelle 43: Statistische KenngrdfRen des Futterwahlversuchs ‘Biofilme — flinf Altersstadien’, abhéngige
Variable: Anzahl der Larven. n = 8 (Altersstadium = Expositionsdauer in Wochen).

Zeit 12 Wochen 9 Wochen 6 Wochen 3 Wochen Leer-Kontrolle

X S, X, S, X, S5 X, S, X; S
00:05 2.63 1.30 2.63 1.77 1.63 0.92 225 1.98 0.75 0.89
00:10 3.88 1.36 2.75 1.49 2.13 146 2.88 247 0.13 0.35
00:15 475 191 338 2.33 2.75 1.49 3.13 2.80 0.00 0.00
00:20 475 2.12 375 2.25 275 1.49 3.63 2.33 0.00 0.00
00:30 5.00 245 3.75 2.12 3.50 2.07 3.50 245 0.00 0.00
00:40 538 277 3.88 1.96 3.63 239 3.63 2.62 0.00 0.00
01:00 5.00 2.93 425 2.05 375 249 3.88 236 0.00 0.00
01:30 525 2.82 475 2.12 3.63 2.13 425 2.19 0.00 0.00
02:00 513 247 5.00 220 4.13 2.10 375 191 0.13 0.35
03:00 563 297 513 236 4.00 2.20 4.00 1.77 0.00 0.00
04:00 588 3.14 4.88 2.53 375 249 425 1.98 0.00 0.00
06:00 6.13 2.70 513 2.64 3.88 242 4.00 2.07 0.13 0.35
24:00 438 1.51 550 2.07 350 1.77 4.00 1.20 0.13 0.35

Die durchgefiihrte Rangvarianzanalyse erbrachte zwar fiir den Futterqualitits-Faktor ein
hochst signifikantes Resultat (Tabelle 44), Einzelvergleiche konnten aber aufgrund von
Dispersionsunterschieden nicht durchgefiihrt werden. Aus der in Abbildung 25 aufge-
fiihrten Ubersicht wird jedoch ersichtlicht, dass im iiberwiegenden MaBe die Leer-
Kontrolle die Unterschiede in der Anzahl der Larven zwischen den Futterqualitits-
Faktorstufen hervorrief. Auf ihr befanden sich bis auf wenige Ausnahmen keine Larven.
Dennoch war zwischen den vier Biofilm-Treatments ein leichter Trend erkennbar. Die
Larven bevorzugten linger exponierte gegeniiber kiirzer exponierten Biofilmen leicht. In
der Grafik ist weiterhin erkennbar, dass die Anzahl der Larven in allen Biofilm-Faktor-
stufen zwischen den drei Messzeitpunkten relativ konstant blieb.

Tabelle 44: Rangvarianzanalyse mit Datenalignement des Futterwahlversuchs ‘Biofilme — flinf Altersstadien’.

Quelle der Variation Hcom) df p
Futterqualitét 20.237 4 <0.001
Zeit 164.729 12 <0.001

Futterqualitit x Zeit 118.169 48 <0.01
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Abbildung 25: Zeitlicher Verlauf der FraRaktivitaten von Nemurella pictetii beim Futterwahlversuch ‘Bio-
filme — funf Altersstadien’, n=8, (Altersstadium = Expositionsdauer in Wochen), 20 Larven pro
Versuchseinheit.

2.1.4 Zusammenfassung

In diesen Experimenten konnte deutlich gezeigt werden, dass Nemurella pictetii-Larven in
der Lage sind, zwischen unterschiedlichen Futterqualititen zu wihlen. Bei ausschlielicher
Verfiigbarkeit von Erlenblittern zeigten die Larven eine Préiferenz hin zu ldnger konditio-
nierten Blittern. Stand ihnen ein breites Angebot unterschiedlicher Futterarten — ange-
fangen von konditionierten Erlenbléttern iiber Griinalgen (Spirogyra) und Biofilm bis hin
zu tierischer Kost (Gammarus) — zur Verfiigung, wihlten sie den Biofilm. Dieses Ergebnis
konnte auch bei einem Angebot von nur zwei Futterarten (Biofilm und konditionierte
Erlenblétter) bestétigt werden. Standen unterschiedlich lang exponierte Biofilme zur
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Verfligung, war ein leichter Trend hin zu dlteren Biofilmen erkennbar. Im Versuchsverlauf
kam es in drei der sechs Experimente zwischen den drei Messzeitpunkten zu Unter-
schieden in der FraBaktivitit von N. pictetii. Wiahrend beim Versuch ‘Breite Auswahl an
unterschiedlichen Futterarten’ eine Abnahme der Larvenzahl auf den einzelnen Futterarten
zu beobachten war, nahm sie im Versuch ‘Erlenblitter — drei Konditionierungsstadien I’
im zeitlichen Verlauf zu. Der Versuch ‘Erlenblétter — drei Konditionierungsstadien II” war
durch ein Ansteigen der Larvenzahl nach vier Stunden im Vergleich zur Larvenzahl nach
40 Minuten gekennzeichnet. Danach konnten keine signifikanten Verdnderungen mehr
festgestellt werden.

2.2  Mittleres Wachstum und Futterqualitat

2.2.1 Fragestellung

Die vorangegangenen Futterwahl-Experimente zeigten, dass Nemurella pictetii-Larven ihre
Nahrung gezielt wihlen und dabei hochwertiger Nahrung den Vorzug geben. Der folgende
Versuch sollte nun priifen, ob und wie gut sie hochwertige Nahrung (Biofilm) assimilieren
konnen. Zu diesem Zweck wurden die am Versuchsende erreichten Kopfkapselbreiten,
Trockengewichte und Stadien der Larven bzw. ihre Sterblichkeit mit denen einer anderen
Gruppe verglichen, die mit minderwertigerer Nahrung (konditionierte Erlenblétter)
gehiltert wurde.

2.2.2 Material und Methoden

Die Zuordnung der Larven auf die zwei Treatments (je 75 Tiere) und eine Startstichprobe
(50 Tiere) erfolgte zufillig. In einer Versuchseinheit befanden sich jeweils fiinf Tiere. Eine
Ubersicht und zusitzliche Angaben zum Versuchsaufbau finden sich in Tabelle 45.

Tabelle 45: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Futterqualitét’.

Faktorstufen abhingige Variablen Versuchsaufbau

Futterqualitat: niedrig, Kopfkapselbreite am Dauer: 32 d,

Futterqualitat: hoch Versuchsende, Temperatur: 12 °C,
Trockengewicht am Photoperiodik: 16:08,
Versuchsende, Durchfluss-Versuchsanlage,
Larvenstadium am Versuchseinheit: Nr. 3,
Versuchsende, Futterwechsel 1 x pro Woche,
Uberlebensrate am Larvenherkunft: Btb,
Versuchsende Larvengrofe - KKB bei Versuchs-

beginn: X = 0.6258 mm,
Larvenanzahl pro Versuchseinheit: 5

Das Versuchsdesign bestand aus den zwei Futterqualitits-Faktorstufen, an denen die ab-
hingigen Variablen getestet wurden. Fiir die statistische Auswertung wurden im Falle der
Kopfkapselbreiten und der Trockengewichte t-Tests fiir unabhéngige Stichproben durchge-
fiihrt. Mogliche Unterschiede zwischen den Faktorstufen bei den erreichten Larvenstadien
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am Versuchsende und bei der Uberlebensrate wurden verteilungsfrei mit U-Tests gepriift.
Alle Rohdaten waren vor der Auswertung aggregiert worden (sieche Pseudoreplikation, S. 33).

2.2.3 Ergebnisse

Tabelle 46 gibt einen Uberblick iiber die StichprobengroBe sowie die Mittelwerte und
Standardabweichungen der untersuchten Variablen in den zwei Treatments. Auf die Auf-
fiihrung der Daten fiir die Variable Larvenstadium am Versuchsende wurde aufgrund der
in diesem Fall nur ordinalskalierten Daten verzichtet (hierzu sieche Abbildung 27).

Tabelle 46: Statistische KenngréRen des Versuchs “Mittleres Wachstum und Futterqualitat’.

Treatment KKB [mm] TG [mg] Uberlebensrate [%)]

n X, S, X, S, X, S5
Start 10 0.6258  0.0202 0.1091 0.0159 - -
Erlenblatt 15 0.8299 0.0522 0.3309 0.5242 97.33 7.04
Biofilm 15 1.1033  0.0710 1.2096 0.1888 89.33 16.68

Der t-Test flir unabhéngige Stichproben ergab einen hochst signifikanten Unterschied in
den Kopfkapselbreiten der Larven zwischen den beiden Faktorstufen (Tabelle 47, oben).
Die Larven, denen als Nahrung Erlenblétter angeboten worden waren, zeigten ein deutlich
geringeres Wachstum als die Vergleichsgruppe mit Biofilm-Nahrung. So betrug der Zu-
nahmefaktor der Kopfkapselbreite der ,,Biofilm-Larven® 1.8, jener der ,,Erlenblatt-Larven*
aber nur 1.3.

Tabelle 47: T-Tests flr unabhangige Stichproben fir den Versuch ‘Mittleres Wachstum und Futter-
qualitat’. Analysiert wurde die Kopfkapselbreite und das Trockengewicht der Larven.

Quelle der Variation t df p
Kopfkapselbreite 11.963 28 <0.001
Trockengewicht 17.361 28 <0.001

Auch bei der Betrachtung der am Versuchsende erreichten Trockengewichte zeigten sich
grofle Unterschiede (Tabelle 47, unten). Larven der Erlenblatt-Faktorstufe konnten wéhrend
des Untersuchungszeitraumes ihr Gewicht lediglich verdreifachen, wihrend die Ver-
gleichslarven ihr Gewicht mehr als verzehnfachten. In Abbildung 26 sind die Verteilungen
der beiden aufgefiihrten Variablen mit Hilfe von Boxplots veranschaulicht.
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Abbildung 26: Am Ende des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Futterqualitéat’ erreichte Kopfkapsel-
breiten (links) und Trockengewichte (rechts). Beide GréRen sind aggregiert dargestellt. Zur naheren Infor-
mation sind in den Abbildungen auch die Werte einer Stichprobe zu Versuchsbeginn (Start) aufgefiihrt.

Die schnellere Entwicklung der mit Biofilm gehélterten Larven driickte sich ebenso in den
am Versuchsende erreichten Larvenstadien aus (Abbildung 27). Wihrend sich etwa 60 %
aller Larven der Biofilm-Faktorstufe im vorletzten Larvenstadium befanden, hatte aus der
Erlenblatt-Faktorstufe keine einzige Larve dieses Stadium erreicht. Bei der Erlenblatt-
Faktorstufe konnten hingegen fast 60 % der Tiere noch keinem Stadium mit Fliigel-
scheiden zugeordnet werden. Der durchgefiihrte U-Test wies dementsprechend auf hochst
signifikante Unterschiede zwischen den zwei Futterqualitit-Treatments hin (Tabelle 48, oben).
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Abbildung 27: Prozentuale Zusammensetzung der Larvenstadien am Ende des Versuchs ‘Mittleres
Wachstum und Futterqualitat’.
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Vergleicht man die Uberlebensraten, so ergeben sich geringfiigige Unterschiede zwischen
den zwei Treatments. In der Faktorstufe Erlenblatt iiberlebten insgesamt 74 Tiere gegen-
iiber 67 Tieren in der Faktorstufe Biofilm. Diese geringen Differenzen erweisen sich aller-
dings als statistisch nicht signifikant (Tabelle 48, unten).

Tabelle 48: U-Tests fir den Versuch “Mittleres Wachstum und Futterqualitat’. Analysiert wurden das
Larvenstadium am Versuchsende (oben) und die Uberlebensrate (unten).

Quelle der Variation mittlerer Rang U Y p

Larvenstadien am Versuchsende

niedrige Futterqualitét 22.93 1.0 121.0 <0.001
hohe Futterqualitit 8.07
Uberlebensrate
iedrige Futt litdt 17.2
niedrige Futterqualitd 720 87.0 207.0 0.153
hohe Futterqualitét 13.80

2.2.4 Zusammenfassung

Zwischen den beiden Futterqualitits-Faktorstufen zeigten sich bei den Tieren am
Versuchsende deutliche Unterschiede in den Kopfkapselbreiten, Trockengewichten und
Larvenstadien. Die Larven der Gruppe, deren Nahrung aus Biofilm bestand, wiesen
gegeniiber der Vergleichsgruppe mit konditionierten Erlenbldttern eine deutlich hohere
Entwicklungsgeschwindigkeit auf.

2.3  Mittleres Wachstum und Larvendichte

2.3.1 Fragestellung

Dieses Experiment untersuchte den Einfluss der Larvendichte auf die Entwicklungsge-
schwindigkeit der einzelnen Tiere. Es sollte die Frage klaren, ob Larven durch intra-
spezifische Konkurrenz um Raum oder Futter-Ressourcen bei hohen Individuenzahlen
langsamer wachsen als bei niedrigen Individuenzahlen. Deshalb wurde die Zunahme der
Kopfkapselbreite im Verlauf des Experiments, die maximale Kopfkapselbreite-Differenz
und das erreichte Larvenstadium am Versuchsende protokolliert. Weiterhin wurde analy-
siert, ob eine negative Korrelation zwischen der Uberlebensrate und der Larvendichte
besteht.

2.3.2 Material und Methoden

Die Vermessung der Kopfkapselbreiten erfolgte zu Versuchsbeginn und anschlielend jede
zweite Woche, so dass sich insgesamt vier Messungen ergaben. In den zwei verwendeten
Dichte-Faktorstufen befanden sich am Versuchsbeginn je fiinf bzw. 20 Tiere pro Versuchs-
einheit. Fiir die statistische Auswertung mdglicher Entwicklungsunterschiede wurde im
Falle der Kopfkapselbreite eine univariate, zweifaktorielle Varianzanalyse mit Mess-
wiederholungen durchgefiihrt (BOrRTZ 1999). Vor der Auswertung mussten die Daten erst
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auf der Ebene der einzelnen Versuchseinheiten aggregiert, d. h., der Mittelwert der Kopf-
kapselbreiten der Larven jeder Versuchseinheit berechnet werden. AnschlieBend erfolgte
eine Transformation dieser Werte (Transformationsexponent: -1). Unterschiede in dem
erreichten Larvenstadium am Versuchsende, der maximalen Kopfkapselbreite-Differenz
und in der Uberlebensrate (ULR) am Versuchsende wurden mit Hilfe von U-Tests gepriift.
Eine Ubersicht des Versuchsaufbaues und der Versuchsbedingungen gibt Tabelle 49.

Tabelle 49: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Larvendichte’.

Faktorstufen abhingige Variablen Versuchsaufbau

Larvendichte: niedrig, Kopfkapselbreite, Dauer: 44 d,

Larvendichte: hoch Larvenstadium am Temperatur: 12 °C,
Versuchsende, Photoperiodik: 16:08,
maximale Kopfkapselbreite-  Sprinkler-Versuchsanlage,

Differenz am Versuchsende, = Versuchseinheit: Nr. 4,

Uberlebensrate Nahrung: Erlenblatt - Futterwechsel
2 x pro Woche, (Chips: A = 11.15 cm?),
Larvenherkunft: Fd,
Larvengrofle - KKB am Versuchs-
beginn: X =0.5713 mm

2.3.3 Ergebnisse

Die Mittelwerte und Standardabweichungen der im Verlauf des Experimentes ausgebil-
deten Kopfkapselbreiten, der maximalen Kopfkapselbreite-Differenz und der Uberlebens-
rate sind in Tabelle 50 bzw. Tabelle 51 aufgefiihrt. Auch hier ist — wie schon im voran-
gegangenen Versuch — auf die Auffiihrung der Daten fiir die Variable Larvenstadium am
Versuchsende verzichtet worden.

Tabelle 50: Statistische KenngroRen der Kopfkapselbreiten wéhrend des Versuchs ‘Mittleres Wachstum
und Larvendichte’.

Treatment Start 2. Woche 4. Woche 6. Woche
n X S, X, S, X, S, X, S,

Larvendichte niedrig 10  0.5556 0.0154  0.7641 0.0266  0.9525 0.0428 1.0956 0.0717
Larvendichte hoch 9 05757 0.0167 0.6828 0.0234 0.7695 0.0251 0.8632 0.0346
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Tabelle 51: Statistische KenngrolRen des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und Larvendichte’. Aufgefiihrt
sind die maximale Kopfkapselbreite-Differenz und die Uberlebensrate am Versuchsende.

Treatment maximale KKB- ULR [%]
Differenz [mm)]

n X Se

x|
3

S7

Larvendichte niedrig 10  0.3305 0.0914 94.0 9.7
Larvendichte hoch 9 03700 0.0530 92.8 9.7

Der Vergleich der beiden Faktorstufen in Tabelle 50 zeigt, dass es zu Unterschieden in den
Kopfkapselbreiten kam. Sie verstdrkten sich im Verlauf des Versuchs kontinuierlich. Die
Larven, die in niedriger Dichte gehiltert wurden, zeigten eine schnellere Entwicklung als
die Vergleichslarven bei hohen Dichten. Diese hohere Entwicklungsgeschwindigkeit der
Larven wurde bereits nach zwei Wochen durch deutlich breitere Kopfkapseln sichtbar
(Abbildung 28, links).
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Abbildung 28: Zunahme der Kopfkapselbreiten (aggregiert) wéhrend des Versuchs ‘Mittleres
Wachstum und Larvendichte’ mit Angabe der Standardabweichung (links) und prozentuale Zusammen-
setzung der Larvenstadien am Versuchsende (rechts). Die StichprobengrofRe betrug 10 (niedrige) bzw.
9 (hohe Larvendichte).

Die durchgefiihrte Varianzanalyse mit Messwiederholungen ergab daher einen hochst sig-
nifikanten Einfluss der Dichte auf die Kopfkapselbreite, was selbstverstindlich ebenso fiir
die Zeit gilt (Tabelle 52). Weiterhin konnte eine hochst signifikante Wechselwirkung der
Zeit mit der Larvendichte auf die GroB3e der Koptkapselbreite nachgewiesen werden. Das
bedeutet, dass sich die Differenzen der Kopfkapselbreiten zwischen beiden Faktorstufen
im Laufe des Versuchs stindig verstirkten. Im Hinblick auf die mit zunehmender Larven-
grofBle ansteigenden Zuwéchse pro Larvenstadium wird dies versténdlich.
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Tabelle 52: Varianzanalyse mit Messwiederholungen fiir den Versuch ‘Mittleres Wachstum und Larven-
dichte’. Analysiert wurde die Kopfkapselbreite im zeitlichen Verlauf.

Quelle der Variation QS df MQ F p
Larvendichte 0.364 1 0.364 61.988 <0.001
Fehler (Larvendichte) 0.100 17 0.006

Zeit 6.030 3 2.010 1707.342 <0.001
Larvendichte x Zeit 0.276 3 0.092 78.010 <0.001
Fehler (Zeit) 0.060 51 0.001

Total 6.829 75

Betrachtet man die Larvenstadien am Versuchsende, werden die Entwicklungsunterschiede
zwischen den beiden Faktorstufen ebenfalls sehr deutlich. In Abbildung 28 (rechts) ist der
prozentuale Anteil der einzelnen Larvenstadien je Faktorstufe aufgetragen. Larven, die aus
Replikaten mit niedriger Larvendichte stammten, befanden sich im Mittel in einem
spateren Larvenstadium als die Larven der anderen Faktorstufe. Das driickte sich auch im
Ergebnis des durchgefiihrten U-Tests fiir die Variable Larvenstadium am Versuchsende
aus (Tabelle 53, oben).

Tabelle 53: U-Tests fir den Versuch ‘Mittleres Wachstum und Larvendichte’. Analysiert wurden das
Larvenstadium am Versuchsende (oben), die maximale Kopfkapselbreite-Differenz (Mitte) und die
Uberlebensrate (unten).

Quelle der Variation mittlerer Rang U W p

Larvenstadien am Versuchsende

niedrige Larvendichte 5.50 <0001 550 <0001

hohe Larvendichte 15.00 ) ' '
maximale Kopfkapselbreite-Differenz

niedrige Larvendichte 9.00 35.0 90.0 0414

hohe Larvendichte 11.11 ' ' '
Uberlebensrate

niedrige Larvendichte 11.05

345 79.5 0.350
hohe Larvendichte 8.83

Die Variable maximale Kopfkapselbreite-Differenz hingegen lieB keinen signifikanten
Einfluss der Larvendichte erkennen (Tabelle 53, Mitte und Abbildung 29). Die Spann-
weiten zwischen der Kopfkapselbreite der kleinsten und der grofiten Larve je Versuchs-
einheit waren bei beiden Larvendichten dhnlich. Die Larvendichte beeinflusste die
Uberlebensrate nicht. Der durchgefiihrte U-Test erbrachte keine signifikanten Unterschiede
(Tabelle 53, unten).
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Abbildung 29: Maximale Kopfkapselbreite-Differenz am Ende des Versuchs ‘Mittleres Wachstum und
Larvendichte’. Die StichprobengréRe betrug 10 (niedrige) bzw. 9 (hohe Larvendichte).

2.3.4 Zusammenfassung

Es konnte ein deutlicher Zusammenhang zwischen der Entwicklungsgeschwindigkeit und
der Larvendichte nachgewiesen werden. Dabei bewirkten hohe Larvendichten eine im Ver-
gleich zu niedrigen Larvendichten verlangsamte Entwicklung. Diese Entwicklungsunter-
schiede wurden sowohl in den Kopfkapselbreiten als auch in den am Versuchsende er-
reichten Larvenstadien deutlich sichtbar (p jeweils < 0.001).

Die im vorliegenden Versuch existierende intraspezifische Konkurrenz war aber nicht
derart stark ausgeprigt, dass sie einen deutlichen Einfluss auf die Uberlebensrate ausiibte
(p = 0.350). In beiden Faktorstufen lag sie mit tiber 90 % sehr hoch.

2.4  Aufgenommene Nahrungsmenge und Larvendichte

2.4.1 Fragestellung

Aufbauend auf dem vorangegangenen Experiment, das die Existenz intraspezifischer
Konkurrenz nachwies, sollte mit dem folgenden Versuch geklédrt werden, um welche Art
von Konkurrenz (Interferenz oder exploitative Konkurrenz) es sich handelt. Durch einen
entsprechenden Versuchsaufbau, bei dem die Anzahl der Larven, bezogen auf ein
bestimmtes Raum- und Futterangebot, variiert wurde, konnte der Einfluss der Konkurrenz
auf die Menge der aufgenommenen Nahrung studiert werden. Dies wurde indirekt iiber die
abgegebene Kotmenge gepriift. Dem lag die Uberlegung zugrunde, dass Larven, die oft
beim Fressen gestdrt werden, weniger Kot produzieren. Eine kurze Versuchsdauer und
eine gute Futterqualitit (Biofilm) gewéhrleisteten, dass die Nahrungsmenge nicht
limitierend wirkte.
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2.4.2 Material und Methoden

Die Tiere gehorten den letzten drei Larvenstadien an und waren vor Versuchsbeginn etwa
1’2 Tage ohne Futter gehiltert worden. Insgesamt wurden zwei Versuche durchgefiihrt, die
sich hinsichtlich ihres Aufbaus nicht unterschieden. Die Ergebnisse werden deshalb
gemeinsam betrachtet. Der Einfluss der unterschiedlichen Larvendichten wurde in zwei
Stufen —mit je einer bzw. flinf Larven — untersucht. Ménnliche und weibliche Tiere
wurden getrennt auf die Replikate verteilt, um eine Verfdlschung der Ergebnisse aufgrund
des Sexualdimorphismus zu vermeiden. Eine Versuchsdauer von 66 Stunden war fiir die
Produktion einer ausreichend groBe Kotmenge ausreichend (siche S.37). Eine Ubersicht
des Versuchsaufbaues und der Versuchsbedingungen findet sich in Tabelle 54. Ausgewertet
wurden ausschlieBlich Replikate, in denen es wihrend der Versuche nicht zu Hautungen
kam. Die gewonnenen Daten mussten vor der statistischen Auswertung transformiert
werden (Transformationsexponent = - 0.584)

Tabelle 54: Versuchsaufbau und Versuchsbedingungen des Versuchs ‘Aufgenommene Nahrungsmenge
und Larvendichte’.

Faktorstufen abhéngige Variable Versuchsaufbau
Larvendichte: niedrig, Kotmenge Dauer: 66 h,

Larvendichte: hoch, Temperatur: 12 °C,
Geschlecht: ménnlich, Photoperiodik: 16:08,
Geschlecht: weiblich Durchfluss-Versuchsanlage,

Versuchseinheit: Nr. 2,
Nahrung: Biofilm,
Larvenherkunft: Btb,
Larvengrofe: La, - La, .,

Aus den zwei Dichte-Faktorstufen und der getrennten Analyse der Geschlechter resultierte
ein 2 x 2 faktorielles Versuchsdesign. Die statistische Auswertung erfolgte mit Hilfe einer
Varianzanalyse nach dem allgemeinen linearen Modell.

2.4.3 Ergebnisse

In Abbildung 30 (rechts) sind die Trockengewichte der Biofilm-Nahrung pro Replikat
einer Stichprobe am Versuchsbeginn und einer Stichprobe der hohen Faktorstufe am Ver-
suchsende aufgefiihrt. Selbst die Larven dieser Faktorstufe reduzierten die Biomasse
(Trockengewicht) nur um knapp zehn Prozent. Bezogen auf das aschefreie Trockengewicht
nahm das Gewicht des Biofilm lediglich um etwa 1.4 % ab. Eine ausreichende Futter-
menge war damit wihrend der gesamten Versuchsdauer gegeben.

Die Auswertung der Kotmengen ergab deutliche Unterschiede zwischen den vier Treat-
ments. Die Resultate sind in Tabelle 55 bzw. Abbildung 30 (links) in Form statistischer
KenngroBen aufgefiihrt.
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Tabelle 55: Statistische KenngroRen der Kotmenge pro Larve (in mg) des Versuchs ‘Aufgenommene
Nahrungsmenge und Larvendichte’.

Treatments n X S
Dichte niedrig, mannlich 7 1.077 0.534
Dichte niedrig, weiblich 14 1.260 0.415
Dichte hoch, ménnlich 5 0.367 0.111
Dichte hoch, weiblich 9 0.538 0.078
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Abbildung 30: Wahrend des Versuchs ‘Aufgenommene Nahrungsmenge und Larvendichte’ abgegebene
Kotmengen (Larvenstadien La, bis La,,, Kotmenge nach 66 h) (links) und das Trockengewicht der
angebotenen Nahrung pro Replikat am Versuchsbeginn (n =5) und am Versuchsende (Faktorstufe:
hohe Larvendichte, n = 6) (rechts).

Die durchgefiihrte Varianzanalyse ergab hochst signifikante Unterschiede zwischen den
einzelnen Treatments (Tabelle 56). Dabei iibten sowohl die Larvendichte als auch das Ge-
schlecht einen deutlichen Einfluss auf die abgegebenen Kotmengen pro Larve aus. Tiere,
die sich eine Futterquelle mit anderen teilen mussten, produzierten weniger Kot als solche,
die sich allein auf einer Futterquelle befanden. Méannliche Larven erzeugten beispielsweise
bei Einzelhélterung etwa die dreifache Menge an Kot als in der Gruppe. Weibliche Tiere
produzierten aufgrund ihrer Grofle im Vergleich zu ménnlichen Tieren mehr Kot. Eine
signifikante Interaktion zwischen Larvendichte und Geschlecht konnte nicht festgestellt
werden.
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Tabelle 56: Varianzanalyse des Versuchs ‘Aufgenommene Nahrungsmenge und Larvendichte’.

Quelle der Variation QS df MQ F P
Larvendichte 3.376 1 3.376 90.584 <0.001
Geschlecht 0.521 1 0.521 13.988 0.001
Larvendichte x Geschlecht 0.133 1 0.133 3.569 0.068
Fehler 1.155 31 0.037

Total 5.080 34

Das korrigierte Bestimmtheitsmal} betrdgt fiir diese Untersuchung 0.751. Ein Grofteil der
restlichen Streuung wire durch die unterschiedlichen Larvenstadien erkliarbar. Eine Auf-
trennung erfolgte in diesem Falle aufgrund der geringen Stichprobenumfange jedoch nicht.

2.4.4 Zusammenfassung

Es trat intraspezifische Konkurrenz zwischen den Larven auf. Bezogen auf ein bestimmtes
Nahrungsangebot (Flache) zeigte sich ein negativer Zusammenhang von Larvenanzahl und
abgegebener Kotmenge pro Larve. Larven der hohen Dichte-Faktorstufe fralen demnach
weniger als einzeln gehilterte Tiere.

Durch den Einsatz von Larven der letzten drei Larvenstadien und durch die getrennte Be-
trachtung der beiden Geschlechter konnte verhindert werden, dass es in einer Versuchs-
einheit durch die besondere GroB3e einer Larve zu einer Dominanz (Revierverhalten) dieses
Tieres iiber alle anderen kam. Die geringe Biomasseabnahme des Futters macht deutlich,
dass es hier zu keiner Limitation kam. Daraus folgt, dass es sich um Interferenz handelt.
Die Larven scheinen durch hdufiges Aufeinandertreffen in ihrer Nahrungsaufnahme
beeintrachtigt zu werden.
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V  Diskussion

1 Photoperiodik und Temperatur

Insekten zeigen im Tagesverlauf spezifische Aktivitdtszeiten. Von der Schabe Periplaneta
americana ist beispiclsweise eine strikte Nachtaktivitat bekannt (LIPTON & SUTHERLAND
1970). Eng verbunden ist damit auch die Zeit und Dauer der Nahrungsaufnahme.
CALDWELL & DINGLE (1967) konnten beispielsweise bei der Milchkrautwanze Oncopeltus
fasciatus Anderungen der FraBaktivitit in Abhéingigkeit von der Tageslinge nachweisen.
Dabei bewirkten Langtagbedingungen eine verldngerte FraBaktivitit gegeniiber Bedin-
gungen der Tag-Nacht-Gleiche. Nemurella pictetii zeigte keine Unterschiede in der Fral3-
menge in Abhidngigkeit von der Tagesldnge (Versuch Aufgenommene Nahrungsmenge
und Photoperiodik, S.37). Die Kotmengen zwischen den zwei Treatments (08:16, 16:08)
unterschieden sich nicht signifikant voneinander. Eine ausgesprochene Aktivitits- und
FraB3zeit, wie sic beispiclsweise WAGNER (1990b) fiir die Kocherfliege Sericostoma
personatum nachwies, konnte folglich nicht festgestellt werden. (In den folgenden Aus-
fiihrungen werden teilweise auch Arbeiten iiber holometabole Insekten mit einbezogen. Es
muss dabei jedoch beachtet werden, dass bei solchen Arten —im Gegensatz zu hemi-
metabolen Arten wie Nemurella pictetii — die Differenzierung in einem gesonderten
Stadium, dem Puppenstadium, stattfindet. In den Larvenstadien holometaboler Insekten
wird primér Biomasse aufgebaut.)

Nemurella pictetii verhielt sich indifferent beziiglich der Tagesldnge. Es existierte kein
direkter Zusammenhang zwischen der Photoperiodik und der FraBphase (tag-, nachtaktiv).
Obwohl diese Daten nur anhand von weiblichen Larven erhoben wurden, sind ent-
sprechende Ergebnisse auch von minnlichen Tieren zu erwarten. Sie zeigen gleiche
Verhaltensweisen und unterscheiden sich lediglich in ihrer erreichten Endgrofe.

Unterschiede in der Entwicklungszeit sind damit nicht auf den direkten Einfluss der Fral3-
zeit und der aufgenommenen Nahrungsmenge zuriickzufiihren. Das gilt zumindest unter
Ausschluss von Frafifeinden. Bei threm Vorhandensein wére es durchaus vorstellbar, dass
N. pictetii ihr Verhalten dndert — wie fiir einige andere aquatische Insektenlarven nachge-
wiesen (SOLUK & COLLINS 1988 - Plecoptera, JOHANSSON et al. 2001 - Odonata) — und
beispielsweise nur nachts frile (KOHLER & MCPEEK 1989 - Ephemeroptera). Obwohl der
Réuberdruck an den fiir diese Arbeit aufgesuchten Larvenfundorten vermutlich gering ist,
sind solche Einfliisse in anderen Habitaten durchaus vorhanden (HILDREW & TOWNSEND
1982, LANCASTER et al. 1991, WOODWARD & HILDREW 2002). Genauere Untersuchungen
tiber das Verhalten von N. pictetii unter Einfluss eines Raubers existieren bisher jedoch nicht.

Da eine direkte Reaktion der Larven auf die Tagesldnge anhand unterschiedlicher FraB-
und Aktivititszeiten mit dem ersten Experiment nicht nachgewiesen werden konnte, sollte
im Anschluss daran die Bedeutung der Photoperiodik als Umweltsignal fiir prospektive
Anpassungsmechanismen gekldrt werden. Die folgenden drei Experimente untersuchten
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deshalb mdgliche Anderungen der Entwicklungsgeschwindigkeit in Abhéngigkeit von der
Tageslidnge. Dabei erbrachten die Versuche auf den ersten Blick zum Teil widerspriich-
liche Ergebnisse.

Im ersten Experiment dieser Versuchsreihe (Mittleres Wachstum und Photoperiodik, S. 39)
ergaben sich zwischen den drei Treatments hochst signifikante Differenzen hinsichtlich der
Larvengrofle am Versuchsende. Sie duBerten sich bei den Tieren, die unter Langtag-
bedingungen gehiltert wurden im Vergleich zu den beiden Vergleichsgruppen unter
Kurztag und Tag-Nacht-Gleiche in groBeren Koptkapselbreiten, hoheren Trockengewichten
und in einem fortgeschritteneren Larvenstadium am Versuchsende (p jeweils <0.001).
Diese Unterschiede belegen eine Verkiirzung der Entwicklungsdauer unter langen
Tageslingen. Ahnliche Verhaltensweisen sind von einigen Libellen- (MONTGOMERY &
MACKLIN 1962, 1966, PRITCHARD 1989) und Schmetterlingsarten beschrieben worden
(NYLIN et al. 1996, GOTTHARD et al. 2000). Die Entwicklungsdauern von N. pictetii unter
Kurztagbedingungen und unter Bedingungen bei Tag-Nacht-Gleiche (gemessen iiber die
eben genannten drei Variablen) unterschieden sich hingegen nicht signifikant voneinander.

Auf das Freiland bezogen bedeuten diese Befunde, dass Nemurella pictetii in den Sommer-
monaten ihre Entwicklungsdauer verkiirzt. In dieser Zeit werden auch die hochsten
Wassertemperaturen erreicht, welche die Dauer der Larvalphase ebenfalls verringern (siehe
S. 82). Beide Faktoren scheinen in den Sommermonaten also in die gleiche Richtung zu
wirken.

Obwohl beispielsweise bei den zwei Variablen Kopfkapselbreite und Trockengewicht
jeweils iiber 80 % der Gesamtstreuung durch das Merkmal Photoperiodik erkldrt werden
kann, miissen die Unterschiede in der Larvenentwicklung nicht nur der Ausdruck einer
direkten Reaktion auf die Photoperiodik sein. Denkbar ist auch ein indirekter Einfluss der
Tageslange iiber eine Verdnderung der Futterqualitdt oder -quantitit. Ein verdndertes
Futterangebot kann sich ebenfalls auf die Dauer der Larvalphase auswirken (siehe S. 91).
Im vorliegenden Experiment wurde Biofilm als Nahrungsquelle angeboten. Der Futter-
wechsel fand einmal pro Woche statt. In der einwdchigen Expositionszeit in der Durchfluss-
Versuchsanlage bei jeweils unterschiedlichen Tagesléngen konnte es zu Verdnderungen
des Biofilms gekommen sein. So beschreiben einige Autoren Anderungen der Algen-
quantitdt und auch der Zusammensetzung in Abhingigkeit von der Bestrahlungsstirke
(DENICOLA et al. 1992, HILL et al. 1995, HILL 1996). Ahnliche Befunde sind auch durch
unterschiedliche Tag-Nacht-Zyklen zu erwarten. Der gefundene negative Zusammenhang
zwischen Tagesldange und Entwicklungsdauer von N. pictetii konnte demnach auch indirekt
durch eine gesteigerte Assimilationsleistung der Tiere unter Langtagbedingungen, bedingt
durch eine erhdhte Nahrungsqualitdt und/oder -quantitit der Algen hervorgerufen worden
sein. In einem gesonderten Experiment konnten Anderungen in der Nahrungsquantitit in
der Durchfluss-Versuchsanlage nach einwochiger Exposition (ohne Larvenbesatz) nachge-
wiesen werden. Dabei nahmen sowohl die Pigmentkonzentrationen als auch die Masse des
Biofilms unter Langtagbedingungen zu (Abbildung 31).
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Abbildung 31: Pigmentkonzentrationen und Trockengewichte von auf Tonkacheln aufgewachsenem
Biofilm vor und nach einwdchiger Expositionszeit in der Durchfluss-Versuchsanlage. (A: 50 cm?,
Temperatur: 12 °C, Photoperiodik: 16:08, n = 9).

Es scheint daher auch mdglich, dass die gefundene geringere Entwicklungsdauer unter
Langtagbedingungen keine direkte Reaktion der Larven auf diese Tageslinge war.
Moglicherweise war die verkiirzte Larvalphase unter Langtagbedingungen durch eine
hohere Nahrungsqualitit und/oder -quantitdt bedingt, die unter den beiden geringeren
Tageslidngen (12:12, 08:16) nicht auftrat.

In den folgenden zwei Experimenten wurde daher besonders darauf geachtet, mogliche
indirekte Einfliisse auf die Entwicklung der Larven auszuschlieBen. Das konnte durch
taglichen Futterwechsel (Ausschluss von Nahrungseffekten) und Einzelhdlterung der
Larven (Ausschluss von Konkurrenz) erreicht werden. Durch die Einzelhélterung war es
zudem moglich, die Entwicklung der Larven individuell zu verfolgen.

Im Versuch ‘Individuelles Wachstum und Photoperiodik’ (S. 43) konnten Unterschiede in
Bezug auf die Kopfkapselbreite zwischen den zwei Treatments nachgewiesen werden. Da
ein Einfluss der Nahrung oder Konkurrenz in diesem Experiment ausgeschlossen war,
musste es sich um direkte Reaktionen der Larven auf die Tageslédnge handeln. Sie duflerten
sich in geringeren Kopfkapselbreiten der zwei letzten Larvenstadien (La,.;, La,) bei kurzen
gegeniiber langen Tageslidngen (p = 0.009). Aktuelle Lebenszyklus-Modelle gehen davon
aus, dass neben der Entwicklungsgeschwindigkeit auch die Imaginalgrofe den sich
andernden Umweltbedingungen angepasst werden kann (ABRAMS et al. 1996). Die Tiere
reduzieren diese, um ihre Entwicklungszeit zu verkiirzen und sich noch vor Eintritt
ungiinstiger Umweltbedingungen fortpflanzen zu konnen. Eine reduzierte Imaginalgrof3e
zeichnet sich bei Nemurella pictetii zumindest schon in den dlteren Larvenstadien ab
(WOLF 1986, NESTEROVITCH & ZWICK 2003). Trotz der vergleichsweise kurzen Versuchs-
zeit von maximal 22 Tagen sind diese Unterschiede erstaunlich hoch (Abbildung 15,
rechts, S. 45). Anzumerken ist, dass in diesem Versuch nur Weibchen verwendet wurden.
Obwohl davon ausgegangen werden kann, dass sich die beiden Geschlechter @hnlich
verhalten, wire diese These noch zu liberpriifen.
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Die geringeren Koptkapselbreiten je Larvenstadium unter Kurz- im Vergleich zu Langtag-
bedingungen implizieren nach den oben genannten Modellen ,,Zeitstress* unter kurzen
Tageslingen. Die Verringerung der KorpergroBe miisste nach diesen Uberlegungen (bei
mindestens gleichbleibender oder erhdhter Entwicklungsgeschwindigkeit) eine Reduzierung
der Entwicklungsdauer zur Folge haben (siehe Abbildung 32). Das ist aber offenbar nicht
der Fall. Im Gegensatz zur Koptkapselbreite unterschieden sich die Larven unter Kurz-
und Langtagbedingungen hinsichtlich der Linge einzelner Larvenstadien nicht signifikant
voneinander. Es fand demnach keine Verkiirzung der Entwicklungsdauer unter Kurztag-
bedingungen statt. Um das vorliegende Resultat zu erreichen, muss die Entwicklungs-
geschwindigkeit ebenfalls reduziert worden sein. Der postulierte ,,Zeitstress* kann deshalb
nicht Ausloser fiir die Unterschiede in den Kopfkapselbreiten zwischen den Treatments
sein. Warum es zu einer verringerten Zunahme der Kopfkapselbreite unter Kurz- im
Vergleich zu Langtagbedingungen kam, bleibt unklar.

Max

Entwicklungs-
dauer

Min

Entwicklungs-
geschwindigkeit

Abbildung 32: Theoretische Beziehungen zwischen Entwicklungsdauer, ImaginalgroRe und Entwick-
lungsgeschwindigkeit.

Mehr Klarheit sollte ein weiteres Experiment bringen (Individuelles Wachstum, Photo-
periodik und Temperatur, S. 46), das sowohl den Effekt der Photoperiodik als auch der
Temperatur auf die Entwicklung von Nemurella pictetii-Larven untersuchte.

Die durchgefiihrte Varianzanalyse wies im Hinblick auf die Dauer des vorletzten Larven-
stadiums einen hochst signifikanten Einfluss der Temperatur nach. Die Larven des
betrachteten Stadiums (La,.;) waren in der Lage, sich bei der hohen Temperatur (12 °C)
etwa doppelt so schnell wie die Tiere bei der niedrigen Temperatur (6 °C) zu entwickeln
(Abbildung 16, S. 49). Die Geschlechter reagierten dabei gleich.

Die Bedeutung der Temperatur fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit belegen eine Vielzahl
experimenteller Laboruntersuchungen, die fiir jede der vier groBen Insektengruppen mit
generell aquatischen Larvenstadien durchgefiihrt wurden. Genannt seien stellvertretend die
Arbeiten von SCHMIDT (1984), ROSILLON (1988), CORKUM & HANES (1992) fiir die
Ephemeroptera, LILLEHAMMER (1986), SWEENEY et al. (1986b), MARTEN & ZWICK (1989)
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fiir die Plecoptera, WAGNER (1990a), FULLER & FRY (1991), AURICH (1992) fiir die
Trichoptera und LuTz (1968), PROCTER (1973), PICKUP & THOMPSON (1984) fiir die
Odonata. Keine dieser Arbeiten ermoglicht jedoch eine Unterscheidung zwischen direkten
und indirekten Effekten der Temperatur. Die Temperatur wirkt nicht nur direkt iiber
metabolische Prozesse. Sie hat auch einen indirekten Einfluss, indem sie beispielsweise die
Qualitdt und Quantitdt des Futters (vor allem durch die mikrobielle Besiedlung) veréndert.
So beeinflusst die Temperatur die mikrobielle Besiedlung toter organischer Substanz
(SWEENEY & VANNOTE 1986, SWEENEY et al. 1986a, 1986b). Weiterhin kann sie ebenso
auf das Artenspektrum und die biochemische Zusammensetzung (Kohlenstoft-, Stickstoff-
gehalt) von benthischen Algen wirken. Das hat wiederum Auswirkungen auf den Nahrwert
fiir Herbivore (Uberblick in DENICOLA 1996). Hohere Temperaturen diirften allgemein die
Nahrungssituation verbessern. Selbst in Arbeiten, in denen beide Einflussfaktoren gemeinsam
betrachtet wurden (z. B. SWEENEY & VANNOTE 1984, SWEENEY et al. 1986a), sind genaue
Aussagen tiiber den spezifischen Einfluss des jeweiligen Faktors auf die Entwicklung nicht
moglich. In den Experimenten der genannten Autoren konnten keine konstanten Futterbe-
dingungen zwischen den Replikaten der einzelnen Temperaturstufen gewéhrleistet werden.

Im vorliegenden Experiment war es durch den Versuchsaufbau moglich, nur den direkten
Effekt der Temperatur auf die Tiere zu erfassen. Die Beziehung zwischen der Temperatur
und der Leistung (z. B. Frafiraten, Entwicklungsgeschwindigkeit) ektothermer Organismen
ist meist durch ein lineares oder geometrisches Ansteigen bei niedrigeren Temperaturen
und nach dem Erreichen des Maximums bei der optimalen Temperatur durch einen
schnellen Abfall gekennzeichnet (RATTE 1985, HUEY & KINGSOLVER 1989, KINGSOLVER
2001). Das gilt auch fiir aquatische Insektenlarven. In diesem Fall entspricht die Korper-
temperatur der Wassertemperatur, die als entscheidender Faktor fiir das Wachstum von
Wasserorganismen angesehen wird (SCHONBORN 1992, LAMPERT & SOMMER 1999). Die
beschleunigte Entwicklung bei hoheren Temperaturen kann als direkte physiologische
Reaktion durch die Erhéhung der metabolischen Prozesse begriindet werden (SCHMIDT-
NIELSEN 1999, GILLOOLY et al. 2001). Auch SWEENEY (1984) und SWEENEY et al. (1986a)
weisen darauf hin, dass die Temperatur iiber Fra3-, Assimilations- und Respirationsraten
oder die Enzym- und Hormonaktivitét auf den Stoffwechsels wirkt. Die positive Korrelation
zwischen Temperatur und Stoffwechsel konnte MARZUSCH (1952) erstmals am Beispiel
des Sauerstoffverbrauches des Kartoffelkiifers dokumentieren. Ahnliche Resultate erhielt
auch MCDIFFETT (1970). Er priifte den Sauerstoffverbrauch von Larven der Steinfliege
Pteronarcys scotti in Abhingigkeit von ihrer Korpergrofie und der Temperatur und konnte
positive Korrelationen nachweisen. Obwohl die Sauerstoffkapazitit im Wasser etwa 30-
fach geringer ausfillt als in der Luft (KESTLER 1985) und steigende Temperaturen mit
abnehmender Loslichkeit des Sauerstoffs verbunden sind (KLEE 1993, BREHM &
MEUERING 1996), kann nicht von einem negativen Einfluss auf den Stoffwechsel der
N. pictetii-Larven ausgegangen werden. Im vorliegenden Fall bewirkte der relativ geringe
Temperaturanstieg von 6 °C keine drastisch verschlechterten Sauerstoftbedingungen in dem
12 °C-Treatment. In Gewissern diirften im Detritus (Blattpakete) wesentlich geringere Sauer-
stoffkonzentrationen zu Verfiigung stehen, da in den Blattpaketen oft erhebliche Mengen
Sauerstoff durch mikrobielle Abbauprozesse verbraucht werden (VOUGHT et al. 1998).
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Nach der RGT-Regel (Reaktionsgeschwindigkeits-Temperatur-Regel, auch VAN'T HOFFsche-
Regel genannt) bewirkt eine Temperaturerhohung um 10 °C eine Erhhung der Wachstums-
geschwindigkeit um den Faktor 1.5 bis 4 (Q;o-Wert, LAMPERT & SOMMER 1999). Im
vorliegenden Experiment lag dieser Faktor sehr hoch und betrug etwa 3.3. Auch dieser
Wert spricht nicht fiir eine Hemmung des Stoffwechsels durch geringere Sauerstoff-
konzentrationen bei 12 °C.

Die zwei eingesetzten Temperaturen entsprechen etwa den Extremwerten, die am Messpunkt
,Haus A“, kurz unterhalb des Fundortes Breitenbach erreicht werden (H.-H. SCHMIDT, un-
verdffentlichte Temperaturdaten). Nimmt man einen iiber die gesamte Larvalphase hin
gleichen Einfluss der Temperatur auf den Stoffwechsel an, so ist die Wirkung enorm. Die
Larvalzeit konnte allein durch die Beschleunigung des Stoffwechsels halbiert werden. Im
Breitenbach sind solche Bedingungen gleichwohl nicht ganzjdhrig vorhanden. Dennoch
wird die groBe Bedeutung der Temperatur auf den Verlauf der Lebenszyklen deutlich.

Der Toleranzbereich von Nemurella pictetii beziiglich der Temperatur ist wesentlich héher,
als durch die beiden eingesetzten Temperaturen abgedeckt wird. Das wird auch durch die
schon im Kapitel ‘Grundlagen und Problemstellungen’ (S. 3) erwdhnte weite Verbreitung
der Art verdeutlicht. Den breiten Toleranzbereich dokumentieren experimentell gewon-
nene Daten verschiedener Autoren. WOLF & ZWICK (1989) untersuchten das Wachstum im
Bereich von 6 bis 16 °C und stellten zunehmende Wachstumsraten mit steigender Tempe-
ratur fest. Diesen Daten, die eine klare Temperaturabhingigkeit erkennen lassen, stehen
Angaben von ELLIOTT (1984) gegeniiber, der nur sehr geringfiigige Unterschiede im
Wachstum von N. pictetii bei verschiedenen Temperaturen (Bereich von 5.9 bis 19.1 °C)
erkannte. Selbst bei 12.1 °C bendtigten die Larven iiber 600 Tage bis zur Emergenz. Das
scheint sehr unrealistisch. Neben ungiinstigen Hélterungsbedingungen, wie schlechter
Wasserqualitit (vgl. die Ausfiihrungen von MARTEN 1987), ist hier eine Uberlagerung
durch andere Umweltfaktoren, moglicherweise durch den Faktor Futter (siche néchster
Abschnitt), zu vermuten. Am anderen Ende der Temperaturskala kommt es selbst bei Tem-
peraturen unter 3 °C nicht zu einem Wachstumsstopp bei Nemurella pictetii (BRITTAIN
1978).

Da eine Temperaturerhohung allgemein (mit den bereits erwdhnten Einschrinkungen,
siche HUEY & KINGSOLVER 1989, KINGSOLVER 2001) sowohl auf die metabolischen
Prozesse der untersuchten Arten als auch auf deren potentielle Nahrung positiv wirkt,
verstirken sich die Effekte. Deshalb konnte die Wirkung der Temperatur in der Vergangen-
heit — auch bei Freilandbeobachtungen — so klar herausgestellt werden.

Auf den Kopfkapselbreite-Zuwachs und das Trockengewicht hatte weder die Temperatur
noch die Photoperiodik einen FEinfluss. Die Larven erreichten in den vier Treatments
dhnliche GroBen. Geschlechtsspezifische Unterschiede waren hingegen deutlich nachweis-
bar. Da aber keine Interaktionen zwischen den beiden abiotischen Faktoren und dem
Geschlecht auftraten, reagierten beide Geschlechter dhnlich.

Der im vorangegangenen Versuch gefundene positive Zusammenhang zwischen Tages-
lange und Koptkapselbreite innerhalb eines Larvenstadiums konnte nicht bestétigt werden.
Auch die von ATKINSON (1994) und SIBLY & ATKINSON (1994) geduBlerte Vermutung,
dass niedrige Temperaturen ein langsameres Wachstum aber eine hohere Korpergrofle
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bewirken, kann mit diesem Experiment nicht belegt werden. Die Vermutung, dass fiir
derartige Reaktionen die Versuchsdauer zu gering war oder das sich die Larven schon in
einem zu weit fortgeschrittenem Stadium befanden, muss verworfen werden. Im voran-
gegangenen Experiment kam es auch in Larvenstadien, die sich kurz vor der Imaginal-
hiutung befanden, zu Anderungen in der GroBe der Kopfkapsel. Die Ursachen bleiben
vorerst ungeklédrt. Im letzten Abschnitt der Diskussion, der sich mit der Bedeutung der
Umweltfaktoren fiir die Ausbildung des Lebenszyklus beschéftigt, wird ausfiihrlicher auf
dieses Problem eingegangen (S. 98).

Beziiglich der Wirkung der Photoperiodik auf die Entwicklungsdauer (Dauer des vorletzten
Larvenstadiums) konnte kein signifikanter Einfluss nachgewiesen werden. Dieses Ergebnis
wurde jedoch durch die signifikante Wechselwirkung mit der Temperatur verursacht
(Abbildung 17, S.50). Larven bei 12 °C und unter Kurztagbedingungen zeigten eine
beschleunigte Entwicklung gegeniiber der Vergleichsgruppe unter Langtagbedingungen.
Diese Verhiltnisse kehrten sich bei 6 °C um. Die Unterschiede scheinen zunéchst relativ
gering. Es muss aber beriicksichtigt werden, dass es sich lediglich um Differenzen in der
Dauer eines Larvenstadiums handelt. Dartiber hinaus stellen die Ergebnisse die direkte
Reaktion (ohne Akklimation im Vorfeld) der Larven dar. Da zwischen den Treatments
hinsichtlich der Grofle der Tiere (gemessen als Kopfkapselbreite-Zuwachs und Trocken-
gewicht) keine Unterschiede auftraten, muss zum Erreichen einer verkiirzten Entwicklung
die Entwicklungsgeschwindigkeit erh6ht worden sein (siehe Abbildung 32, S. §82).

Die unterschiedlichen Entwicklungszeiten konnen im Hinblick auf die bereits genannten
Modelle prospektiver Anpassungsstrategien (ABRAMS et al. 1996) interpretiert werden.
Wie bereits erwdhnt, entsprechen die zwei eingesetzten Temperaturen Bedingungen, die im
Sommer bzw. Winter kurz unterhalb des Fundortes im Breitenbach herrschen. Die Faktor-
stufe mit einer Temperatur von 12 °C ahmt demnach sommerliche Bedingungen nach.
Altere Larven reagieren bei solchen Temperaturen auf kurze Tagesldngen mit einer Ver-
kiirzung der Entwicklungsdauer. Diese Bedingungen deuten auf ein fortgeschrittenes
Datum im Jahr hin, was die fiir die Entwicklung zur Verfligung stehende Zeit stark
begrenzt. Altere Larven iiber einem bestimmten kritischen Entwicklungsstadium
beschleunigen bei entsprechenden Tagesldngen ihre Entwicklungsgeschwindigkeit, um
noch im Jahr ihres Schlupfes zu emergieren. Unter tiefen Temperaturen (6 °C) zeigt
N. pictetii eine entgegengesetzte, wenn auch geringere Reaktion. In diesem Fall fithren
Kurztagbedingungen zu einer verzogerten Entwicklung. Das wird im Hinblick auf die
Jahreszeit, die diese Temperatur impliziert, verstandlich. Es ist 6kologisch unsinnig, im
Winter die Entwicklung zu beschleunigen, um zu emergieren. Die Chance, sich erfolgreich
fortzupflanzen, wire zu gering. Deshalb ist es vorteilhafter, die Entwicklungsgeschwindig-
keit zu reduzieren und in der Juvenilphase bis zum kommenden Friihjahr zu iliberdauern.
Die experimentellen Befunde passen gut zu den Freilandergebnissen von NESTEROVITCH &
ZWICK (2003). In den von ihnen untersuchten Populationen kam es zu einem Wachstums-
stopp bei Temperaturen unter 6 °C und abnehmenden Tagesldngen unter zehn Stunden.
Die im Vergleich zu den eigenen Ergebnissen vollstindige Unterbrechung des Wachstums
macht den Einfluss weiterer Umweltfaktoren wahrscheinlich. Der Nahrung kommt hierbei
eine besondere Bedeutung zu (siehe Experiment auf S. 80 und néichstes Kapitel).
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Fiir hemimetabole aquatische Insekten sind entsprechende Studien mit verschiedenen
Temperatur-Tagesldngen-Kombinationen an verschiedenen nordamerikanischen Libellen-
arten durchgefiihrt worden (LUTZ 1974, 1968, SHEPARD & LUTZ 1976). Generell bewirkten
auch in diesen Untersuchungen zunehmende Temperaturen eine Beschleunigung der
Larvalentwicklung. Des Weiteren konnten zwar Wechselwirkungen zwischen Photo-
periodik und Temperatur auf die Entwicklungsgeschwindigkeit festgestellt werden, eine
sich umkehrende Reaktion, wie im Falle von N. pictetii, trat jedoch nicht auf. Die
Reaktionen auf die Photoperiodik bei unterschiedlichen Temperaturen fielen innerhalb der
Arten gleich, zwischen den Arten aber durchaus gegensitzlich aus. Wihrend es bei
Tetragoneuria cynosura unter Kurztagbedingungen (11:13) zu einer beschleunigten Ent-
wicklung kam (LuTz 1974), wurde sie bei Plathemis lydia oder Lestes eurinus verzogert
(SHEPARD & LuTtz 1976, LUuTZ 1968). Neuere Untersuchungen wurden an der Gattung
Lestes durchgefiihrt (JOHANSSON & ROWE 1999, DE BLOCK & STOKS 2003, 2004, 2005).
Unter sich im Jahresverlauf dndernden Photoperioden, die eine Verringerung der fiir die
Entwicklung zur Verfiigung stehenden Zeit signalisierten, kam es auch bei diesen Arten zu
einer Reduzierung der Entwicklungsdauer. Sie resultierte entweder aus einer Abnahme der
Imaginalgroe (DE BLOCK & STOKS 2003, 2004), einer Zunahme der Entwicklungs-
geschwindigkeit (DE BLOCK & STOKS 2005) oder beidem (JOHANSSON & ROWE 1999).
Ein dhnliches Verhalten zeigen einige Schmetterlingsarten (NYLIN et al. 1989, GOTTHARD
et al. 1999, 2000). GOTTHARD et al. (1999) vergleichen die Taktik (Erhéhung der
Entwicklungsgeschwindigkeit unter Beibehaltung der Imaginalgrof3e) mit der Strategie,
sowohl die Entwicklungsgeschwindigkeit zu erhohen als auch die Imaginalgréfle zu
reduzieren. Sie vermuten, dass die Kosten fiir hohe Entwicklungsgeschwindigkeiten
kleiner sind als fiir geringere ImaginalgroBBen. Mogliche Fitnesskosten beider Merkmale
werden im letzten Abschnitt dieses Kapitels diskutiert (ab S. 97). Beachtet werden muss,
dass es sich bei den untersuchten Lestes- und Schmetterlings-Arten um obligat univoltine
Arten handelt. Thnen stehen bei herannahenden widrigen Umweltbedingungen keine
alternativen Entwicklungswege zur Verfiigung (siche auch S. 99).

Im Vergleich zum ersten Experiment dieser Versuchsreihe (S. 80) ergab sich ein entgegen-
gesetztes Resultat. Wahrend sich N. pictetii im ersten Experiment unter Langtagbedin-
gungen und 12 °C im Vergleich zu Kurztagbedingungen schneller entwickelte, fiel das
Ergebnis im vorliegenden Versuch entgegengesetzt aus. Das kann als prospektiver
Anpassungsmechanismus interpretiert werden, der es élteren Larven ermoglichte, die
Dauer ihrer Entwicklung unter verschiedenen Tageslingen und Temperaturen flexibel
anzupassen. Im ersten Experiment war der Einfluss der Nahrung wahrscheinlich zu gro83,
so dass er direkte Reaktionen auf unterschiedliche Tagesldngen tiberdeckte.

Die Stufen des Faktors Photoperiodik entsprechen mitteleuropédischen Bedingungen, die
etwa Ende Dezember (08:16), Mitte Marz und Ende September (12:12) bzw. Anfang Juni
(16:08) herrschen. In den hier aufgefiihrten Experimenten konnte erstmals nachgewiesen
werden, dass Plecopterenlarven direkt auf unterschiedliche Tagesldngen reagieren. Der
genaue Schwellenwert der Photoperiodik bzw. der Photoperiodik-Temperatur-Kombination,
bei dem es zu einer Umkehrung der Reaktion beziiglich der Entwicklungsgeschwindigkeit
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kommt, ist jedoch noch nicht bekannt. Wahrscheinlich ist eine kritische Tageslédnge, die
deutlich {liber der eingesetzten minimalen Tagesldnge von acht Stunden liegt, da vor allem
in der Zeit zwischen Frithjahr und Herbst Adaptationsmechanismen 6kologisch sinnvoll
sind. Die genaue kritische Schwelle muss durch weitere Versuche ermittelt werden. Um
Interaktionen nachweisen zu konnen, sollten fiir diese Untersuchungen auch mehrere
Temperaturen einbezogen werden. Da sich im Jahresverlauf jeweils zwei Zeitfenster
(Friihjahr, Herbst) fiir eine bestimmte Tageslinge ergeben, sollte gekldrt werden, ob
N. pictetii auch auf die Richtung der taglichen Tageslangendnderung reagieren kann. Diese
Anpassung wire vorteilhaft, da im Herbst ein sich verschlechterndes Klima durch die
abnehmende Tagesldnge angezeigt wird. Die Larven einer bestimmten Entwicklungsstufe
(siehe auch die auf S.99 diskutierte Entscheidung zugunsten einer ,,Uberwinterung*)
konnten ihre Entwicklungszeit verkiirzen, um noch vor dem bevorstehenden Winter zu
emergieren und sich fortzupflanzen. Zunehmende Tagesldngen im Friihjahr hingegen
kiindigen bessere Temperatur- und Nahrungsbedingungen an. NESTEROVITCH & ZWICK
(2003) gehen anhand ihre Freilandbefunde davon aus, dass N. pictetii auf die Richtung der
Tageslichtdnderung in Kombination mit der Temperatur reagieren kann (siche oben), doch
ist eine experimentelle Uberpriifung notig. Unterschiedliche Temperatur-Tageslidngen-
Kombinationen kénnen auch die Nahrungssituationen verdndern und dadurch direkte
Reaktionen von N. pictetii auf die Photoperiodik iiberlagern oder auBler Kraft setzen
(BRADSHAW 1969, 1970, TAUBER & TAUBER 1986). Beispielsweise konnte das unter
Kurztagbedingungen zum Jahresbeginn beobachtete Wachstum bei zunehmenden Tages-
langen durch eine im Vergleich zum Jahresende verbesserte Nahrungssituation (z. B. durch
verstarktes Algenwachstum, vgl. WERNEKE 1997) hervorgerufen werden. Die Larven
wiirden folglich nicht auf die Richtung der Tageslichtinderung, sondern auf eine bestimmte
Tagesldngen-Nahrungs-Kombination reagieren. Die Temperatur bietet sich im Gegensatz
zur Photoperiodik nicht als priziser Zeitgeber an. Sie kann sowohl innerhalb als auch
zwischen den Jahren stark variieren, was eine genaue Abschétzung der fiir die Entwicklung
noch zur Verfligung stehenden Zeit erschwert. In Quellbiotopen, mit ihren ganzjihrig +
konstanten Temperaturen ist die Temperatur als Zeitgeber génzlich ungeeignet.

Im Freiland befindet sich im Jahresverlauf immer eine grole Bandbreite unterschiedlich
alter Larven im Gewdsser (siehe Abschnitt II 1.4.2, S. 7). Dadurch kann grundsétzlich
jedes einzelne Larvenstadium unterschiedlichen Tagesldngen ausgesetzt sein. Mogliche
Unterschiede in der Sensibilitdt zwischen den Larvenstadien oder Generationen sollten in
weiteren Untersuchungen gekldrt werden. Dass in ihrer Sensibilitdt unterscheidbare
Entwicklungsstadien innerhalb einer Insektenart vorkommen, zeigt beispielsweise eine
Arbeit von GOTTHARD et al. (2000) {iber Lasiommata maera (Lepidoptera). Sie konnten
nachweisen, dass die einzelnen Larvenstadien unterschiedlich auf die Photoperiodik
reagierten. Die jeweiligen Stadien erhohten entweder unter kiirzeren Tagesldngen (2. Larven-
stadium im Herbst) oder unter langeren Tageslédngen (4. Larvenstadium im Friihjahr) ihre
Entwicklungsgeschwindigkeiten. Eine Beschleunigung der Entwicklung konnte dabei nur
erfolgen, wenn die Temperaturbedingungen das auch zulieBen. DETTINGER-KLEMM (2000,
2002) konnte bei der Zuckmiicke Polypedilum tritum nachweisen, dass die verzogerte
Emergenz unter Kurztagbedingungen durch eine verlangsamte Entwicklung im vierten
Larvenstadium verursacht wird. Auch von hemimetabolen Insekten sind unterschiedliche
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Empfindlichkeiten beziiglich der Tagesldnge in einzelnen Larvenstadien bekannt. KOPFLI et
al. (1987) konnten beispiclsweise bei dem Wasserldufer Gerris odontogaster zeigen, dass
die beiden letzten Larvenstadien sensibel auf Kurztagbedingungen mit der Ausbildung
diapausepflichtiger, iiberwinternder Imagines reagieren. Aus der Ordnung der Libellen
sind derartige Anpassungen ebenfalls bekannt. So reagieren Leucorrhinia dubia im dritt-
letzten Larvenstadium in einer siidschwedischen Population oder Pyrrhosoma nymphula im
vorletzten Larvenstadium auf Langtagbedingungen mit einer verzogerten Entwicklung
(NORLING 1984b, CORBET et al. 1989).
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2 Nahrung und intraspezifische Konkurrenz

Die Futterwahlexperimente wiesen nach, dass Nemurella pictetii unterschiedliche Futter-
arten wahrnehmen und gezielt wihlen kann. In der Literatur werden verschiedene Parameter
zur Beschreibung der Qualitdt aquatischer Nahrungsressourcen herangezogen. Meist wird
sie liber den Energie- und Stickstoff- bzw. Proteingehalt der Nahrung abgeschétzt
(IVERSEN 1974, ANDERSON & CUMMINS 1979, CUMMINS & KLUG 1979), gelegentlich auch
iiber den Phosphorgehalt (STERNER & SCHULTZ 1998, FROST & ELSER 2002). Tierische
Nahrung weist in dieser Beziehung die hochst Qualitdt auf, wihrend abgestorbenes
pflanzliches Material (z. B. Blatt-Detritus) durch den geringen Gehalt leicht assimilierbarer
Kohlenhydrate und Proteine von geringerer Futterqualitét ist (CUMMINS & KLUG 1979).
Beim Blatt-Detritus spielt jedoch nicht nur dessen eigener Gehalt an Kohlenhydraten und
Proteinen, sondern auch der Gehalt der assoziierten Gemeinschaft aus Mikroorganismen
(vor allem Bakterien und aquatische Hyphomyceten) eine groBe Rolle. Er kann den
Néhrwert der Blitter sogar iibersteigen (BARLOCHER & KENDRICK 1973, 1975a, WARD &
CUMMINS 1979, BARLOCHER 1985, GRACA et al. 2001, TUCHMAN et al. 2003). Durch die
Besiedlung wird zusétzlich auch die Beschaffenheit der Blitter verandert. Das wirkt sich
positiv auf die Assimilierbarkeit aus (BARLOCHER & KENDRICK 1975b, SUBERKROPP et al.
1983, GRACA et al. 1993). Andere Autoren betonen in Bezug auf die Nahrungsqualitit die
Wichtigkeit von Stoffen, die nur in geringen Mengen bendtigt, aber nicht selbst syntheti-
siert werden konnen (z. B. bestimmte Amino- und Fettsduren: ANDERSON & CARGILL
1987, BRETT & MULLER-NAVARRA 1997, AHLGREN et al. 1997). Diese essentiellen Ver-
bindungen konnen allein durch Aufnahme von abgestorbenem pflanzlichem Material,
Bakterien oder Pilzen nicht bereit gestellt werden (PHILLIPS 1984). Algen weisen dagegen
neben einem hohen Gehalt an Proteinen diese essentiellen Substanzen auf. Das macht sie
zu einem hochwertigeren Futter (PHILLIPS 1984, AHLGREN et al. 1992, BRETT & MULLER-
NAVARRA 1997).

Wie andere Zerkleinerer auch (KAUSHIK & HYNES 1971, GOLLADAY et al. 1983, ARSUFFI &
SUBERKROPP 1985), bevorzugen die Larven von N. pictetii konditionierte gegeniiber unkondi-
tionierten Bléttern (Versuch Erlenblitter — fiinf Konditionierungsstadien, S. 56). Es bestanden
zwischen der Faktorstufe, die unkonditionierte Blitter enthielt und den vier Faktorstufen
mit konditionierten Blittern mindestens auf dem 1 %-Niveau signifikante Differenzen in
der Préferenz fiir die Nahrung. Statistisch abgesicherte Unterschiede zwischen den vier
Konditionierungsstufen konnten jedoch nicht nachgewiesen werden. Vermutlich waren die
Erlenblatter dieser Faktorstufen —z. B. in ihrer mikrobiellen Besiedlung (siche unten) —
einander zu dhnlich, um bedeutsame Unterschiede aufzuzeigen.

Bestand das Angebot jedoch nur aus drei, sich beziiglich ihres Konditionierungsgrades
deutlicher unterscheidender Futterarten (Konditionierungsdauer: 1 Tag bis maximal 54
Tage), so ist eine hoch bzw. hichst signifikante Priaferenz hin zu ldnger konditioniertem
Blattmaterial erkennbar (Experimente: Erlenblitter — 3 Konditionierungsstadien I und II, ab
S. 58). Im Verlauf der Konditionierung kommt es zu einer Abfolge in der Besiedlung
durch Pilze und Bakterien. Anfangs erschlieen vor allem aquatische Hyphomyceten das
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Falllaub. Erst spdter kommen vermehrt auch Bakterien auf, die nach etwa sechs bis acht
Wochen ihr Haufigkeitsmaximum auf Erlenbldttern erreichen (CHAMIER & DIXON 1982,
CHAMIER et al. 1984, HIEBER & GESSNER 2002). Nemurella pictetii ist vermutlich in der
Lage, die mit zunehmendem Konditionierungsgrad infolge der Besiedlung steigende
Nahrungsqualitit (KAUSHIK & HYNES 1971, ARSUFFI & SUBERKROPP 1984, GRACA et al.
2001) zu erkennen. Die Fahigkeit des selektiven Fressens scheint fiir Zerkleinerer typisch
zu sein (z. B. ARSUFFI & SUBERKROPP 1989, RONG et al. 1995, GRACA et al. 2001). Wahr-
scheinlich bevorzugen die Larven vor allem den auf der Blattoberfliche entstandenen
Belag aus Mikroorganismen. Erhdrtet wird diese Annahme durch Beschreibungen von
STEINER (1987, 1988). Sie untersuchte unter anderem das Fraverhalten der nahe verwandten
Gattung Protonemura an konditionierten Ahornblittern. Anhand rasterelektronenmikros-
kopischer Aufnahmen der Fra3spuren konnte sie zeigen, dass zunédchst der Bakterienrasen
abgefressen und erst danach das Blatt angefressen wird. Auch die Larven von N. pictetii
,beilen* nicht — wie man es beispielsweise von Gammariden kennt — ganze Stiicke aus
dem Blatt heraus, sondern schaben an der Oberfliche. Dadurch wird das Blatt immer
diinner und es bleibt schlieBlich nur noch die Blattnervatur erhalten. GROOM & HILDREW
(1989) erwihnen ebenfalls, dass N. pictetii in der Lage ist, den Aufwuchs der Blatter abzu-
raspeln.

Im Futterwahlversuch ‘Breite Auswahl an unterschiedlichen Futterarten’ (S. 62) zeigte
sich, dass N. pictetii Biofilm gegeniiber allen anderen Futterarten deutlich bevorzugt. Sie
wiahlt damit zwar nicht das hochwertigste angebotene Futter (zerkleinerte Gammariden),
aber dennoch eine im Vergleich zum konditionierten Erlenblatt sehr gute Nahrungsqualitit
(siche oben). An dieser Futterart fraBen zwischenzeitlich bis zu 79 %, mindestens jedoch
39 % aller sich auf den verschiedenen Futterarten befindenden Tiere. Das verdeutlicht die
hohe Priferenz. Gammariden, Erlenbldtter oder die Griinalge Spirogyra wurden auf
geringem Niveau, etwa zu gleichen Teilen, gefressen. Fiir das Abkratzen des Biofilms
konnte N. pictetii, dahnlich wie von STEINER (1987) von anderen Nemouriden beschrieben,
die Laciniaspitze benutzen.

Besonders offensichtlich wird die Biofilm-Priferenz im direkten Erlenblatt — Biofilm-
Vergleich (S. 64). Bis zu 84 % der fressenden Tiere befanden sich auf den Biofilm-
Kacheln. Wenn Nemurella pictetii imstande ist, von den Erlenbldttern — wie oben ausge-
fiihrt — hauptséchlich den Belag aus Mikroorganismen selektiv abzuweiden, ist auch
verstindlich, dass sie Biofilm préiferiert. Sie ist zum einen morphologisch dazu in der Lage,
zum anderen ist Biofilm durch die Dominanz von Algen in Bezug auf die oben genannten
essentiellen Stoffe hochwertiger als der sich in Dunkelheit auf den Bléttern entwickelnde
Belag aus Bakterien und Pilzen (PHILLIPS 1984). Darmanalysen von N. pictetii bestétigen,
dass der iiberwiegende Teil der Nahrung aus Algen bestehen kann (LEDGER & HILDREW
2000a, DANGLES 2002).

Trotz signifikanter Unterschiede in der Anzahl der Larven zwischen den im Versuch
‘Biofilme — flinf Altersstadien’ (S. 66) eingesetzten Treatments konnten aufgrund von Dis-
persionsunterschieden keine Einzelvergleiche angestellt werden. Dennoch ist ein leichter
Trend erkennbar (Abbildung 25). Nemurella pictetii bevorzugte langer exponierte gegen-
iber kiirzer exponierten Biofilmen. Sie zog dickere Biofilme vor, die sich mit zuneh-
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mendem Alter ausbilden. Wie einzelne Stichproben zeigten, ist die Dickenzunahme mit
einer Verschiebung der Artenzusammensetzung von coccalen hin zu von fadenférmigen
Blaualgen dominierten Gemeinschaften verbunden.

Die hohe Mobilitdt von N. pictetii (eigene Beobachtungen, WINTERBOTTOM et al. 1997,
JONSSON & MALMQVIST 2003) begiinstigt eine schnelle Wahl der préferierten Nahrung.
Auch STEINER (1991) erwidhnt bei der nahe verwandten Art Protonemura nitida das
schnelle Aufspiiren bevorzugter Substrate innerhalb von einer Stunde. Allgemein scheinen
mobile Arten ein hoher selektives Fralverhalten als weniger bewegliche Arten zu zeigen
(FRIBERG & JACOBSEN 1994, BARLOCHER 1985, ARSUFFI & SUBERKROPP 1989). Eine Ab-
wiagung zwischen dem Fral} niederwertigerer Nahrung einerseits und den Kosten fiir die
Suche nach besseren Nahrungsquellen andererseits fallt bei N. pictetii zu Gunsten der
Futtersuche aus. Sie ist durch ihre hohe Beweglichkeit in der Lage, neue und gute
Nahrungsressourcen schnell zu erschlieBen. Das zeigt die Betrachtung der Larvenanzahl zu
den verschiedenen Messzeitpunkten deutlich. Schon nach 20 bis 30 Minuten hatten die
Tiere ihre préiferierte Nahrung gefunden.

Durch die statistische Auswertung moglicher Unterschiede in der Gesamtlarvenzahl aller
Futter-Faktorstufen zwischen drei Messzeitpunkten (0:40, 4:00, 24:00 Stunden) sollte ge-
klart werden, ob es im zeitlichen Verlauf zu Unterschieden in der FraBaktivitit von
N. pictetii kommt. Dabei wiesen drei der sechs Versuche jeweils signifikante Unterschiede
in der Gesamtlarvenzahl aller Futter-Faktorstufen auf. Die Differenzen wurden dabei durch
Larven verursacht, die sich auf Futtersuche und damit zwischen den ,Futterstellen
befanden. Im Versuch ‘Breite Auswahl an unterschiedlichen Futterarten’ resultierten die
Unterschiede aus der Abnahme der Larvenzahl auf dem Biofilm-Treatment. Warum dies
geschah, ist unklar. Beim direkten Biofilm-Erlenblatt-Vergleich konnte dagegen eine
leichte Zunahme der Larvenzahl auf dem Biofilm verzeichnet werden. Moglicherweise
kann die Ab- und Zuwanderung von Larven als die Vermeidung einer Konkurrenzsituation
interpretiert werden. Stehen hinsichtlich ihrer Nahrungsqualitit dhnliche Futterarten
(Erlenblétter — 5 Konditionierungsstadien oder Biofilme — 5 Altersstadien) zur Verfiigung,
sind starke Konkurrenzsituationen um eine gute Nahrungsressource nicht gegeben. Die
Tiere verteilen sich gleichméBiger iiber alle Treatments. Eine Anderung der Gesamtlarven-
zahl auf ihnen ist dann im zeitlichen Verlauf nicht feststellbar.

Als Ergebnis des Wachstumsversuchs bei unterschiedlicher Futterqualitét (S. 68) wurde
ein deutlicher Entwicklungsvorsprung der mit Biofilm gefiitterten Larven gegeniiber den
mit konditionierten Erlenbléttern gehélterten Larven festgestellt. Das war neben den
Kopfkapselbreiten und Trockengewichten auch an den am Versuchsende erreichten
Larvenstadien deutlich zu erkennen. Die Mehrzahl der Tiere der Biofilm-Faktorstufe war
in der Lage, innerhalb von einem Monat mindestens vier Larvenstadien mehr als die
Vergleichsgruppe mit Erlenblattnahrung zu durchlaufen (von einem Stadium ohne Fliigel-
scheiden bis zum vorletzten Stadium, siehe Abbildung 27, S. 70).

Die eingangs aufgestellte Hypothese, dass die Entwicklungsgeschwindigkeit von N. pictetii
bei guter im Vergleich zu geringerer Futterqualitit hoher ist, konnte daher bestétigt
werden. Hohere Wachstumsraten bei besserer Futterqualitit sind auch bei anderen aqua-
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tischen Organismen nachgewiesen worden. Oft handelt es sich um Untersuchungen
moglicher Unterschiede innerhalb des gleichen Nahrungstyps, wie beispielsweise unter-
schiedliche Blattarten (IVERSEN 1974, ALBARINO & BALSEIRO 2001), durch verschiedene
Mikroorganismen besiedelte Blétter der gleichen Art (LAWSON et al. 1984, ARSUFFI &
SUBERKROPP 1986) oder um unterschiedliche Biofilmqualititen (FROST & ELSER 2002).
Von einer Beschleunigung des Wachstums mit steigender Nahrungsqualitdt wird auch
berichtet, wenn ein breiteres Angebot verschiedener Nahrungsarten eingesetzt wurde
(Trichoptera: FRIBERG & JACOBSEN 1999, FULLER & MACKAY 1981, FULLER & FRY 1991;
Ephemeroptera: BIRD & KAUSHIK 1984, HAWKINS 1986). Im Gegensatz zu diesen
Resultaten konnten MIHUC & MIHUC (1995) bzw. MIHUC & MINSHALL (1995) keine Unter-
schiede im Wachstum zweier Nemouriden-Arten zwischen Biofilm und CPOM-Nahrung
feststellen. Sie erkldren das mit der generalistischen Erndhrungsweise der Arten. Diese
Argumentation scheint fraglich, da die Nahrungsaufnahme nicht unmittelbar mit der
Digestions- und Assimilationseffizienz in Zusammenhang stehen muss. Das zeigen die
oben angefiihrten Beispiele und auch die fir Nemurella pictetii festgestellten Beziehungen.
Die in den oben erwédhnten Arbeiten untersuchten Arten konnen im Sinne der Erndhrungs-
weise als Generalisten bezeichnet werden, zeigen aber je nach Nahrungsqualitit unter-
schiedliche Entwicklungsgeschwindigkeiten. Diese Fahigkeit erlaubt es den Arten, ein
breites Spektrum unterschiedlicher Nahrungsressourcen zu nutzen, ohne sich auf einen
bestimmten Nahrungstyp zu spezialisieren. Je nach Verfiigbarkeit konnen sie dann mit der
hochwertigsten Nahrung die gro3tmogliche Entwicklungsgeschwindigkeit erzielen.

Die in den Versuchen verwendeten Biofilme entsprachen mit ihren hohen Pigmentkonzen-
trationen und ihrer hohen Biomasse Verhiltnissen, wie sie im Breitenbach nur gelegentlich
auftreten (Cox 1990b, WERNEKE 1997, GERGS 2004). Dennoch deuten eigene Beobach-
tungen mit ausgebrachten Tonkacheln am Fundort Breitenbach darauf hin, dass diinnere
Aufwuchsschichten von N. pictetii ebenso als Nahrungsressource genutzt werden. Dariiber
hinaus konnte N. pictetii auch beim Vorhandensein anderer Weidegénger (z. B. Agapetus
fuscipes) auf den Biofilmen beobachtet werden. Ein weiteres Indiz fiir eine im Freiland
ausgeprigte Algivorie dieser Art — verbunden mit hoheren Entwicklungsgeschwindig-
keiten — ist die Tatsache, dass sich die hohen Wachstumsraten von N. pictetii im Friihjahr
und Spatsommer im Breitenbach (WOLF & ZWICK 1989, NESTEROVITCH & ZWICK 2003)
gut mit den zu diesen Jahreszeiten dort ausgeprigten Algenmaxima decken (Cox 1990b,
WERNEKE 1997). Auch LEDGER & HILDREW (2000a) konnten durch Darmanalysen zeigen,
dass sich der in einem englischen FlieBgewdsser im Winter und Friihjahr verstérkt
aufkommende Biofilm auch in der praferierten Nahrung von N. pictetii widerspiegelt. Die
opportunistische Erndhrungsweise scheint es N. pictetii aber hauptsiachlich unter konkur-
renzarmen Bedingungen zu ermdglichen, hochwertige Nahrungsquellen in Form von
epilithischen Biofilmen zu nutzen. Das lassen Daten von einem taxaarmen sauren
FlieBgewasser in England vermuten (WINTERBOURN et al. 1992, LEDGER & HILDREW 2000b,
2001). Daneben darf die Bedeutung sich auf Blattpaketen ansiedelnder Algen fiir die
Erndhrung detritivorer Insektenarten jedoch nicht unterschitzt werden (ANDERSON &
CARGILL 1987). So fanden MAYER & LIKENS (1987) auf Blittern eine Algendichte, die
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etwa 70 % der auf Steinen entsprach. Vergleichbare Angaben machte NAIMAN (1983), der
einige kanadische FlieBgewisser untersuchte. Ahnliche Verhiltnisse diirften auch fiir das
Sediment gelten (Cox 1990b).

Im Vergleich zu anderen Algengruppen werden Blaualgen hiufig niedrige Futterqualitdten
zugeschrieben. Sie sollen insbesondere durch den geringen Gehalt an Fettsduren, besonders
an essentiellen, mehrfach ungesittigten Fettsduren bedingt sein (AHLGREN et al. 1990,
AHLGREN et al. 1992, BRETT & MULLER-NAVARRA 1997). Einige Arten erwiesen sich
dariiber hinaus als toxisch fiir benthische Muschelkrebse (MILLS & WYATT 1974) oder
Zuckmiickenlarven (BECHER & JUTTNER 2004). Beziiglich ihres hohen Proteingehalts
stellen Blaualgen jedoch eine hochwertige Nahrung dar (NAGARKAR et al. 2004). In den
durchgefiihrten Experimenten zeigte Nemurella pictetii nicht nur eine Préferenz fiir diese
Nahrungsressource, sondern mit ihr auch hohe Entwicklungsgeschwindigkeiten. Eine
toxische Wirkung der Algen war nicht nachweisbar, da die Erh6hung der Entwicklungsge-
schwindigkeit innerhalb der Biofilm-Faktorstufe zwar mit einem geringen Anstieg der
Larvensterblichkeit verbunden, aber nicht signifikant von der Vergleichsgruppe verschieden
war (p = 0.153). Die geringe Sterblichkeit macht auch die oft vermutete Verringerung der
juvenilen Uberlebensfihigkeit bei hohen Entwicklungsgeschwindigkeiten, die unter
anderem durch eine sogenannte verringerte ,,Qualitdtskontrolle bedingt sein soll (ARENDT
1997, GOTTHARD 2001), unwahrscheinlich (zur Problematik moglicher Fitnesskosten bei
hohen Entwicklungsgeschwindigkeiten siehe S. 97).

Aus beiden Versuchen wird deutlich, dass das Fra3verhalten von Nemurella pictetii — wie
von VADAS (1977) und LARSON et al. (1980) fiir Seeigel postuliert — als optimierende
Strategie zur Maximierung des Reproduktionserfolges angesehen werden kann. Die Larven
konnen bei Verfligbarkeit hochwertiger Nahrung diese wihlen, ingestieren, assimilieren
und zeigen damit eine hohere Entwicklungsgeschwindigkeit. Sie sind dadurch in der Lage,
ihre Larvalphase zu verkiirzen und auf diese Weise ihre Fitness zu erhohen.

Die folgenden Experimente analysierten die Bedeutung der intraspezifischen Konkurrenz
auf die Larvalentwicklung von Nemurella pictetii.

Deutliche Differenzen in der Entwicklungsgeschwindigkeit konnten zwischen Larven, die
unterschiedlichen Larvendichten ausgesetzt waren, nachgewiesen werden (Versuch:
Mittleres Wachstum und Larvendichte, S.71). Die hdochst signifikanten Unterschiede
wurden durch intraspezifische Konkurrenz ausgelost.

Eigene Beobachtungen deuten darauf hin, dass sich die Larven —zumindest bei ausge-
pragtem Futtermangel — auffallend aggressiv verhalten. Sie zeigten dabei dhnliche Ver-
haltensweisen, wie sie auch BOHLE (1978) von Baetis rhodani (Ephemeroptera) bei hohen
Individuendichten schildert. Er beschreibt ein hdufiges ,,Anrempeln® von der Seite oder ein
ruckweises Schlagen mit den Schwanzfiden gegen den Kontrahenten. Dariiber hinaus
konnte bei N. pictetii beobachtet werden, dass sich die Tiere hdufig Kopf an Kopf gegen-
iiber standen, mit ihren Mandibeln drohten und sich iiberdies bisweilen gegenseitig Fiihler
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und Cerci abbissen. Vorstellbar wéare demnach eine Art ,kritische Distanz* um jede Larve,
wie sie auch bei anderen aquatischen Insektenarten im Zusammenhang mit einem Territorial-
verhalten beobachtet werden konnte (Plecoptera: SIOSTROM 1985, Odonata: BAKER 1980).
Beispiclsweise besetzen bei Coenagrion resolutum (Odonata) einzelne Individuen einen
Bereich mit hochwertigen Futterressourcen (BAKER 1980). Solche Tiere konnten durch die
gute Nahrungssituation ihre Entwicklung gegeniiber anderen Larven steigern. PECKARSKY
& COWAN (1991) beschrieben derartige (bei hohen Larvendichten im Vergleich zu
niedrigeren Dichten) im Versuchsverlauf entstehende GroéBenunterschiede von zwei
karnivoren Plecopterenarten. Vergleichbare Mechanismen scheinen im vorliegendem
Experiment aber nicht der ausschlaggebende Grund fiir die festgestellten Entwicklungs-
unterschiede zu sein. Die Analyse der Variablen maximale Kopfkapselbreite-Differenz
widersprach dieser Hypothese. Bei hoher Larvendichte zeigten die Tiere gegeniiber der
Vergleichsgruppe bei niedriger Larvendichte nur geringfiigig hohere Spannweiten der
Kopfkapselbreiten (Abbildung 29, S. 75). Statistisch abgesicherte Unterschiede konnten
nicht festgestellt werden (p = 0.414). Am Versuchsende existierten keine durch ihre Grofe
von den restlichen Larven unterscheidbaren Tiere. Eine Unterdriickung eines Teiles der
Larven durch andere kann demnach ausgeschlossen werden.

Die Tatsache, dass die maximale Koptkapselbreite-Differenz der Larven in beiden Faktor-
stufen dhnlich war, sich die mittleren Kopfkapselbreiten und die am Versuchsende er-
reichten Larvenstadien zwischen den Faktorstufen aber deutlich unterschieden, macht zwei
andere Ursachen wahrscheinlicher.

Bei hoher Larvendichte konnte ein hiufiger Kontakt der Tiere untereinander eine Ursache
fiir die geringere Entwicklungsgeschwindigkeit sein (,,Storkonkurrenz®). Diese Art der
Konkurrenz ist der Interferenz zuzuordnen. Wie schon erwéhnt, sind Nemurella pictetii-
Larven sehr aktiv und héufig in Bewegung (eigene Beobachtungen, vgl. auch WINTERBOTTOM
et al. 1997, JONSSON & MALMQVIST 2003). Der durch die Interaktionen ausgeloste Stress
wire mit gesteigerter lokomotorischer Aktivitdt und reduzierter Nahrungsaufnahme
verbunden. Dadurch wiirde weniger Energie fiir Stoffwechselvorgdnge und den Aufbau
von Biomasse zur Verfligung stehen.

Die zweite Uberlegung bezieht sich auf die Méglichkeit einer exploitativen Konkurrenz.
Futtermangel in Form des Fehlens hochwertiger Nahrung (z. B. Blattflecken mit hoher
mikrobieller Besiedlung) konnte die verlangsamte Entwicklung der Larven bei hoher
Dichte verursacht haben. Der gemeinsame Verbrauch hochwertiger Nahrungsressourcen
wiirde erkldren, warum sich bei hoher Larvendichte alle Tiere langsamer entwickelten als
die der Vergleichsgruppe bei niedriger Larvendichte. Eine genauere Eingrenzung des
intraspezifischen Konkurrenz-Typus zwischen den Larven von N. pictetii kann anhand
dieser Daten jedoch nicht vorgenommen werden.

Prazisere Aussagen sollte die Analyse der aufgenommenen Nahrungsmenge bei unter-
schiedlicher Larvendichte (gemessen als Kotmenge, S. 75) ermdglichen. Sie ergab einen
deutlichen Zusammenhang zwischen der Kotmenge pro Larve und der Larvendichte. Bei
hohen Larvendichten war die abgegebene Kotmenge pro Larve deutlich geringer als bei
niedriger Larvendichte (p <0.001). In Anbetracht der kurzen Versuchszeit und der Tat-
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sache, dass die verbliebene Nahrungsmenge bei Versuchsende im Mittel noch etwa 90 %
der Startmenge betrug (Abbildung 30 rechts, S. 77) und Biofilm als hochwertige Nahrung
gilt (siehe oben), kann nicht von einer Konkurrenz um Futter und damit von exploitativer
Konkurrenz ausgegangen werden. Vielmehr scheint Interferenz (Konkurrenz um Raum)
ausschlaggebend zu sein. In einer neueren Arbeit fanden JONSSON & MALMQVIST (2003)
vergleichbare Resultate. Sie untersuchten unter anderem den Blattmasseverlust kondi-
tionierter Erlenblatter in Abhdngigkeit von der Dichte von N. pictetii-Larven und fanden
ebenfalls einen negativen Zusammenhang. Die Autoren begriinden ihr Resultat auch mit
der hohen Aktivitdt der Art und schlieBen auf Interferenz. Die Erklarung scheint schliissig.
Im Gegensatz zu den Ergebnissen von JONSSON & MALMQVIST und mir stellten Arbeiten,
die sich mit intraspezifischen Konkurrenzbedingungen ,Jlangsam weidender Arten wie
beispielsweise Trichopteren (HART 1987, LAMBERTI et al. 1987) oder Gastropoden (CROSS
& BENKE 2002) beschéftigten, nicht Interferenz sondern exploitative Konkurrenz als
malgeblicheren Einflussfaktor fest.

Zusammenfassend kann davon ausgegangen werden, dass— bedingt durch die hohe
Aktivitdt der Larven — Interferenz die intraspezifische Konkurrenzsituation dominiert.
Dabei konnen sich jedoch nicht einzelne Tiere auf Kosten anderer durchsetzen. Vielmehr
sind alle Larven von einem héufigen Aufeinandertreffen betroffen. Das schlédgt sich in
einer verringerten Nahrungsaufnahme und einer daraus folgenden geringeren Entwick-
lungsgeschwindigkeit aller Individuen nieder. Das gilt zumindest fiir rdumlich begrenzte
Habitate. Stehen den Tieren Ausweichmdglichkeiten zu Verfiigung, sind aber auch Ab-
wanderungsbewegungen vorstellbar. Dafiir spricht das aggressive Verhalten dieser Art.
Konkurrenzbedingungen sind bei den an manchen Fundorten vorhandenen hohen Larven-
dichten von weit iiber 9000 Individuen pro Quadratmeter (siche S. 7) ein entscheidender,
auf den Lebenszyklus der Art wirkender Umweltfaktor.
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3 Bedeutung der Umweltfaktoren fir die Ausbildung
des Lebenszyklus

Nemurella pictetii ist durch ihren hoch variablen Lebenszyklus ausgezeichnet. Er kann von
mehreren Monaten (WOLF 1986) bis zu zwei Jahren (BRITTAIN 1978) variieren. In den
vorangegangenen Abschnitten der Diskussion wurde ausgefiihrt, wie die Larven von
N. pictetii auf die Verdnderung einzelner Umweltfaktoren reagieren. Im folgenden
Abschnitt werden diese Reaktionen im Hinblick auf die Linge der gesamten Larvalphase
betrachtet.

Die Temperatur libt zweifellos den iiberragenden Einfluss auf die Ladnge der Larvalphase
aus. Sie nimmt sowohl indirekt tiber die Nahrungsqualitit und -quantitdt als auch direkt
iiber die Stoffwechselaktivitit Einfluss. Die Beeinflussung der Stoffwechselaktivitit konnte
in dieser Arbeit durch die Verdopplung der Entwicklungsdauer bei einer Reduzierung der
Temperatur von 12 auf 6 °C nachgewiesen werden. Je nach Vorkommen innerhalb ihres
Verbreitungsgebietes lassen sich deshalb deutliche Unterschiede in der Lange der Lebens-
zyklen erkldren. Sie ergeben sich durch die abnehmende Temperatur bei zunehmendem
Breitengrad, zunehmender Hohe iiber dem Meeresspiegel, aber auch zunehmender
Kontinentalitit. So zeigte N. pictetii beispielsweise in Norwegen, in einem nur von Juli bis
September eisfreien Gewdsser in iiber 1200 m Hohe, eine zweijdhrige Entwicklung
(BRITTAIN 1978). Allerdings gibt der Autor nicht den exakten Temperaturverlauf des
Gewdssers an, doch betrugen die mittleren monatlichen Lufttemperaturen im Unter-
suchungsjahr 1974 von Juli bis September ca. 7.6, 7.1 bzw. 2.6 °C. Die Wassertempera-
turen diirften dementsprechend sehr niedrig ausfallen. Fiir das Jahr 1971 betrug die
maximale Wassertemperatur beispielsweise 7.7 °C (BRITTAIN 1974). Im siidlichen Europa,
in den franzosischen Pyrenden, konnte Nemurella pictetii nach den von LAVANDIER &
DumMAs (1971) verdffentlichten Benthos- und Emergenzdaten durchaus eine trivoltine
Entwicklung aufweisen. Die Wassertemperaturen werden mit minimal 8.5 (Februar) bzw.
maximal 13 °C (August, September) angegeben. Weitere Vorkommen entlang der
Breitengrade und in unterschiedlichen Hohen iiber dem Meeresspiegel gibt Tabelle 1
(S. 4). Obwohl die Temperatur eine derartig grole Wirkung auf die Entwicklungsdauer
besitzt, lassen sich nicht alle Wachstumsmuster mit ihr erkldren. So fand THORUP (1963)
an einer didnischen Quelle mit ganzjdhrig konstanten Temperaturen von 7.5 °C einen
Wachstumsstopp von N. pictetii-Larven im Herbst und Winter sowie schnelles Wachstum
im Friihjahr.

Vorraussetzung fiir eine beschleunigte Entwicklung bei optimalen Temperaturen ist eine
gute Nahrungssituation. Die generalistische Erndhrungsweise, verbunden mit der hohen
Mobilitdt, erlaubt es Nemurella pictetii, eine groBe Breite unterschiedlicher Nahrungs-
ressourcen zu nutzen, wobei sie Biofilme bevorzugt. Entsprechend der Nahrungsqualitit
resultieren daraus unterschiedliche Entwicklungsgeschwindigkeiten.

Bei hohen Larvendichten kann jedoch trotz guter Nahrungsressourcen keine beschleunigte
Entwicklung erfolgen. Unter solchen Bedingungen wirkt vor allem der zur Verfiigung
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stehende Raum und nicht die Nahrung limitierend. Von der Interferenz sind nachweislich
alle Larven dieser sehr mobilen Art betroffen.

Anderungen der Tageslinge wiederum verlaufen hiufig gleichsinnig mit Anderungen der
Wassertemperatur. So ist beispielsweise besonders im Friithjahr die zunehmende Tageslange
mit einem Anstieg der Wassertemperatur verbunden und beeinflusst dadurch auch die
Nahrungssituation positiv (SWEENEY & VANNOTE 1986, DENICOLA 1996). Die Tagesldnge
wirkt aber auch direkt auf den Stoffwechsel von Nemurella pictetii. Wie gezeigt werden
konnte, bewirken kurze gegeniiber langen Tagesldngen bei giinstigen Temperatur-
bedingungen zumindest in den dlteren Larvenstadien eine Verkiirzung der Entwicklungs-
dauer durch Erh6hung der Entwicklungsgeschwindigkeit. Die Photoperiodik wird demnach
als Proximatfaktor flir das Herannahen ungiinstiger Bedingungen genutzt.

Wie die Temperatur, so zeigt auch das Tagesldngenregime latitudinal bedingte Unterschiede.
Die fiir die mitteleuropdischen Populationen von N. pictetii nachgewiesenen Beziehungen
zwischen Tageslange, Temperatur und Entwicklungszeit miissen nicht fiir alle Popula-
tionen innerhalb ihres Verbreitungsgebietes gelten. Untersuchungen an den beiden Libellen-
arten Leucorrhinia dubia und Coenagrion hastulatum zeigten beispielsweise, dass diese
Beziehungen in Abhéngigkeit von ihrem geografischen Vorkommen unterschiedlich aus-
fallen konnen (NORLING 1984a, 1984c¢). Auch von Tagfaltern sind derartige Anpassungen
bekannt (NYLIN et al. 1995, NYLIN et al. 1996, GOTTHARD 1998).

Die optimale Entwicklungsgeschwindigkeit eines Organismus in einer speziellen Umgebung
muss aber nicht notwendigerweise die maximale sein, da mit ihr auch Kosten verbunden
sind (WERNER & ANHOLT 1993, GOTTHARD et al. 2000). Die Kosten (physiologische,
okologische Kosten, Entwicklungskosten - siche GOTTHARD 2001) fithren zu einer verrin-
gerten Fitness, weshalb die maximal mdgliche Entwicklungsgeschwindigkeit nicht immer
voll ausgenutzt wird (GOTTHARD et al. 1994, 1999). Als physiologische Kosten einer
schnellen Larvalentwicklung wird die verringerte Fahigkeit, widrige Umweltbedingungen
wie beispielsweise Futtermangel zu ertragen, genannt (GOTTHARD et al. 1994, ARENDT
1997). Da hohe Entwicklungsgeschwindigkeiten mit hohen Stoffwechselleistungen ver-
bunden sind, wird versucht, die verringerte ,,Hungerresistenz* folgendermafen zu erkliren.
GOTTHARD et al. (1994) postulieren, dass in Zeiten ohne ausreichende Nahrungsressourcen
die korpereigenen Reserven schneller aufgebraucht werden. Eine andere Untersuchung
deutet darauf hin, dass Tiere mit hohen Entwicklungsgeschwindigkeiten weniger Reserve-
stoffe aufbauen (CHIPPINDALE et al. 1996). Steinfliegen speichern Reservestoffe in Fett-
korpern. Uber deren genauen Aufbau und deren Inhaltsstoffe ist jedoch noch wenig
bekannt (ZwicK 1980). Lediglich der Lipidgehalt einzelner Arten (Perlidae) wurde ndher
untersucht. Dabei wurden Werte zwischen sechs und 18 % des Korpergewichts (bezogen
auf das Trockengewicht) festgestellt (HANSON et al. 1985, MEIER et al. 2000). Uber
mogliche Verdnderungen bei widrigen Umweltbedingungen ist nichts bekannt. Eine Unter-
suchung im Hinblick auf den Lipidgehalt von Lestes viridis-Imagines (Odonata), wahrend
der die Larven im Vorfeld unterschiedlichen saisonalen Bedingungen ausgesetzt waren,
zeigte jedoch keinen Einfluss (ROLFF et al. 2004). Entwicklungskosten koénnen sich in Form
einer verringerten ,,Qualitdtskontrolle” manifestieren und in Stérungen sowie Defekten
beim Aufbau kdrpereigener Substanzen niederschlagen (Beispiele in ARENDT 1997).
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Generell kann fiir N. pictetii festgestellt werden, dass die Uberlebensrate der Larven bei
allen Versuchen, in denen Biofilm als Nahrung verwendet wurde, sehr hoch war und nur
ausnahmsweise unter 100 % lag. Kosten im Sinne der oben aufgefiihrten wurden wéhrend
der Versuchszeit nicht sichtbar. Zudem erlaubt die generalistische Erndhrungsweise die
Nutzung vielfaltiger Nahrungsressourcen. Das reduziert die Wahrscheinlichkeit von Hunger-
situationen.

Unter 6kologischen Gesichtspunkten ist vor allem das Risiko, Beute eines Rdubers zu
werden, bedeutsam. Eine schnelle Entwicklung bedingt einen hohen Stoffwechsel, der
wiederum nur durch eine erhdhte Nahrungsaufnahme gewihrleistet werden kann. Dazu ist
aber eine gesteigerte Aktivitét erforderlich, was die Wahrscheinlichkeit erh6ht, von einem
Réuber gefressen zu werden (GOTTHARD 2000). Das Verhalten von Nemurella pictetii bei
Anwesenheit eines Réubers wurde nicht untersucht, doch ist ein Réiuberdruck an
bestimmten Fundorten durchaus gegeben (HILDREW & TOWNSEND 1982, LANCASTER et al.
1991, WOODWARD & HILDREW 2002).

Die Entwicklungsdauer kann — aufler durch eine beschleunigte Entwicklungsgeschwindig-
keit — auch durch eine reduzierte ImaginalgroBBe verkiirzt werden. Doch auch hierbei
entstehen bei Insekten Kosten im Sinne einer verringerten Fitness. Bei weiblichen Tieren
ist die Korpergrofle eng mit deren Fruchtbarkeit korreliert (PECKARSKY & COWAN 1991,
BERRIGAN 1991, HONEK 1993, YOSHIMURA 2003). CORKUM et al. (1997) betonen, dass
dadurch auch die Groe der einzelnen Eier und damit der GroBe und Fitness der Nach-
kommen beeinflusst werden kann.

Eine Abnahme der adulten KorpergroBe mit der Zeit ist bei N. pictetii sowohl innerhalb
jeder, als auch zwischen beiden Kohorten im Breitenbach-Zufluss zu beobachten (WOLF &
ZWICK 1989). Die Reduzierung wird schon in den &lteren Larvenstadien sichtbar. Ein
relevanter Umweltfaktor muss demnach mindestens schon in diesen Stadien wirken
(NESTEROVITCH & ZWICK 2003). Uber die Ursache unterschiedlicher intraspezifischer
Imaginalgrofen im Jahresverlauf existieren in der Literatur verschiedene Hypothesen.
Diskutiert werden rein physiologische oder adaptive Reaktionen, wobei im Einzelfall eine
genaue Unterscheidung schwer fallen kann (BLANCKENHORN 1997). Meist wird als
Ursache einer abnehmenden KérpergroBe die Temperatur vermutet (Ubersicht in HAYASHI
1990, ATKINSON 1994), die unterschiedliche physiologische Reaktionen bewirken soll
(LONSDALE & LEVINTON 1985, HOGUE & HAWKINS 1991, SWEENEY & VANNOTE 1978).
Dariiber hinaus koénnen auch die Nahrungsbedingungen (Ubersicht in HAYASHI 1990)
Einfluss auf die KorpergroBBe haben. Der Vergleich der eigenen Daten (unterschiedliche
KorpergroBen in Abhingigkeit von der Tagesldnge, Abbildung 17, S. 50) mit den im Frei-
land gefundenen Verhéltnissen (WOLF & ZWICK 1989, NESTEROVITCH & ZWICK 2003)
verweist auf adaptive Reaktionen mit Hilfe der Photoperiodik. Die bei diesen Uberlegungen
vermutete Verringerung der Entwicklungszeit (ABRAMS et al. 1996, GOTTHARD 2001),
konnte im entsprechenden Experiment allerdings nicht nachgewiesen werden.

Auch die Anzahl der Generationen, die eine Art pro Jahr hervorbringt, ist fiir die
Ausbildung der Imaginalgrof3e von Bedeutung. Beispielsweise kann der Wechsel von einer
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uni- zu einer bivoltinen Entwicklung mit einer Anderung der KorpergroBe verbunden sein.
Die fiir das Wachstum zur Verfiigung stehenden Zeit ,,teilt* sich in diesem Fall auf zwei
Generationen auf. Die Korpergrof3e reduziert sich (ROFF 1980, 1983, JOHANSSON 2003).

Die Schwierigkeit bei der Betrachtung flexibler Lebenszyklen besteht in der Tatsache, dass
viele Uberlegungen und Modelle von univoltinen Spezies ausgehen, die keine iiber-
lappenden Generationen besitzen (ABRAMS & ROWE 1996, ABRAMS et al. 1996,
BLANCKENHORN 1998). Eine ,,Abwigung* zwischen ein oder zwei Generationen im Jahr
ist bei diesen Arten nicht moglich. Hoher ,,Zeitstress® kann nur durch eine abnehmende
KorpergroBe und eine erhohte Wachstumsgeschwindigkeit kompensiert werden. Nur so ist
es dem univoltinen Individuum moglich, seinen Lebenszyklus erfolgreich abzuschlieBen.

Bei nicht obligat univoltinen Arten kdnnen andere Umweltfaktoren die Reaktion auf durch
die Photoperiodik signalisierten Zeitdruck auBler Kraft setzen. Diesen Arten stehen alternative
Entwicklungswege zur Verfiigung, die ihnen andere Reaktionsmoglichkeiten bieten. So
nehmen JOHANSSON et al. (2001) bei Lestes sponsa (Odonata) an, dass — wenn die Nah-
rungsbedingungen nicht optimal sind — die Larven ihre Entwicklungsgeschwindigkeit trotz
Zeitdruck reduzieren und iiberwintern. Ahnliche Vermutungen #uBern MARTIN et al.
(1991) bei einer anderen Libellenart (Epitheca cynosura). Sie nehmen an, dass durch hohe
Konkurrenz oder Réuberdruck die Entwicklung verlangsamt wird. Das ist mit einem
Wechsel von einer univoltinen zu einer semivoltinen Entwicklung verbunden. Auch
terrestrische Insektenarten zeigen ,,Entscheidungen®, die mit den Kosten und Nutzen einer
Verdnderung der ImaginalgroBe verbunden sind. FORREST (1987) konnte bei der Maul-
wurfsgrille Scapteriscus acletus zeigen, dass Individuen, die im Herbst eine bestimmte
GroBe noch nicht erreicht hatten, in juvenilen Stadien den Winter iiberdauerten und sich
erst im kommenden Frithjahr zum adulten Insekt entwickeln. Auf diese Weise hatten sie
die Mdoglichkeit, ihre ImaginalgroBe zu erhohen. Auch Nemurella pictetii stehen durch
ihren nicht starr festgelegten Entwicklungszyklus alternative Entwicklungswege offen.
Eine mit hoher Wachstumsgeschwindigkeit und geringer Imaginalgrée verbundene
geringe Fitness kann durch die Verlangerung des Entwicklungszyklus vermieden werden.

In einer komplexen Umwelt ist es vorteilhaft, wenn einer Art viele alternative Entwick-
lungswege zur Verfligung stehen und sich jedes Individuum flexibel den einwirkenden
Umweltfaktoren anpassen kann (DANKS 1991). Da die Umweltfaktoren in einem Habitat
sowohl zeitlich als auch rdumlich nie homogen sind, kann das zur Aufspaltung einer
Population in mehrere Kohorten mit unterschiedlichen Entwicklungszeiten fiihren. Obwohl
derartige Kohortenbildungen fiir aquatische Insektenarten vielfach nachgewiesen wurden
(Odonata: BAKER & CLIFFORD 1981, KRISHNARAJ & PRITCHARD 1995, FERRERAS-
ROMERO et al. 1999, Ephemeroptera: SVENSSON 1977, HORST & MARZOLF 1975,
Plecoptera: TOWNSEND & PRITCHARD 1998, Trichoptera: IVERSEN 1976, KARLSTROM
1976, Diptera: PRITCHARD 1976, 1980, ROSENBERG et al. 1977), sind die zugrunde
liegenden Ursachen meist unklar. In manchen Fillen wird der sich iiber einen gewissen
Zeitraum erstreckende Schlupf der Erstlarven fiir die Aufspaltung verantwortlich gemacht
(Odonata: PARR 1970, INGRAM & JENNER 1976, NORLING 1984a, Plecoptera: MOREIRA &
PECKARSKY 1993). Die zu Beginn schliipfenden Larven hétten einen Entwicklungsvorteil,
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den die spit schliipfenden Larven nicht mehr aufholen konnten. Fiir Nemurella pictetii ist
das jedoch nicht der ausschlaggebende Grund einer Aufspaltung, da auch Individuen eines
Eigeleges unterschiedliche Entwicklungsgeschwindigkeiten zeigen (WOLF & ZWICK 1989,
eigene Untersuchungen). Vielmehr ist bei N. pictetii die Nahrungssituation, verbunden mit
der Larvendichte, fiir die Aufspaltung in mehrere Kohorten von besonderer Bedeutung.
Durch intraspezifische Konkurrenzbedingungen kann die Verfiigbarkeit hochwertiger
Nahrungsressourcen in Form von benthischen Algen auf einen Teil der Population be-
schriankt bleiben. Der andere Teil muss auf andere Futterquellen, beispielsweise Detritus,
ausweichen. Ahnlich argumentiert auch MACAN (1964), der die zwei- und dreijihrige
Entwicklung von Pyrrhosoma nymphula (Odonata) auf unterschiedliche Nahrungs-
bedingungen und Larvendichten in zwei Mikrohabitaten zuriickfiihrt (vgl. auch NORLING
1984a, JOHANSSON & NORLING 1994).

Dartiiber hinaus konnen einzelne Umweltfaktoren oder Kombinationen aus mehreren die
Aufspaltung der Kohorten weiter vergroBern oder auch erst deutlich sichtbar werden
lassen. Diskutiert werden vor allem die Effekte der Photoperiodik.

Fiir den Wasserlaufer Aquarius remigis konnte BLANCKENHORN (1991, 1994) nachweisen,
dass Individuen bei guten Nahrungssituationen hohe Entwicklungsgeschwindigkeiten
zeigen, die — verbunden mit Tagesldngen, die ,,Zeitstress* ausschlieBen — zum Einschub
einer zweiten Generation fiihren. Futtermangel dagegen verlangsamt die Entwicklung und
fiihrt dazu, dass ein sensibles Larvenstadium einer kritischen Photoperiode ausgesetzt ist.
Bei der nahe verwandten Art Gerris odontogaster handelt es sich beispiclsweise um die
letzten beiden Larvenstadien (KOPFLI et al. 1987), die auf Kurztag bzw. abnehmende
Tageslangen reagieren (KOPFLI et al. 1987, VEPSALAINEN 1978). Als Ergebnis wird eine
Diapause im Imaginalstadium induziert.

Fiir Libellen ist gut untersucht worden, wie eine durch Konkurrenz und Nahrungs-
bedingungen ausgeldste Aufspaltung einer Population (sieche oben), durch die Photo-
periodik verstirkt wird. Tiere, die bei Langtagbedingungen ein bestimmtes Larvenstadium
bereits iiberschritten haben, beschleunigen ihre Entwicklung und kénnen im néchsten Jahr
emergieren. Larven jiingeren Stadiums verlangsamen dagegen ihre Entwicklung und
benodtigen mindestens ein weiteres Jahr bis zur Emergenz. Das , kritische* Larvenstadium
wird durch ein Haufigkeitsminimum in den Benthosproben im Herbst und Winter sichtbar
und wird deshalb winterkritische Grof3e genannt (NORLING 1984b, CORBET 1999). Diese
Anpassungen sind ndtig, um eine synchronisierte, meist nur wenige Wochen dauernde
Emergenz zu ermdglichen. Um diese Synchronisation zu erreichen, kdnnen auch zusitz-
liche Larvenstadien eingeschoben werden (NORLING 1984b, JOHANSSON & NORLING 1994,
AOKI 1999). Ahnlich flexible Larvenstadien-Zahlen sind auch innerhalb der Steinfliegen
wahrscheinlich (KHOO 1964), genaue Untersuchungen fehlen bisher aber.

Aus all diesen Einfliissen und mdglichen Kombinationen resultiert, dass sich im Jahres-
verlauf eine Population aufspalten kann. Das ermdglicht einem Teil der Population, sich
noch im gleichen Jahr ihres Eischlupfes fortzupflanzen. Schnell wachsende Individuen
konnen so weitere Generationen im Jahr bilden.
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Nemurella pictetii ist durch eine generalistische Strategie mit hoher Plastizitit in der Ent-
wicklungszeit gekennzeichnet. Immer wenn es die duleren Umstdnde erfordern, ist sie in
der Lage, ihren Lebenszyklus flexibel zu verdndern. Sie kann sich schnell auf die variablen
Bedingungen ihres Lebensraumes einstellen. Der Mechanismus des partiellen Bivoltinismus,
wie er von WOLF & ZWICK (1989) experimentell nachgewiesen und anhand von Benthos-
oder Emergenzdaten fiir verschiedene Fundorte vermutet wurde (WOLF & ZWICK 1989,
NESTEROVITCH & ZWICK 2003), ist aus evolutionsbiologischer Sicht vorteilhaft. Eine
verkiirzte Entwicklungsdauer ist — neben der Grof3e der geschlechtsreifen Tiere — durch die
Reduzierung der kumulativen priaproduktiven Sterblichkeit fiir die Fitness einer Art
bedeutsam (ROFF 1992, STEARNS 1992). Sie kann durch den Einschub einer zweiten,
moglicherweise auch einer dritten Generation betrachtlich erhoht werden.

Auch populationsbiologisch betrachtet ist diese Strategie niitzlich. Durch die unterschied-
lichen Lebenszyklen findet eine Risikostreuung statt (DANKS 1983). Wihrend des Sommers
kann ein Teil der Population bei gutem Nahrungsangebot die hohen Temperaturen nutzen,
noch im gleichen Jahr das Imaginalstadium erreichen und sich fortpflanzen. Der andere
Teil der Population verbleibt dagegen im Gewdsser und schliefit seinen Lebenszyklus erst
im nédchsten Jahr ab. Sollte es zum Ausfall der ,,schnellen* Generationen kommen, zahlt
sich die Strategie der geteilten Fortpflanzungszeit aus.

Zusammenfassend betrachtet ist die Ausbildung eines bestimmten Lebenszyklus bei
Nemurella pictetii das Ergebnis des Zusammenspiels vieler Umweltfaktoren. Es konnte
festgestellt werden, dass alle getesteten Faktoren einen Effekt auf die Linge der Larval-
phase aufweisen. Die Umweltfaktoren kdnnen sich dabei gegenseitig abschwéchen oder
verstirken. Als Beispiel seien hier die Nahrungsressourcen (Futterqualitdt) oder die intra-
spezifische Konkurrenz genannt.

Um genauere Aussagen iiber den exakten Einfluss der durch diese Untersuchung als
besonders wichtig fiir die Ausbildung unterschiedlicher Lebenszyklen ermittelten Umwelt-
faktoren, ihre moglichen Wechselbeziehungen untereinander, aber auch iiber mogliche
evolutiondre Strategien machen zu konnen, bedarf es weiterer Untersuchungen. Mehr
Klarheit kdnnen in Zukunft nur Experimente erbringen, in denen die Art {iber die gesamte
Larvalphase unter streng standardisierten Laborbedingungen gehéltert wird.
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Wie durch die Vielzahl der Experimente gezeigt werden konnte, wird die Entwicklungsge-
schwindigkeit von Nemurella pictetii-Larven von den unterschiedlichsten Umweltfaktoren
beeinflusst. Es konnte nachgewiesen werden, dass alle untersuchten Faktoren bedeutsam
fiir die Ausbildung der Lebenszyklen sind (Abbildung 33). N. pictetii zeichnet sich durch
ihre generalistische Lebensweise, verbunden mit einer hohen Plastizitdt in ihrer Entwick-
lungsgeschwindigkeit aus.

—_ [ Temperatur ] 4+ —-——-——-—-=- [ Photoperiodik ]

v v

[EntwicklungsgeschwindigkeitJ

‘ot oy

[Intraspez. Konkurrenz] 4¢—-—-——-- > [ Nahrungsqualitat ]

Abbildung 33: Schema der untersuchten Umweltfaktoren und deren Einfluss auf die Entwicklungsge-
schwindigkeit von Nemurella pictetii. Durchgezogene Pfeile geben Beziehungen an, die in dieser Arbeit
analysiert wurden, gestrichelte Pfeile beruhen auf Literaturangaben.

Die Temperatur erwies sich flir die Entwicklungsgeschwindigkeit als der am stdrksten
wirkende Umweltfaktor.

N. pictetii bevorzugt hochwertige Nahrung und zeigt mit dieser eine hohere Entwicklungs-
geschwindigkeit. Sie hat eindeutige Praferenzen — von Blaualgen dominierten Biofilm iiber
altere, ldnger konditionierte Erlenblitter hin zu Erlenbldttern, welche noch nicht durch
Pilze und Bakterien besiedelt wurden.

Bei hohen Larvendichten wird die Entwicklungsgeschwindigkeit herabgesetzt. Interferenz
im Sinne von Konkurrenz um Raum ist dafiir ausschlaggebend.

Die Photoperiodik hat einen direkten Einfluss auf die Entwicklungsgeschwindigkeit. Dabei
ist die Art der larvalen Reaktion von der Temperatur abhingig. N. pictetii verkiirzt bei
geringen Tagesldngen (08:16) und sommerlichen Temperaturen (12 °C) ihre Entwicklungs-
zeit. Beil winterlichen Temperaturen (6 °C) und geringen Tageslédngen (08:16) verldngern sie
diese.

Die Aufspaltung in mehrere Kohorten wird durch intraspezifische Konkurrenz und
unterschiedliche Futtersituationen ausgeldst und durch die Photoperiodik verstérkt.
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Boxplot-Abbildungen

Extremwert Wert, dessen Abstand vom 25 % Perzentil nach unten bzw. vom
75 % Perzentil nach oben mehr als das dreifache der Boxhohe
betragt

Ausreiller Wert, dessen Abstand vom 25 % Perzentil nach unten bzw. vom
75 % Perzentil nach oben mehr als das 1.5-fache aber weniger als
das dreifache der Boxhohe betragt

Minimum, Maximum  kleinster bzw. groBBter Wert (exklusive Extremwerte und Ausreil3er)

Box 25 % bis 75 % Perzentil (entspricht 50 % der mittleren Werte)
* ——— Extremwert
O ——— Ausreiller
—— Maximum

75% Perzentil —
— Median (50% Perzentil)

25% Perzentil —
—— Minimum

Abbildung 34: Bedeutung der Symbole in den Boxplot-Abbildungen.
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