Der Ornithologische Beobachter 88: 111-140 (1991)

11

Aus der Schweizerischen Vogelwarte Sempach

Uberwinternde Wasservogel auf Schweizer Seen:
Welche Gewiissereigenschaften bestimmen Arten- und Individuenzahl?

Werner Suter

Der Eintrag von Phosphaten und anderen
Nihrstoffen hat den Charakter vieler euro-
péischer Seen im 20.Jahrhundert nachhal-
tig verandert (Vollenweider 1968, Schmidt
1974). Dieser als kulturelle Eutrophierung
bekannte Prozess hat auch in der Schweiz
die Produktivitit der meisten Seen auf allen
trophischen Stufen drastisch erhéht (La-
chavanne 1980). Davon haben fast alle
dberwinternden Wasservogelarten profitie-
ren konnen (Suter & Schifferli 1988). Mit
den Gewisserverinderungen gehen nicht
nur Anderungen in den Wasservogelzah-
len, sondern auch in der Artenzusammen-
setzung einher. Deshalb hat man mehrfach
versucht, Wasservogel als Bioindikatoren
fiir den Gewasserzustand zu benutzen (Kal-
be 1965, Utschick 1976, 1981, Reichholf
1976, 1982). In bestimmten Fillen, zum
Beispiel bei der Versiduerung nordischer
Brutgewisser, konnen Wasservogelbestin-
de oder ihr Bruterfolg als Messwerte die-
nen (Eriksson 1987, McNicol et al. 1987).
In der Regel sind aber die Bezichungen
zwischen Gewissern und Wasservogeln zu
komplex, als dass man die Vogel fiir direkte
Aussagen tiber einzelne Komponenten im
Okosystem heranziehen konnte. Wasservo-
gel widerspiegeln jedoch den trophischen
Zustand und die Dynamik des Systems als
Ganzes (Utschick 1976, Reichholf 1982,
Rutschke 1987).

Doch auch beim Versuch, solche iiberge-
ordneten Zusammenhinge zu erfassen, rei-
chen unsere Kenntnisse der &kologischen
Anspriiche vieler Wasservogelarten oft
nicht aus. Dies beruht weniger auf einem
Mangel an speziellem autdkologischem
Wissen als auf der Schwierigkeit, diese

Kenntnisse, die unter bestimmten lokalen
Bedingungen gewonnen wurden, auf gros-
sere Réume oder Gewissersysteme zu
dbertragen. In solchen Fillen kann metho-
disch der umgekehrte Weg weiterhelfen,
indem Wasservogelpopulationen mehrerer
Gewisser mit einfachen 06kologischen
Kennwerten in Beziehung gesetzt werden
(extensiver Ansatz in die Breite statt inten-
siver Ansatz in die Tiefe). Die meisten sol-
cher Untersuchungen sind bisher im Brut-
gebiet durchgefiihrt worden und haben in
der Regel Zusammenhinge zwischen der
Haufigkeit von Wasservogelarten und
Nahrstoffgehalt, pH oder Leitfihigkeit des
Wassers, der Reichhaltigkeit der Uferaus-
bildung oder weiteren Gewisserparame-
tern aufgedeckt (Nilsson 1978, 1985, Nils-
son & Nilsson 1978, van Impe 1983, Des-
granges & Darveau 1985, Fox et al. 1989).
In den Winterquartieren sind erst wenige
solcher Analysen durchgefithrt worden, ob-
wohl mit den Ergebnissen der Internationa-
len Wasservogelzdhlungen in der Westpa-
laarktis ein riesiges Datenmaterial dazu
einladt. Moglichkeiten der Auswertung
wurden am bayerischen Zihlmaterial auf-
gezeigt (Bezzel 1975, 1986, Reichholf 1976,
1982, Utschick 1976, 1981). Tuite et al.
(1984) priften mittels multipler Regres-
sionsanalyse die wichtigsten Anspriiche
tiberwinternder Wasservogel auf Binnenge-
wissern Grossbritanniens. Mit den Regres-
sionsmodellen liessen sich Erwartungswer-
te fiir die Wasservogel auf den einzelnen
Gewissern errechnen. Unter der Erwar-
tung liegende Beobachtungswerte waren si-
gnifikant mit Art und Ausmass von Wasser-
sportaktivititen verknipft.
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In der vorliegenden Arbeit, die an die
Darstellung der Bestandsentwicklungen
der Wasservogel in der Schweiz anschliesst
(Suter & Schifferli 1988), beschreite ich ei-
nen dhnlichen Weg. Die winterlichen An-
spriiche der héufigeren Wasservogelarten
an verschiedene Gewissereigenschaften
werden anhand der 20 grésseren Naturseen
nordlich der Alpen quantitativ ermittelt.
Aus den gewonnenen Daten formuliere ich
Erwartungswerte fir die Artbestinde der
einzelnen Seen und messe daran die beob-
achteten Zahlen. Die Abweichungen wer-
den als Einfliisse von nicht oder nur indi-
rekt in die Rechnung eingegangenen Para-
metern interpretiert, wobei die Bezichun-
gen zu Gewidsserglite und Nahrungsange-
bot besonderes Gewicht erhalten. Aus den
Erklirungsversuchen ergeben sich Hypo-
thesen, die als Ansatzpunkte fiir Feldunter-
suchungen dienen kénnen.

Dank. Auch diese Arbeit beruht auf der immensen
Arbeit, welche die vielen freiwilligen Wasservogel-
zdhler seit 1966 jeden Winter leisten, oft unter miss-
lichen Bedingungen. Thnen allen gebiihrt ein gros-
ses Dankeschon. Gewdsserdaten erhielt ich von
P.Liechti und P.Friedli (BUWAL), H.Bihrer
(EAWAG), R.Koénig (Amt fur Wasserwirtschaft)
und R.Forster (Wasserversorgung Zirich). Die
drei Erstgenannten sowie J. Bloesch und R. Miiller
(EAWAG) gaben auch die entscheidenden Hinwei-
se fiir die Interpretation dieser Daten und ihre Ver-
wendung. B. Naef-Daenzer half bei der statistischen
Auswertung. L. Schifferli gab in Diskussionen stets
wichtige Impulse fiir die Arbeit und kiimmerte sich
wie C. Marti intensiv um die Verbesserung von fri-
heren Manuskriptfassungen.

1. Daten, Auswertung
1.1. Arten, Zihlungen

Die behandelten Arten und ihre Gruppen-
zuteilung nach Art der Nahrungsaufnahme
(Einteilung in Schwimmenten, Tauchenten
und Fischfresser) sind mit Ausnahme der
Seetaucher Gavia in Tab.3 aufgelistet. Die
Auswertung der Artenzahlen beriicksich-
tigt alle 32 Arten; fiir die Zusammenhénge
zwischen Individuenzahl und Gewisser-
grosse liess ich die nur liickenhaft erfassba-

ren Seetaucher (Schifferli 1980) weg. Die
weitere Auswertung im Zusammenhang
mit den Seeparametern beschrinkt sich auf
die 12 Arten, deren Januarmittel auf min-
destens 10 der 20 Seen 5 Individuen er-
reicht (Tab. 1).

Fir Individuenzahlen verwendete ich die
arithmetischen Mittel der Januarzihlungen
1976-87. Etwa zwei Drittel der Arten ha-
ben ihre Bestinde zwischen 1967 und 1987
signifikant verdndert (Suter & Schifferli
1988). Das Mittel der Periode ab 1976 ent-
spricht jedoch in vielen Fillen der gegen-
wirtigen Situation. Niemeyer (1975) emp-
fiehlt die Verwendung des geometrischen
Mittels zur Ddmpfung des Einflusses extre-
mer Zdhlwerte bei Arten mit arithmeti-
schem Mittel von <2000 Individuen. Da in
der vorliegenden Auswertung nicht die
Zahlen einzelner Zihlstrecken, sondern
ganzer Seen verwendet wurden, sind zu-
fallsbedingte starke Schwankungen bereits
reduziert. Die Artenzahlen bestehen bei
den Auswertungen der Seeparameter hin-
gegen aus dem arithmetischen Mittel der 5
jingsten Januarzdhlungen vor 1988. Ob im
Zeitraum 1967-1987 Verinderungen statt-
fanden, prifte ich mit linearen Regres-
sionen.

1.2. Gewiisser

Die Auswertung umfasst vor allem die
Zihldaten der 20 Naturseen nordlich der
Alpen mit einer Fliche von =1km’
(Tab.2). Fir Aussagen zu den Artenzahlen
wurden auch 7 wichtige Flussstauseen ein-
bezogen: Unterlunkhofen (Reuss), Wettin-
gen (Limmat), Wohlensee, Niederried,
Holderbank und Klingnau (Aare), Verbois
(Rhone; Karte in Suter & Schifferli 1988).
Die 20 Seen beherbergen 65-96% des ge-
samtschweizerischen Winterbestands von
11 der 12 haufigsten Arten (Tab.1). Nur
bei der Krickente sind es lediglich 49 %, da
viele an Flissen und auf Kleingewissern
tberwintern. Die Seen licgen mit Ausnah-
me des Agerisees (724 m) auf einer Meeres-
héhe von 370-560 m, 15 von ihnen zwi-
schen 370 und 470m. Wegen der geringen
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Tab.1. Mittlere Januarbestinde der 12 hiiufigsten Wasservogelarten auf den 20 Seen, 1976-1987. — Mean
January populations of the 12 most common waterfowl species on 20 lakes, 1976-1987.
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Obersee 2610 180 356 406 492 346 944 10717 4795 14910 3023 12929
Untersee 1748 649 125 139 545 1033 914 5501 14016 28510 2170 21226
Walensee 34 20 6 4 26 5 0.1 54 155 253 45 671
Piaffikersee 30 2 4 34 8 1 10 327 18 44 2 164
Greifensee 485 11 8 52 S 05 33 894 35 58 8 448
Ziirichsee 2488 167 749 310 234 27 47 2873 1718 4550 258 7569
Zugersee 1188 320 602 211 54 8§ 5l 1212 415 2609 59 2164
Agerisee 89 6 0 4 9 0.2 01 75 55 243 5 456
Lauerzersee 33 15 0 15 2 0 1.6 85 16 42 05 295
Vierwaldstittersee 1501 139 10 186 130 7 4 1695 1389 6450 108 5210
Sarnersee 13 10 03 02 14 0 0.2 56 25 86 5 459
Baldeggersee 79 1 15 1.3 0 04 51 257 12 28 2 188
Hallwilersee 236 2 3 16 10 0 0 429 13 21 0.8 261
Sempachersee 138 5 15 14 12 07 29 1594 77 162 17 430
Brienzersee 33 19 0 14 23 ] 0,1 408 35 150 16 401
Thunersee 67 91 1.2 77 124 1326 1607 391 1033 155 3527
Biclersce 944 7345 187 61 6 26 603 2019 0079 277 2495
Murtensee 151 45 16 37 9 0 3 933 77 164 6 479
Neuenburgersee 2119 77 230 257 283 59 130 2537 4541 28118 371 9713
Genfersee 7980 995 518 931 1152 208 132 5818 16046 46754 3008 21342
Total Seen/lakes 21966 2525 2784 2905 3193 1714 2402 37675 45868 140264 9536 90427
Total Schweiz 22913 3731 2982 3691 4388 2230 4917 58090 67237 162227 9889 111230
Anteil Seenin %/
% on lakes 95 67 93 78 7276 48 o4 68 86 96 81

Unterschiede bezog ich die Meereshohe
nicht in die Auswertung ein.

Die Zéihlwerte beziehen sich auch bei
den Seen mit ausldndischen Flachenantei-
len (Bodensee, Genfersee) auf die gesamte
Fliche. Untersee und Obersee, die zusam-
men den Bodensee bilden, gelten wegen ih-
rer Okologischen Verschiedenheit als zwel
Seen. Mit «Obersee» ist dieser Bodensee-
teil gemeint. Der als Obersee bekannte Teil
des Ziirichsees wird in dieser Arbeit hinge-
gen nicht gesondert gefithrt. Der Untersee
schliesst in allen Fallen den Seerhein zwi-
schen Konstanz und Gottlieben ein. Fiir die
meisten Auswertungen ist die Rheinstrecke
zwischen Untersee-Ende und Bibermiihie
(SH) ebenfalls Teil des Untersees. Diese
Abgrenzung deckt sich mit der Handha-
bung in den Publikationen der Ornitho-

logischen Arbeitsgemeinschaft Bodensee
(Schuster 1975). Fir die Untersuchung der
Einfliisse von Gewissergrosse und -eigen-
schaften auf die Vogelbestinde rechnete
ich hingegen die beiden Zahlstrecken am
Fliesswasser des Rheins nicht mit (1.19 und
1.20, in Schuster 1975: 147 als 5d und 5e
bezeichnet).

Die Flichenwerte in Tab.2 betretfen
mittlere Wasserstinde und schliessen die
Inseln nicht ein (Bundesamt fir Wasser-
wirtschaft 1983). Die Grossenverteilung
der Naturseen ist asymmetrisch: 8 besitzen
eine Fliche von <20km?, 6 sind 21-50 km?,
2 51-100km* und 4 >100km? gross. Daten
zu den Flachwasserzonen stammen vom
Bundesamt fiir Umweltschutz, der Eidg.
Anstalt fiir Abwasserreinigung, Wasserver-
sorgung und Gewisserschutz (EAWAG)
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und der Wasserversorgung Zirich. Fir
Thuner-, Murten-, Neuenburger- und Gen-
fersee waren keine Werte erhdltlich. Ich er-
mittelte sie mit einem Planimetriergerit auf
der Landeskarte 1:25000 durch Ausmes-
sen der Flachen zwischen den néchstgelege-
nen Hohenlinien. In diesen Fillen sowie
bei den Daten von Bieler- und Brienzersee
waren zudem Extrapolationen ndtig, um
die Flachenanteile von 0-5m und 0-10m
Tiefe zu erhalten. Die Werte des Zurich-
sees, die sich auf Tiefen von 4,75 und
9.75m beziehen, blieben unverindert.
Uferlingen mass ich auf der Landeskarte
1:25000 aus. Da durch Inseln, Dimme
oder reich strukturierte Deltas gebildete
Uferstrecken mitgezahlt wurden, sind die
Werte in der Regel etwas grosser als jene
des Bundesamtes fiir Wasserwirtschaft. Die
Unterteilung in Naturufer, verbaute und
felsige Uferstrecken geschah ebenfalls nach
der Landeskarte, wo naturbelassene Ufer
blau, verbaute und felsige schwarz ausgezo-
gen sind. Naturufer differenzierte ich wei-
ter in verschilfte Ufer (Signatur fir Schilf
oder Riedfldche, mit oder ohne ausgezoge-
ne blaue Uferlinie) und iibrige unverbaute
Ufer (= natiirliche Ufer). Diese Kategorie
ist weniger eng gefasst als die {ibrigen und
bietet beispielsweise an einem Steilufer ei-
nes oligotrophen Alpenrandsees andere
Okologische Bedingungen als an einem
Flachufer eines nihrstoffbelasteten Mittel-
landsees.

Die Angaben zur Fiillzeit, der theoreti-
schen Erneuerungszeit des gesamten Was-
servolumens eines Sees, stammen zum
grossten Teil aus den periodisch vom Bun-
desamt fiir Umwelt, Wald und Landschaft
(BUWAL, friher BUS) publizierten Be-
richten zum Zustand der einzelnen Seen
(P.Liechti u.a. in den BUS-Bulletins
1984-1988), teilweise auch vom Bundesamt
fiir Wasserwirtschaft (R.Konig mdl.). Die
Fiillzeit ist ein Mass der Durchstromung
und damit moglicherweise auch des Ein-
trags an Nahrung fiir Schwimmenten (Sa-
men, pflanzlicher Detritus usw.). Die in der
Auswertung der See-Eigenschaften nicht
beriicksichtigten Flussstaustufen, deren

Fillzeit sehr kurz ist, haben im Vergleich
zu Seen sehr viel hohere Dichtewerte von
Schwimm- und einzelnen Tauchenten (Ut-
schick 1976, Schifferli 1983).

Quantitative Daten zum durch Wasser-
vogel nutzbaren Nahrungsangebot wie Al-
gen, hoheren Wasserpflanzen, Phyto- und
Zooplankton, benthische Wirbellose, ins-
besondere Dreissena, und Fische liegen
hochstens  vereinzelt vor (Wattenhofer
1984). Der Trophiegrad kann aber als Mass
fiir die Primdrproduktion dienen. Die Ein-
teilung der Néhrstoffbelastung in die 6 Tro-
phiestufen von 1 = oligotroph (niihrstoff-
arm) iiber 3 = mesotroph (missig belastet)
und 5 = eutroph (ndhrstoffreich) bis 6 =
hypertroph (stark tberdingt) entspricht
der gebrduchlichen Praxis und hat fiir die
Zeit zwischen etwa 1975 und 1985 als Mit-
telwert fiir die Seen Giiltigkeit. Je nach den
Strémungsverhaltnissen kann die Wasser-
qualitdt in einer Bucht oder einem ganzen
Seeteil davon aber erheblich abweichen
(P. Liechti und P.Friedli mdl.), ebenso die
Gesamtbelastung in einzelnen Jahren (La-
chavanne 1979a, Haudenschild 1987). Ge-
nauere Angaben, etwa die Angabe der Ge-
samtphosphorbelastung zur Zeit der Friih-
jahrszirkulation, wiirden zu keiner fiir un-
sere Zwecke geeigneteren Charakterisie-
rung fithren. Chlorophyllmessungen zeig-
ten, dass schon die Phytoplanktondichte
nicht mit dem Phosphatgehalt des Wassers
korreliert. Daneben gibt es auf den einzel-
nen Gewissern betrichtliche lokale, saiso-
nale und jahrliche Unterschiede, die unter
anderem von Temperatur, Mineralgehalt
und Windverhaltnissen bestimmt werden
(H.Biihrer, P.Liechti, P.Friedli und
P.Tschumi mdl., siehe auch Schroder &
Schroder 1978, Tilzer & Beese 1988, Kum-
mert & Stumm 1988).

Die Wandermuschel Dreissena polymor-
pha ist auf der Mehrzahl der Seen wohl die
wichtigste Tauchentennahrung, doch feh-
len quantitative Angaben tiber thr Vorkom-
men weitgehend. Anhand der Daten von
H.Turner (1984 und briefl.) ist die Eintei-
lung in «alte Wandermuschelseen» (Be-
siedlung vor 1976: Kategorie 1) und solche
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ohne Wandermuscheln oder mit Besied-
lung erst nach 1980 moéglich (Kategorie 2).
Deshalb umfasst die Kategorie der «alten
Wandermuschelseen» neben allen Gewis-
sern mit heute noch hohen Wandermu-
scheldichten auch mehrere Seen, wo die
Molluske zwar 1976 schon anwesend war,
sich aber aus verschiedenen Griinden, wie
ungiinstiger Seebodenstruktur (Feinsand,
Schlamm) oder Wasserqualitit (fehlender
Sauerstoff) nicht stark zu vermehren ver-
mochte.

Der Fischereiertrag ist die einzige zur
Verfiigung stehende Angabe zum Fischbe-
stand in einem See und damit fiir das Nah-
rungsangebot der Fischfresser. Die Zahlen
werden vom BUWAL veroffentlicht; Er-
ginzungen fiir den Bodensee stammen von
der Jagd- und Fischereiverwaltung des
Kantons Thurgau (A.Krdmer mdl.). Ich
benutzte mittlere Hektarertrdge der
Schweizer (am Untersee auch der deut-
schen) Berufsfischer aus den Jahren
1975-1986. Die Daten von Ziirich-, Walen-
und Sarnersee enthalten in einzelnen Jah-
ren auch die Ertrage der Sportfischer. Die
Gesamtertrage bestehen an vielen Seen zur
Hauptsache aus Edelfischen (Salmonidae,
vor allem Felchen Coregonus), die in Was-
sertiefen gefangen werden, welche den
fischfressenden Wasservogeln nicht zu-
ginglich sind. Deshalb wurde als zweites
Mass fiir den Fischreichtum eines Sees der
Ertrag an Weissfischen (Cyprinidae, ohne
Brachsen Abramis brama) sowie an Fluss-
barschen (Egli) Perca fluviatilis verwendet.
Barsch und die héufigen Weissfischarten
sind auch bevorzugte Beute zumindest der
beiden grosseren Fischfresser Haubentau-
cher und Kormoran (Geiger 1957, Biittiker
1985, Imfeld et al. 1986, Suter 1989, 1990).
Den Brachsenfang schloss ich aus, weil die
Wasservogel von dieser hochriickigen Art
héchstens Jungfische fressen kénnen, wih-
rend die Fischer vor allem grosse, mehrjih-
rige Individuen erbeuten. Weissfische wer-
den von den Berufsfischern noch immer
mehr als Beifang denn gezielt gefangen, ob-
wohl die Befischung von Weissfischen von
der offentlichen Hand subventioniert wird.

Der Weissfisch- und Barschertrag dirfte
damit ein besseres Mass fiir die von den
fischfressenden Wasservogeln nutzbare
Fischbiomasse darstellen. Auch er ist aber
keine zufillige Stichprobe aus der Fisch-
population, da Faktoren wie Fangvorschrif-
ten, Marktlage und Vermarktungsmoglich-
keiten, Fangerfolg bei Edelfischen und an-
deres eine Rolle spielen (Roth 1969).

1.3. Auswertung

1.3.1. Individuenzahlen

In der vorliegenden Arbeit wird gepriift,
welche Eigenschaften der Seen deren Ar-
tenzahl und Wasservogelbestand statistisch
nachweisbar beeinflussen. Zunichst ist zu
erwarten, dass die Grosse der Gewiisser der
wichtigste Faktor ist. Im ersten Schritt wur-
den deshalb bei jeder Art die Bestinde der
20 Seen graphisch der Wasserfliche und
der Uferlinge gegeniibergestellt. Dabej
zeigte sich, dass der Zusammenhang im
Grossenbereich der Schweizer Seen als li-
near angenommen werden darf. Anhand
von Wasserfliche und Uferldnge berechne-
te ich nun in einer multiplen Regression
(riickwarts schrittweise, Signifikanznivean
5% fur die Priifgrosse t) den fir jedes Ge-
wisser allein aus der Grossenbeziehung er-
warteten Bestand jeder Wasservogelart.
Im 2. Schritt wurde der Einfluss weiterer
Eigenschaften der Gewisser auf die Was-
servogelbestinde wiederum mittels multip-
ler Regression gepriift. Als abhingige Va-
riable verwendete ich die Differenz zwi-
schen Erwartungswert und gezédhltem Be-
stand (Residuen). Als unabhingige Varia-
blen standen bet allen Artengruppen das
Angebot an Flachwasserzonen bis 5m Tie-
fe, an natiirlichen Uferstrecken (unverbau-
te, aber ohne felsige und verschilfte Ufer-
strecken) und an verschilften Uferstrecken
zur Verfligung. Um die unabhingigen Va-
riablen in ein den Bestandszahlen ver-
gleichbares Mass zu bringen, wurden sie
ebenfalls als Abweichungen vom Erwar-
tungswert ausgedriickt. Der Erwartungs-
wert der Flachwasserzonen wurde anhand
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ihrer linearen Abhéngigkeit von der gesam-
ten Wasserfliche berechnet, derjenige der
natlirlichen und der verschilften Ufer an-
hand der gesamten Uferldnge. Auf diese
Weise konnten symmetrische, in einigen
Fillen anndhernd normale Verteilungen
der unabhingigen Variablen erreicht wer-
den, die keiner weiteren Transformation
bedurften. Bei den Fischfressern kamen die
Ertrage der Berufsfischer (pro ha) als wei-
tere Einflussgrosse hinzu. Weil Daten zum
Berufsfischerertrag am Pfiffiker-, Greifen-
und Agerisee fehlen, konnten fiir die Fisch-
fresser nur 17 Seen einbezogen werden, bei
den Schwimm- und Tauchenten je 20.

Die verftighbaren Daten iber die Néhrstoff-
belastung des Wassers und die Anwesen-
heit der Wandermuschel Dreissena poly-
morpha koénnen nur in Grossenklassen
quantifiziert werden. Ich gruppierte die Re-
siduen der Wasservogelzahlen, die nach
Bertuicksichtigung der Seegrosse und der
Strukturparameter dbrigblieben, nach den
2 Wandermuschelkategorien bzw. nach 3
Trophieklassen: Oligotrophe-mesotrophe
(nahrstoffarme bis missig belastete), meso-
trophe—eutrophe (méssig bis deutlich bela-
stete) und hypertrophe (sehr stark belaste-
te) Seen (Klassen 1-3, 4-5 und 6 in Tab. 1).
Die Klassen wurden varianzanalytisch (Si-
gnifikanzniveau von 5% fiir F) auf Unter-
schiede gepriift (Dreissena nur bei den
Tauchenten).

Um interspezifische Ahnlichkeiten in der
Verteilung herauszufinden, korrelierte ich
die Werte aller Arten paarweise miteinan-
der. Auch hier kamen die Residuen aus den
linearen Regressionen Bestand-Seegrosse
zur Anwendung, wobei ich aus Griinden
der Vergleichbarkeit fiir alle Arten die
Wasserflache wihlte.

1.3.2. Erwartungswerte fiir Wasservogel-
zahlen auf den Seen

Die aus den Grodssen- und Strukturbezie-
hungen gewonnenen linearen Gleichungen
ermoglichten es, bei den 12 héufigeren
Wasservogelarten Erwartungswerte fiir die
20 Seen zu errechnen. Diese ergaben sich

durch Summierung der einzelnen Gleichun-
gen. Beispiel: Anzahl erwarteter Vogel
nach der Seengrosse y = ax + b, nach dem
Flachwasserangebot y, = cx; + d, Erwar-
tungswert fiir den See Y = ax + ¢x, + b+ d.
Bei wenig haufigen Arten kénnen auf ein-
zelnen Seen negative Erwartungswerte ent-
stehen, wenn der aus der Grossenbezie-
hung erwartete Wert y klein, y, aber bei-
spielsweise wegen unterdurchschnittlichen
Flachwasseranteils negativ ist. Die Abwei-
chungen wurden in % des Erwartungswer-
tes ausgedriickt und nochmals auf Unter-
schiede beziiglich der drei Trophieklassen
(H-Test nach Kruskal und Wallis, mit an-
schliessenden Einzelvergleichen bei Signifi-
kanz, s. Bortz et al. 1990: 230) und der An-
wesenhelt der Wandermuschel gepriift
(«Robust Rank-Order Test», Siegel & Ca-
stellan 1988).

1.3.3. Artenzahlen

Die Artenzahlen wurden wie die Bestands-
zahlen zuerst mit der Seegrosse in Bezie-
hung gesetzt, wobei als Grossenmass ledig-
lich die Wassertldche diente. Der Zusam-
menhang ist im Gegensatz zu den Bestands-
zahlen nicht linear, sondern liess sich
am besten mit Potenzkurven beschreiben.
Auch hier dienten die Abweichungen von
den durch die Kurve vorgegebenen Erwar-
tungswerten, die Residuen, als abhdngige
Variable fiir die anschliessende Prifung,
welche Seestrukturen die Artenzahlen zu-
sétzlich beeinflussen. Dabei wurden diesel-
ben Verfahren und unabhingigen Varia-
blen wie bei den Individuenzahlen ver-
wendet.

2. Ergebnisse

2.1. Individuenzahlen

2.1.1. Seengrosse

In der Regel ist ein linearer Zusammen-
hang zwischen Wasservogelbestand und
Fliche oder Uferliange zu erwarten (Kap.
1.3.1.). Bei Beriicksichtigung sehr grosser
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Tab.3. Zusammenhang zwischen Flidche und Uferlange der 20 Seen und dem Wasservogelbestand (multiple
Regression). Signifikanzen: +++ p < 0,001; ++ p < 0,01; +/~ p < 0,05 (Zusammenhang positiv bzw.
negativ). r*x100 = erklérte Streuung in %. — Multiple regression analysis of mean waterfow!l numbers,
January 1976-1987, depending on lake surface and shore length. The sign of the correlation, probability levels

and the perceniage of variance explained are given.

Fliache % 100

surface area

Uferldnge
shore length

Fischfresser — Fish-eating species
Haubentaucher Podiceps cristatus
Rothalstaucher P. grisegena
Ohrentaucher P. auritus
Schwarzhalstaucher P. nigricollis
Zwergtaucher Tachybaptus ruficollis
Kormoran Phalacrocorax carbo
Zwergsager Mergus albellus
Mittelsédger M. serrator
Gansesager M. merganser

Schwine und Grindelenten — Swans and dabbling ducks

Singschwan Cygnus cygnus
Hockerschwan C. olor
Brandgans Tadorna tadorna
Pfeifente Anas penelope
Schnatterente A. strepera
Krickente A. crecca
Stockente A. platyrhynchos
Spiessente A. acuta
Loffelente A. clypeata

Tauchenten und Bldsshuhn — Diving ducks and Coot

Kolbenente Neta rufina
Tafelente Aythya ferina
Moorente A. nyroca
Reiherente A. fuligula
Bergente A. marila

Eiderente Somateria mollissima
Eisente Clangula hyemalis
Trauerente Melanitta nigra
Samtente M. fusca

Schellente Bucephala clangula
Blasshuhn Fulica atra

+4++ 78
+++ 88
+++ 67
+++ 54
+ 65
-+ -+ 30

+ 4+ 65
+++ 76
+++ 83
++ 32

+4++ 80
+++ 53

0

+ 21

++ 36

+++ 76

+ 16

+ 20

F4+4+ 0
+++ 80
+++ 53
+ 77
+++ 47
+++ 87
+++ - 90
+ 4+ 88
+++ 78
+++ 93
+ 4+ 80

Gewisser sollte dagegen zwischen Indivi-
duenzahl und Fliche eine Potenzfunktion
bestehen, da bei zunehmender Wasserfla-
che der Anteil uferferner, von den Vogeln
nicht genutzter Freiwasserflache (Pelagial)
steigt. Wenn wie im Falle der Schweizer
Gewisser lineare Abhingigkeiten formu-
liert werden konnen, ist zu erwarten, dass
die Zahl der Fischfresser am engsten mit
der Gewaisserflache korreliert, da sie ihre
Nahrung eher ausserhalb der Uferzone (Li-
toral) finden. Der Bestand von Arten, die
sich vor allem im Uferbereich ernidhren,

wie beispielsweise Schwimmenten, sollte
hingegen stirker von der Linge der Ufer-
linie abhéngig sein (Bezzel 1986). Bei den
Tauchenten diirfte eine Beziehung mit der
Ausdehnung der Flachwasserzonen beste-
hen, welche bei nicht zu grossen Seen sel-
ber eine Funktion der Seenfldche ist.

Nur Pfeif- und Kolbenente weisen keine
Korrelation zwischen Seengrosse und Indi-
viduenzahl auf (Tab. 3). Die beiden spezia-
lisierten Pflanzenfresser konzentrieren sich
zum grossten Teil auf den Untersee. Da
Seeflache und Uferlidnge stark, wenn auch
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nicht linear autokorreliert sind, tragen ein-
zig im Falle der Eisente beide Masse signifi-
kant zur Erkldrung der Individuenzahl bei.
Bei den iibrigen Arten ist es nur eine der
Grossen, erwartungsgeméss die Wasserfla-
che bei den Fischfressern und Tauchenten
und die Uferldnge bei den Schwimmenten.
Die Grossenabhingigkeit ist bei den mei-
sten Schwimmenten (Mittel der erklirten
Streuung 37,1 * 27,4 %) schwiicher als bei
den Fischfressern (67,3 + 17,5%) und
Tauchenten (70,3 = 27,5%), bei denen die
Seefliche die Bestinde mehrerer Arten fast
alleine bestimmt. Einzig bei Stockente und
Hockerschwan, den beiden hiufigen Gene-
ralisten in der Schwimmentengruppe, ist
der Zusammenhang ebenso eng wie bei den
meisten Tauchenten.

2.1.2. Seenstruktur

Die hiufigeren Fischfresser bevorzugen Se-
en mit hohem Weissfisch- und Barscher-
trag, aber geringer Ausdehnung sehr fla-
cher Uferzonen (Tab.4; fir Kormoran
s. Diskussion). Die letztere Bezichung
kommt teilweise aufgrund von Extremwer-
ten zustande (Abb.1). Der negative Ein-
fluss von hohem Anteil unverbauter Ufer
ohne Schilf bei Haubentaucher und Génse-
sdger ist wohl eine indirekte Folge davon,
dass diese Arten als Folge der beiden ande-
ren Faktoren am Ziirich-, Zuger- und Gen-
fersee hiufig sind, die alle einen hohen An-
teil iberbauter Uferstrecken aufweisen
(Tab.2).

Schwimmenten profitieren von hohem
Anteil an naturbelassenem Ufer. Fir
Stockenten ist zusatzlich das Angebot an
Schilfufer bedeutsam, fir Schnatter- und
Krickente hingegen die Ausdehnung der
Flachwasserzonen. Im Gegensatz zur nega-
tiven Korrelation bei einigen Fischfressern
tragen in diesem Fall fast alle Seen zur Be-
zichung bei (Abb.1). Sie ist aber bei der
Krickente stirker ausgepragt als bei der
Schnatterente. Der Grad der Verschilfung
allein ist offenbar weniger von Bedeutung,
doch wird ein signifikant positiver Zusam-
menhang bei der Krickente nur durch einen
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Abb.1. (a) Zwergtaucherbestand und Ausdehnung
der Flachwasserzonen bis 5m, (b) Krickentenbe-
stand und Lange der natiirlichen Ufer ohne Schilf
sowie (c) Krickentenbestand und Linge der ver-
schilften Ufer. Alle Variablen sind Abweichungen
vom Erwartungswert (s. Text). — (a) Litile Grebe
numbers and the extension of shallow areas up to
Sm, (b) Teal numbers and the length of natural sho-
res without reeds, and (c¢) Teal numbers and the
length of shores wiht reeds. All variables are express-
ed as deviations from the expected values.
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Tab.4. Zusammenhang zwischen Weissfischertrag und Strukturmerkmalen der 20 Seen und dem Wasser-
vogelbestand (multiple Regression auf den Residuen aus der Grossenbezichung, siche Kap. 1.3.1). Statisti-
sche Angaben wie Tab.3. — Muliiple regression analysis of waterfowl numbers (residuals from the lake
size-bird number relationship, see tab.3), depending on coarse fish yield and structural parameters (see

tab.2).

Fische Flachwasser Sm  Naturufer Schilfufer X 100

fish shallow water 5 m natural shore reedy shore
Haubentaucher +++ —— - 63
Zwergtaucher —— 53
Kormoran ! 0
Giénsesiger + 4+ [ — 63
Hockerschwan 0
Schnatterente + ++ 39
Krickente +++ +++ 79
Stockente +++ + 52
Tafelente 0
Reiherente 0
Schellente +++ 48
Blasshuhn 0

“Fur die heute ebenfalls existente Beziehung siche Text

«Ausreisser», den Neuenburgersee, ver-
hindert.

Wie der Hockerschwan werden auch die
meisten Tauchentenbestinde von den ge-
priften Merkmalen nicht nachweislich be-
einflusst. Einzig bei der Schellente, wo be-
reits die engste Beziehung aller Arten mit
der Wasserflache besteht, hat der Anteil
des unverschilften Naturufers einen positi-
ven Einfluss und erklart nochmals die Hlf-
te der restlichen Streuung.

Weitere mogliche Einflussgrossen, wie
gesamter Fischertrag, Flachwasserzonen
bis 10m Tiefe, Anzahl Fluss- und Bach-
miindungen oder die theoretische Aufent-
haltszeit des Wassers in einem See (= Fill-
zeit), wurden ebenfalls gepriift. Es ergab
sich entweder kein nachweisbarer Zusam-
menhang mit den Wasservogelzahlen, oder
aber eine Korrelation mit anderen Parame-
tern. Auch im anschliessenden Test, ob die
Nihrstoffbelastung der Seen und die An-
wesenheit von Dreissena das Hiufigkeits-
muster der 12 Arten aus Tab.1 weiter er-
klart, traten keine signifikanten Beziehun-
gen auf, doch sind Tendenzen erkennbar.
Bei je 9 Arten sind dic Bestidnde auf meso-
bis eutrophen Seen etwas zahlreicher, auf
oligotrophen Seen hingegen etwas gerin-

ger, als nach Grosse und Eigenschaften zu
erwarten ist. Die stark belasteten Seen lie-
gen bei 6 Arten dazwischen und weichen
3mal negativ und 3mal positiv ab (weiteres
zum Einfluss des Trophiegrades in den Ab-
schnitten 2.1.4, 2.2.2 und 3.1.4). Auf lang-
jahrigen Wandermuschelseen iiberwintern
tendenzmadssig mehr Tafelenten, Reiheren-
ten und Blésshithner, jedoch etwas weniger
Schellenten als erwartet.

2.1.3. Ahnlichkeiten in der Verteilung:
Vergleich von Artenpaaren

Zeigen einander Okologisch nahestehende
Arten, besonders solche mit dhnlicher Nah-
rung und dhnlichem Nahrungserwerb, ein
dhnliches Verteilungsmuster? Zur Priifung
wurden die Abweichungen von den Erwar-
tungswerten aus den Seegrdssenbeziehun-
gen artenpaarweise mittels linearer Regres-
sion verglichen.

Die engen Bezichungen (r = 0.7, p <
0,001) unter den 12 hiufigsten Arten sind
alle positiv (Abb.2). Bei den Fischfressern
besitzen nur Haubentaucher und Génsesi-
ger ausgesprochen dhnliche Verteilungsmu-
ster. Innerhalb der griindelnden Pflanzen-
fresser bilden Stock- und Krickente ein eng
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korreliertes Artenpaar; die Schnatterente
ist beiden weniger dhnlich verteilt. Keine
grosseren Gemeinsamkeiten gibt es hinge-
gen mit dem Hockerschwan. Innerhalb der
Tauchentengruppe zeigen die beiden Pflan-
zenfresser Tafelente und Blasshuhn die
ahnlichsten Verteilungen; zwischen Schell-
und Reiher- oder Tafelente sind die Ahn-
lichkeiten dagegen gering. Weitere enge
Korrelationen existieren zwischen den
Gruppen. Der hohe Ahnlichkeitsgrad bei
Zwergtaucher einerseits (mehr Insekten-
als Fischfresser) und Hockerschwan sowie
Tafelente anderseits ist wohl von wenigen
tiberdurchschnittlichen  Anteilen beein-
flusst, weist aber doch auf eine im gesamten
dhnliche Verteilung hin. Sie wird auch
durch die grossen Gemeinsamkeiten von
Hockerschwan und Tafelente bestitigt. Er-
wartungsgemiss betreffen einige Ahnlich-
keiten von Schwimmenten mit tauchenden
Arten die teilweise herbivoren Tafelente
und Blisshuhn. Die Ubereinstimmungen
mit der Schellente mégen zum Teil durch
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Abb. 2. Korrelationskoeffizienten (r = 0,7) aus dem
Vergleich der Bestdnde von Artpaaren. Die Be-
stande werden als Abweichungen vom Erwartungs-
wert ausgedrickt. — Correlation matrix for the popu-
lations of species pairs (r = 0,7). Populations are
expressed as deviations from expected values (see
text).

die iiberragenden Zahlen am Untersee be-
dingt sein, wo jedoch die Liegeplitze der
Schellente und von jenen der Schnatter-
und Krickente 6kologisch getrennt sind
(Szijj 1965, Suter 1982a, b, Zuur et al.
1983). Anderseits sprechen aber sowohl
Schellente wie auch die 3 Griindelenten auf
Naturufer an (Tab.4).

Insgesamt sind enge Ubereinstimmungen
innerhalb der 3 Gruppen, entsprechend der
Zahl der Moglichkeiten, nicht viel hiufiger
als zwischen den Gruppen, zumindest zwi-
schen Schwimm- und Tauchenten. Die
Fischfresser weichen stirker ab. Damit
lasst sich die eingangs gestellte Hypothese
fiir die hdufigeren Arten nicht bestitigen:
Arten mit dhnlicher Nahrung und ihnli-
chem Nahrungserwerb konnen grosstlachig
verschiedene Verteilungsmuster aufweisen.
Anderseits sprechen Vertreter verschiede-
ner Gilden auf Strukturelemente gleichar-
tig an, obwohl sie diese dann auf unter-
schiedliche Weise nutzen.

2.1.4. Wasservogel auf den Schweizer Seen:
Erwartungen und Wirklichkeit

Negative Abweichungen von den Erwar-
tungswerten tiberwiegen; bei mehreren Ar-
ten weisen 2/3-3/4 der Seen geringere Be-
stinde auf als erwartet (Tab.5, Abb.3).
Dies bedeutet, dass wenige Seen fiir grosse
positive Abweichungen, viele Seen hinge-
gen fiir kleinere Mankos verantwortlich
sind. Bei den grossen Seen liegen Untersee,
Zirichsee und Genfersee mit einer Mehr-
zahl der Arten aus allen drei Gruppen iiber
den Erwartungen, Obersee und Vierwald-
stattersee weitgehend oder ginzlich darun-
ter. Auf dem Bielersee und Neuenburger-
see sind Tauchenten und teilweise die
Fischfresser hiufiger als erwartet, wihrend
die Zahl der Schwimmenten weit darunter
liegt. Am Thunersee sind hingegen
Schwimmenten iiber Erwarten gut vertre-
ten. An den 12 iibrigen kleineren Seen lie-
gen (mit Ausnahme des Greifensees) hoch-
stens einzelne Arten im positiven Bereich,
die meisten hingegen im negativen. Seen
mit tiber Erwarten hohen Zahlen sind alle
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Tab.5. Abweichungen vom erwarteten Januarmittel 1976-1987 auf den 20 Seen, ausgedriickt in %

des

Erwartungswertes (siehe Text). Zahlen stehen bei Erwartungswerten von = 10, + bei Erwartungswerten
von < 10, aber beobachteten Werten von = 20. — Deviations from the expected mean waterfow! numbers,
1976-1987, for the 20 lakes, expressed as percentages of the expected values where these are = 10. + observed

values of = 20, when expected values are < 10.

5] — =] )

T 3 5 £ 3 0

= = < i RS S = b=} = 3] 5 =

= N 4 6] oy %2} %4 7] = ~ %] Ja)
Obersee -30 -60 -21 —~15 -36 -48 -1 19 =51 =52 7 —24
Untersee 34 +  —60 -9 12 103 24 =21 191 84 —29 64
Walensee + —68 —=93 + —-49 -96 —-100 -97 -60 -8 77 -—68
Piiffikersee “ o —92 —83" t-57 + —-83 +
Greifensee =060 114 * -8l + 203 —46 —91 60
Zirichsee 6 74 191 10 50 + + 46 -3 =24 828 -16
Zugersee 9 —-61 510 69 =27 -9 -62 =27 =39 2 =75 -17
Agerisee +  —81 —100 -64 =100 —100 -8l 53 —54 96
Lauerzersee -91 - 100° -89 + —83 +
Vierwaldstittersee —-37 —-26 —-97 =37 =33 -37 =38 —14 -—-50 -—54
Sarnersee -98 —68 —-100 —100 —44 + —41 -84 1078
Baldeggersee -58 —97 —53" —97 —100 + 48 —93 +
Hallwilersee + =94 —-94 + =67 —100 —100 -21 =87 97 —45
Sempachersee -24 -8 -70 —-62 —67 + 182 —59 -84 =25
Brienzersee + =71 —100 -62 —100 —100 —47 -89 —-93 83 ~77
Thunersee —68 0 -99 41 38 + 78 —56 —68 40 14
Bielersee -2 475 -6l 61 =20 -91 =74 =37 182 128 525 =23
Murtensee -78 64 —-70 =57 =82 —100 —=80 0 -79 -89 =56 -35
Neuenburgersee 39 21 3 9 =21 —-70 -58 =25 2 96 —54 27
Genfersee 8 23 23 4 24 12 —49 -5 34 22 —4 35

"Wegen des Fehlens von Daten zu Berufstischerertrigen keine Erwartungswerte kalkulierbar;

die Bestande sind aber vergleichsweise hoch

> Oft im Spatherbst hohe Kormoranzahlen anwesend

méssig (Thunersee, Neuenburgersee) bis
stark néahrstoffbelastet (Untersee). Néhr-
stoffarme bis schwach belastete Seen haben
unterdurchschnittliche Wasservogelzahlen,
ebenso die extrem iiberdiingten Seen (Zu-
ger-, Hallwiler-, Baldegger-, Sempacher-
und Murtensee). Der Greifensee besitzt als
einziger aus dieser Seengruppe eine etwa
ausgeglichene Bilanz zu héufiger und zu
seltener Arten. Signifikante Unterschiede
in den Abweichungen vom Erwartungswert
zwischen den 3 Trophieklassen und zwi-
schen den Dreissena-Kategorien ergaben
sich aber nur bei Tafel- und Reiherente.
Die grésseren Fischfresser (Haubentau-
cher, Kormoran, Ginsesdger) sind auf fast
allen grosseren Seen, jedoch auch auf eini-
gen kleineren, hypertrophen Seen mit

liberdurchschnittlichen Zahlen vertreten.
Die letztere Beziehung wird in Tab.5 und
Abb. 3 teilweise verwischt, da an drei Seen
wegen der fehlenden Daten zum Fischer-
trag keine Erwartungswerte fiir Hauben-
taucher und Génsesdger berechnet werden
konnten und die jingste Entwicklung beim
Kormoran (s. Diskussion) nicht bertcksich-
tigt ist. Die Abweichungen sind beim Hau-
bentaucher auf den «alten» Wandermu-
schelseen signifikant héher als auf den
«neuen» (U = 3,127, p < 0,05 bei zweiseiti-
ger Fragestellung), doch hidngt diese Bezie-
hung mit der Bevorzugung der grossen Se-
en und nicht mit Dreissena selber zusam-
men. Der Zwergtaucher verzeichnet nur
am Zirichsee und auf den Westschweizer
Seen positive Abweichungen.
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Abb.3. Abweichungen von den Erwartungswerten der 12 héaufigsten Wasservogelarten auf den 20 Seen. —
Deviations of the 12 most common waterfowl species on 20 lakes from the expected numbers.

Schwimmenten:

Der Untersee erweist
sich fur Schnatter- und Krickente als iiber-
aus glinstiges Gewdsser mit weit hoheren

Bestinden, als die Berechnungen vom Cha-
rakter des Sees her erwarten lassen. Da-
durch ergeben sich an den meisten anderen
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Secen Zahlen unter den Erwartungswerten,
sogar an solchen mit ausgedehnten Flach-
wasserzonen und iiberdurchschnittlichem
Angebot an schilfreichen Uferstrecken, wie
etwa Bieler-, Murten- und Neuenburger-
see. Die Stockente erreicht hingegen den
hohen Erwartungswert am Untersee nicht,
ist dafiir aber an einigen grosseren Seen
(Obersee, Zirich- und Thunersee) und an
den meisten hypertrophen Seen des Mittel-
landes deutlich héaufiger. Der Hocker-
schwan ist ebenfalls am Untersee besonders
zahlreich und verzeichnet wie die Stockente
am Ziurichsee, Thunersee und Genfersee
tiber der Erwartung liegende Zahlen, an al-
len anderen Seen dagegen Defizite.
Innerhalb der Tauchentengruppe stim-
men nur Tafel- und Reiherente einigermas-
sen iberein. Hohere Zahlen als erwartet
werden vor allem auf den grosseren Mittel-
landseen erzielt. Die tberdiingten Seen
(Trophiestufe 6) haben im Vergleich zu den
missig belasteten bis eutrophen Seen (Stu-
fen 4 und 5) signifikant weniger Reiheren-
ten (H = 6,559, p < 0,05) und knapp signi-
fikant weniger Tafelenten (H = 5,815, p =
0,05). Unterschiede zwischen diesen mittel-
belasteten Seen und den weniger belasteten
Seen (Stufen 1-3) liessen sich nicht nach-
weisen, wohl weil einige mesotrophe Seen
(Stufe 3) bereits Tauchententberschiisse
aufweisen. Auch bei der Schellente beste-
hen signifikante Verteilungsunterschiede
zwischen den drei Kategorien (H = 5,731,
p < 0,05), doch fallen im Einzelvergleich
die hypertrophen Seen nur noch tendenziell
ab. Tafel- und Reiherente sind zudem an
den Seen, wo Dreissena vor 1976 eingewan-
dert ist, signifikant hdufiger als an den Seen
ohne Wandermuscheln oder mit Einwande-
rung nach 1982 (Tafelente: U = 2,79, p <
0,025, Reiherente: U = 3,53, p < 0,01, je
fiir einseitige Fragestellung). Fur Schell-
ente und Blasshuhn liessen sich keine sol-
chen Unterschiede nachweisen, ebensowe-
nig fir die anderen hiufigen Wasservogel
mit Ausnahme des Haubentauchers. Die
Schellente tbertrifft ihre Erwartungswerte
an einzelnen der grosseren Seen (Ziirich-,
Thuner- und Bielersee), wihrend die gros-

sen Zahlen auf Obersee und Genfersee der
Erwartung entsprechen. Die Gbrigen Seen
weisen Defizite auf. Das Blasshuhn erreicht
auf Untersee und den beiden grossen West-
schweizer Seen mit Wandermuscheln héhe-
re Werte als erwartet, nicht jedoch auf
Ober- und Bielersee. Sehr weit tiber den
Erwartungen liegen die Blidsshuhnzahlen
am Agerisee und besonders am Sarnersee,
wo fast alle anderen Artbestinde kleiner
sind als erwartet.

2.2. Artenzahlen

2.2.1. Seengrosse

Die Artenzahl steigt mit zunchmender
Wasserfliche bis etwa 50km? steil und dann
flacher an (Abb.4). Die Abweichungen der
beobachteten Artenzahlen vom Erwar-
tungswert sind bei den kleinen Seen teilwei-
se betrachtlich, was mit der Vielfalt der
Seentypen zusammenhéngt. Im Mittel kon-
nen bei allen Artengruppen pro Zidhlung
schon auf 30-40km? grossen Seen etwa die
Halfte der 32 regelmissig in der Schweiz
auftretenden Arten erwartet werden, bei
100km? grossen aber erst knapp 2/3. Bei
den Fischfressern ist die Beziehung zwi-
schen Seeflidche und Artenzahl am engsten,
denn sie nutzen die offene Wasserfliche am
meisten. Selbst an den grosseren Seen
wichst mit zunehmender Fliche die mittle-
re erwartete Artenzahl noch an, und auch
am Genfersee konnen pro Zihlung im Ja-
nuar erst 11 der 12 regelmissig auftreten-
den Arten erwartet werden. Die Beziehung
verlduft bei den Tuauchenten etwas flacher.
Das Maximum von 11 Tauchentenarten
einschliesslich des Bldsshuhns wird auch
auf dem Genfersee (581km?, 9.6 Arten)
noch nicht erreicht; anderseits beherbergen
bereits die viel kleineren Ziirichsee und
Untersee mit 8,2 tiberdurchschnittlich viele
Tauchentenarten. Die  Vielfalt  der
Schwimmenten, die vor allem das Litoral
nutzen, zeigt sich am wenigsten von der
Seengrosse abhingig. Am Untersee sind im
Mittel 8.8 der 9 erwarteten Arten anwe-
send, wihrend die 3 grossten Seen 7.2-7.8
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« FISCHFRESSER - piscivores

48

y = -58 + 6,5 ¢ = 0,940

4 SCHWIMMENTEN - dabbling ducks

0,094

y = -7,8 + 8,65x r = 0,797

TAUCHENTEN -~ diving ducks b

0,086

y = -8,4 + 10,35x r = 0,901

ALLE ARTEN - all species p

0,137

y = -13,5 + 17,5x r = 0,914

1 Genfersee
2 Obersee
3 Neuenburgersee
4 Vierwaldstattersee
5 Zurichsee
r 6  Untersee
T T T T T
km2 100 200 300 400 500 600

Abb.4. Artenzahlen (Mittelwerte von 5 Januarzdhlungen) und Seefldchen.— Species numbers (mean of 5

January counts) and lake areas.

Arten aufweisen. Ziirich- und vor allem
Untersee als meso- bis eutrophe Seen mit
bedeutenden Flachwasseranteilen beher-
bergen bei allen Gruppen mehr Arten, als
von ihrer Grosse her zu erwarten ist. Der
steilufrige, oligo- bis mesotrophe Vierwald-
stattersee hingegen ist vergleichsweise ar-
tenarm. Der Neuenburgersee weicht bei
den Schwimmenten positiv, bei den Fisch-
fressern negativ ab, wihrend der Obersee
bei den Tauchenten und der Genfersee bei
den Schwimmenten ein gewisses «Manko»
besitzt. Unter den kleineren Seen haben
der Greifensee bei den Schwimmenten (4,6
Arten) und den Fischfressern (5,4 Arten)
und der Sempachersee bei den Tauchenten
(6,4 Arten) eine grossere Vielfalt als erwar-
tet aufzuweisen. Die Flussstaustufen sind in
Abb. 4 nicht enthalten. Sie sind, bezogen
auf ihre Grosse, sehr viel artenreicher als
natiirliche Seen (vgl. Schifferli 1983). Mit

15,4-16 Arten beherbergen die Staustufen
Niederried, Verbois und Klingnau etwa
gleich viele Arten wie Zuger- und Thuner-
see. Die Vielfalt ist vor allem bei den
Schwimmenten ausgeprigt, wo mit 5,2-7.4
die Werte von Ziirich- und Neuenburgersee
erreicht oder iibertroffen werden.

Die Beziehungen zwischen der Seefldche
und den Artenzahlen sind Arten-Arealkur-
ven, welche in der Regel mit asymptoti-
schen Funktionen beschrieben werden
(May 1975; siche aber Usher 1985), denn
die Zahl der Arten, die zur Besiedlung ei-
ner Fldche zur Verfiigung steht, ist be-
grenzt. In unserem Falle mit vielen kleinen
und wenigen grossen Seen wiirden solche
Kurven den Daten aber nur ungeniigend
gerecht. Die verwendeten Potenzkurven
beschreiben die Daten besser, obwohl sie
die Voraussetzung der beschrinkten Arten-
zahl nicht beachten. Sie streben keiner obe-
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ren Limite zu und kénnen deshalb nicht fiir
theoretische Aussagen zu selit grossen
Wasserflichen verwendet werden. Immer-
hin ergeben sie bis etwa 1500km? grosse Se-
en Artenzahlen, die den in Mitteleuropa re-
gelmissig auftretenden 33-34 Wasservogel-
arten (ohne Ginse) entsprechen. Bezzel
(1986) verwendete statt der Januar-Arten-
zahl jene der Wintersumme (September—
April) und erhielt damit fir zwei bayerische
Seen Werte, die um 60 % und 100 % hoher
liegen als unser Erwartungswert fiir die Ja-
nuarzdhlung allein.

Die Artenvielfalt ist von 1967-1987 auf
den meisten Gewdissern grosser geworden
(Abb.5). Sie stieg auf 16 Gewissern signifi-
kant an (7mal p < 0,001; 4mal p < 0,01)
und nahm nur am Aarestau Holderbank ab
(p < 0,01). Innerhalb der Arten- und Ge-
wissergruppen gibt es aber Unterschiede.
Auf den meisten Staustufen der Fliisse
nahm die Artenvielfalt nicht zu; der Flach-
see Unterlunkhofen, der erst 1973 aufge-
staut wurde, und der Rhonestau Verbois
mit dem Jagdverbot seit 1974 wurden nicht

Abb.5. Verinderung der
Artenzahlen im Januar,
1967-1987 (lineare Regres-
sionen). — Trends in species
numbers in January,
1967-1987 (linear regres-
sions).

in die Auswertung einbezogen. Auch auf
den vergleichsweise wenig nihrstoffbelaste-
ten Alpenrandseen mit geringem Anteil an
Flachwasserzonen iiberwiegen konstante
Artenzahlen. Am starksten wuchs die Viel-
falt hingegen auf den 5 grossen und (wie-
der) missig nihrstoffbelasteten Mittelland-
seen. Bei den Fischfressern iiberwiegen die
Zunahmen gegeniiber unverinderten Zah-
len vor allem auf den grossen Seen. Die
Vielfalt der Schwimmenten hat sich in der
Mehrzahl nicht veridndert, jene der Tauch-
enten etwa bei der Hilfte aller Gewisser.
An fast allen kleineren Mittellandseen ist
die Zahl der Tauchentenarten hingegen ge-
stiegen.

2.2.2. Seenstruktur

Wie die Artbestinde wurden auch die Ar-
tenzahlen der Priifung unterzogen, von
welchen Strukturmerkmalen sie neben der
Seegrosse  beeinflusst werden. Beil den
Fischfressern erklart der Weissfisch- und
Barschertrag 31 % der verbliebenen Streu-
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ung. Die Erhohung des Ertrages um 20kg/
ha bewirkt die Anwesenheit einer zusétzli-
chen Art (p < 0,05). Die Zahl der
Schwimmentenarten wird von hohem Ange-
bot schilfbestandener Uferstrecken gefor-
dert (erklarte Varianz 16 %, p < 0,05). Fuir
die Tauchenten sowie die Summe aller Ar-
ten konnen die Abweichungen von den
grossenabhingigen Erwartungswerten
nicht mit den gewihlten Merkmalen erklért
werden. Auch die varianzanalytische Pri-
fung beziiglich Trophiestufen und die Ver-
fligbarkeit von Wandermuscheln brachte
keine signifikanten Unterschiede zutage,
wohl aber dieselben Tendenzen wie bei den
Individuenzahlen. Bei allen 4 Gruppen
iiberwintern auf den oligo- bis mesotrophen
Seen weniger Arten als erwartet. Auf den
meso- bis eutrophen Seen sind es bei den
Schwimm- und Tauchenten sowie allen
Wasservogeln mehr Arten als erwartet, bei
den Fischfressern hingegen auf den hyper-
trophen Seen.

3. Diskussion

3.1. See-Eigenschaften und Wasservégel

3.1.1. Fischfresser

Die Bestidnde der meisten fischfressenden
Arten korrelieren wie die Artenzahlen eng
mit der Seeflidche und reagieren positiv auf
hohe Weissfisch- und Barschertrige, nega-
tiv auf hohen Flachwasseranteil. Uferstruk-
turen sind fir {iberwinternde Fischfresser
bedeutungslos: Verschiedene Seen mit
stark verbauten Ufern beherbergen hohe
Haubentaucher- und Génsesdgerzahlen.
Oligotrophe Seen mit geringen Weiss-
fischertrdgen haben unterdurchschnittliche
Winterbestiande an fischfressenden Arten,
die meisten grossen, meso- bis eutrophen
und ertragreichen Mittellandseen iber-
durchschnittliche. Die stark nihrstoffbela-
steten Seen mit mittelhohen bis recht ho-
hen Weissfischertrigen weisen nur teilwei-
se Uiber Erwarten hohe Bestinde auf, wel-
chen im Mittel jedoch beziiglich der Arten-
zahl positiv ab.

Haubentaucher und Ginsesdiger sind sich
i ihrer Verteilung am dhnlichsten (Abb. 2,
Tab.5), wohl aufgrund grosserer Uberein-
stimmung in Nahrung und Nahrungser-
werb. Die Nahrung des Haubentauchers
umfasst nach Untersuchungen vom Bieler-
und Untersee vor allem Weissfische und
Barsche bis etwa 10cm Linge (Geiger
1957, Bittiker 1985). Dieselbe Grossen-
klasse wird vom Génseséger im Brutgebiet
bevorzugt (Bauer & Glutz von Blotzheim
1969, Cramp & Simmons 1977). An mittel-
europdischen Binnenseen wurde seine Nah-
rung bisher kaum untersucht. Zufillige ei-
gene Sichtbeobachtungen, einzelne Magen-
untersuchungen (Gintert 1986) und Be-
funde von siidschwedischen Seen (Nilsson
1974) lassen jedoch darauf schliessen, dass
auf den Schweizer Seen im Winter Weissfi-
sche ebenfalls eine wichtige Rolle spielen,
wobei eventuell etwas grossere Individuen
bevorzugt werden. Haubentaucher und
Géansesdger jagen hochstens in lockeren
Gruppen, nicht aber wie der Kormoran in
dichten Schwirmen mit bis zu 2000 Végeln
(Suter 1990). Der Kormoran konzentriert
sich auf Seen mit grossen Weissfischschwiir-
men, die das Jagen im Verband ermogli-
chen, und bendtigt zudem stérungsfreie
Baumgruppen als Schlafplatz (Suter 1989).
Da sich die Kormorane bis zur Mitte der
achtziger Jahre traditionell auf einigen
grossen Seen konzentrierten, bewirkte die
Verwendung zwolfjahriger Zdhlmittel, dass
keine Zusammenhinge mit einzelnen Para-
metern gefunden wurden. Nach weiterer
zahlenmassigen und rdumlichen Expansion
ergibt sich heute ebenfalls ein positiver Zu-
sammenhang zwischen Kormorandichte
und Weissfisch-/Barschertrag (Suter 1990).

Der Zwergtaucher weicht von den grosse-
ren Fischfressern ab; seine grossflichige
Verteilung gleicht mehr jener von Tafel-
ente und Hockerschwan. Dies hingt wohl
damit zusammen, dass die drei Arten am
Zirichsee und den grosseren Westschwei-
zer Seen hiufiger sind, als von den Gewis-
sereigenschaften her zu erwarten ist. Es
sind dies vor allem missig belastete Seen
der Trophiestufen 3 und 4. Die ndhrstoff-
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armen, aber auch die iiberdiingten Seen mit
Ausnahme des Murtensees besitzen ein De-
fizit an Zwergtauchern. Der negative Ein-
fluss von grossem Flachwasseranteil wird
nur von wenigen Extremwerten bewirkt
(Abb.1). Der Zwergtaucher lebt zwar im
Winter stiarker von Fischen als im Sommer
(Noll & Schmalz 1935), doch dirften Insek-
tenlarven weiterhin eine wichtige Rolle
spielen. Auf dem Rhein unterhalb Stein,
dem bedeutendsten Uberwinterungsplatz
der Schweiz (Leuzinger 1966, Suter &
Schifferli 1988), tauchen die Vogel in ge-
mischten Gruppen mit Schellenten, die hier
die reichen Vorkommen von Kocherflie-
genlarven (Hydropsyche) ausbeuten (Leu-
zinger 1972, Suter 1982a, b). Mdglicher-
weise ist das Insektenangebot auf den mas-
sig eutrophierten Seen besser als auf den
nahrstoffarmen, wo zudem die Litoralzone
sehr schmal ist. Die iiberdiingten Seen mit
threm schlammigen und sauerstoffarmen
Milieu am Seegrund diirften dem Zwerg-
taucher ebenfalls ein sehr geringes Angebot
an nutzbaren Wirbellosen bereithalten.

3.1.2. Schwimmenten

Die Individuen- und Artenzahlen der
Schwimmenten stehen mit der Gewdsser-
grosse in weniger enger Beziehung als jene
der Fischfresser und Tauchenten. Die Ufer-
lingen sind zudem ein besseres Mass zur
Voraussage der Individuenzahlen als die
Fliachen. Wichtig ist eine moglichst natur-
belassene Uferstruktur und die Ausdeh-
nung der Litoralzone. Missig belastete bis
eutrophe Seen beherbergen iiberdurch-
schnittlich viele Arten und Individuen,
nihrstoffarme Seen liegen durchgehend un-
ter den Erwartungen. Uberdiingung ist den
Artenzahlen und in den meisten Fallen den
Individuenzahlen ebenfalls nicht férderlich,
da der Schilfgiirtel leidet (Ellenberg 1978)
und die Produktion submerser Makrophy-
ten (Unterwasserpflanzen, wie Laichkrau-
ter Potamogeton oder Armleuchteralgen
Characeae) zuriickgeht. Ausnahmen ma-
chen die planktonfressende Loffelente (Su-
ter & Schifferli 1988) und die Stockente.

Die fiir Enten nutzbare Produktion sub-
merser Gefisspflanzen erreicht ihr Maxi-
mum in den Trophiestufen 4 und 5 und ist
in den hypertrophen, starkem Blau- und
Griinalgenwachstum ausgesetzten Seen
wieder viel niedriger (Schmidt 1974). Fir
die Stufen 4 und 5 ist das grosse Angebot an
Fadenblittriger Laichkrautvegetation cha-
rakteristisch. Die weniger Biomasse lie-
fernde Grossblittrige Laichkrautvegetation
bevorzugt hingegen mehr meso- bis
schwach eutrophe Verhiltnisse (3 und 4),
und die Armleuchteralgen gedeihen am be-
sten in nihrstoffarmem bis wenig belaste-
tem Wasser (Lang 1973b, 1981, Lachavan-
ne 1985). Auch Nilsson (1985) fand an den
Brutgewdssern, dass die Dichte der Enten
mit dem Eutrophiegrad nur bis zu mittleren
Belastungswerten anwuchs, bei stirkerer
Belastung aber mit dem Riickgang der Ma-
krophytenbestinde wieder abnahm.

Die Zahl des Héckerschwans korreliert
als einzige der Schwimmentengruppe bes-
ser mit der Seeflache als mit der Uferldnge;
die Reststreuung lésst sich mit den gewihl-
ten Einflussgrossen nicht weiter erkldren.
Die Art stellt geringe Anspriiche an die
Ausbildung der Litoralzone. Zudem steht
ihr ein weites Repertoire an Methoden der
Nahrungsaufnahme zur Verfiigung (Griin-
deln, Weiden am Ufer, Fitterung durch
den Menschen). Das Verbreitungsmuster
des Hockerschwans gleicht am ehesten je-
nem der Tafelente, hat aber keine grossere
Gemeinsamkeit mit jenem anderer Vertre-
ter der Schwimmentengruppe. Die weit
iber den Erwartungen liegende Zahl am
Untersee erkldrt sich mit dem immensen
Nahrungsangebot durch Laichkrautfelder
und deren Winterknollen, Ansammlung
von pflanzlichem Detritus und Darmtang
Enteromorpha (Szijj 1965, Zuur et al. 1983,
Schneider 1986). Die Uberschiisse auf dem
rundum stark bevolkerten Ziirich-, Thuner-
und Genfersee dirften hingegen darauf zu-
ruckzufithren sein, dass Ho6ckerschwine
von Kleingewdssern und Fliissen auf Seen
mit grosseren Ortschaften wandern, wo sie
reichlich gefittert werden (Forster & Wag-
ner 1973, Rutschke 1975, Bezzel & Engler
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1985). Der im Winter von Hockerschwinen
freie Baldeggersee ist der einzige See, wo
praktisch keine Siedlungen ans Ufer rei-
chen.

Die Stockente ist die Schwimmente mit
der engsten Korrelation zwischen Januar-
bestand und Uferldnge. Dazu zeigt sie eine
Bindung an natiirliche Uferstrecken und
profitiert auch noch schwach von verschilf-
ten Uferstrecken. lhre gleichmissige Ver-
breitung hat lediglich gréssere Gemeinsam-
keit mit der Krickente. Ungleich den ande-
ren Arten beherbergen 4 hypertrophe Seen
(Greifen-, Baldegger-, Sempacher- und
Murtensee) weit iiber Erwarten hohe Be-
stinde. Diese Gewisser sind rundum von
grossen Flichen offenen Kulturlandes und
sanft geneigten, bewaldeten Hiigelziigen
umgeben, wo sich die Stockenten nachts er-
nihren (vgl. Bauer & Glutz von Blotzheim
1968, Willi 1970, Zuur et al. 1983). Die Se-
en dienen tagsiiber als stérungsfreie Ruhe-
gewisser, haben als Nahrungslieferanten
jedoch nur geringe Bedeutung. Die nihr-
stoffarmen Seen sind zum grossen Teil von
Bergziigen umgeben und beherbergen wohl
deswegen unterdurchschnittliche Bestidnde.
Eine Ausnahme stellt der Thunersee dar,
an dessen Nordwestrand im Aaretal grosse
Kulturlandzonen angrenzen. Moglicher-
weise tragen hier wie auch am Ziirich- und
Obersee noch halbzahme, von Menschen
gefiitterte  Stockenten zur iberdurch-
schnittlichen Grosse der Populationen bei.

Schnatter- und Krickente kommen zumin-
dest in geringen Bestinden auf der Mehr-
zahl der Seen vor, stellen aber so spezifi-
sche Anspriiche, dass die Seegrdsse nur in
geringem Umfang die einzelnen Bestands-
grossen erklirt. Trotz dhnlicher Reaktion
auf die Litoralstruktur und je grossen Uber-
schiissen am Untersee decken sich die Ver-
breitungsmuster der beiden Arten nur teil-
weise. Die Krickente sucht einen Grossteil
ihrer Nahrung im seichten Wasser oder auf
Schlickbanken und frisst im Winterquartier
neben Samen vor allem schlammbewoh-
nende Wirbellose (Szijj 1965, Willi 1970,
Mazzucchi 1971, Reichholf 1974, Tamisier
1974, Zwarts 1976, Zuur et al. 1983). Die

Schnatterentenzahlen sind mit dem Ange-
bot an Flachwasser und natiirlichem Ufer
weniger eng korreliert. Diese Art erndhrt
sich besonders von griinen Pflanzenteilen,
die sie schwimmend im Wasser aufnimmt
oder Blisshithnern entreisst (Szijj 1965,
Bauer & Glutz von Blotzheim 1968, Zuur
et al. 1983, Allouche & Tamisier 1984,
Amat & Soriguer 1984). Sie ist damit weni-
ger an seichte Flachwasserzonen gebunden
als die Krickente (White & James 1978,
Heitmeyer & Vohs 1984) und erreicht im
Gegensatz zu dieser auch am Genfersee
Uber Erwarten hohe Werte. Insgesamt kon-
zentriert sie sich aber wegen des riesigen
Angebots an submersen Gefésspflanzen
und Darmtang noch stéirker als die Krick-
ente auf den Untersee.

3.1.3. Tauchenten

Die Bestinde der meisten Tauchentenarten
sind wie die Artenzahlen einzig von der
Seetliche abhiingig. Korrelationen mit zu-
sitzlichen Gewdisserparametern sind nicht
nachweisbar, wohl weil diese ein weniger
direktes Mass fiir die verfiigbare Nahrungs-
menge darstellen als bei den Schwimmen-
ten und Fischfressern. Nicht signifikant,
doch in der Tendenz ist der positive Ein-
fluss des langjéhrigen Vorkommens von
Dreissena sowie missiger Eutrophierung
erkennbar. Da die Tauchleistung der mei-
sten Arten auf Tiefen von unter 10m be-
grenzt ist, hitte man auch bei Tauchenten
und Blisshuhn einen Zusammenhang mit
den Flachwasserzonen erwarten konnen. In
einer dhnlichen, aber auf verschiedene Ab-
schnitte eines einzigen Voralpensees Oster-
reichs begrenzten Analyse ergaben sich kla-
re Zusammenhinge zwischen Breite und
Beschaffenheit der Uferzonen und der Zahl
von Reiherenten und Blisshithnern (Aub-
recht & Winkler 1984).

Tafel- und Reiherente sind am Untersee
und an den Westschweizer Seen héufiger
als nach den Gewissereigenschaften erwar-
tet. Dies sind wandermuschelreiche, méssig
belastete bis eutrophe grossere Seen. Hy-
pertrophe Seen haben dagegen signifikant
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weniger Rether- und Tafelenten, ebenso
Seen ohne Wandermuscheln oder mit erst
jiingst erfolgter Einwanderung. Diese bei-
den Kategorien decken sich teilweise.
Wenn man statt der Relativwerte der Ab-
weichungen Absolutzahlen vergleicht, er-
kennt man gleichwohl Unterschiede zwi-
schen Reiher- und Tafelente, die gut mit
den Differenzen in Nahrung und Nahrungs-
erwerb (Anteil von Pflanzen, Tauchleistun-
gen) ibereinstimmen. Das Verteilungsmu-
ster der Tafelente dhnelt dann stirker dem
des Bldsshuhns oder auch des Hécker-
schwans. Diesen drei Arten ist eine unter-
schiedlich ausgepridgte Abhingigkeit von
submersen Makrophyten gemeinsam. Rei-
herenten sind hingegen ausgesprochene
Dreissena-Konsumenten. Thre Zahlen diirf-
ten weitgehend die im Januar vorhandene
Wandermuscheldichte bis etwa 10m Was-
sertiefe widerspiegeln (Pedroli 1981a, b,
Suter 1982a—c).

Die Winterbestinde der Schellente wer-
den zu einem grossen Teil durch die Seefli-
che erklart. Die Abweichungen von dieser
Beziehung korrelieren positiv mit dem An-
teil an schilffreiem, unverbautem Ufer.
Dieser Zusammenhang fehlt bei Reiher-
und Tafelente; er wird vielleicht teilweise
durch die grossere Scheu der Schellente
dem Menschen gegeniiber bewirkt (Tuite et
al. 1984). Die tagaktiven Schellenten bend-
tigen zur Nahrungssuche ungestorte Ufer-
zonen, wo sie Insektenlarven und kleine
Mollusken von steinigem oder kiesigem
Grund wegpicken (Suter 1982b). Die gros-
seren Wandermuscheln spielen eine ge-
ringere Rolle als bei anderen Tauchenten
(in dieser Studie kein Unterschied zwischen
«alten» und «neuen» Dreissena-Seen). Die
hohen Zahlen auf den beiden grossen Seen
halten sich im Rahmen der Erwartung (Un-
terseewert ohne die grossen Bestinde am
anschliessenden Rhein); die vergleichswei-
se niedrigen Zahlen von 250-280 Individu-
en am Ziirich- und Bielersee liegen dage-
gen weit iiber Erwarten. Mit dem ebenfalls
tiberdurchschnittlichen Thunerseebestand
zeichnet sich eine Bevorzugung meso- bis
schwach eutropher Seen ab.

Die Blisshuhnzahlen werden wie bei den
Schwimmenten durch die Uferlidnge besser
vorausgesagt als durch die Seefliche. Die
Gewassereigenschaften tragen nichts zur
Erkldarung der Abweichungen bei, da das
Blasshuhn weit verbreitet ist und aufgrund
seiner vielfiltigen Erndhrungsweise mit
verschiedenen  Uferstrukturen zurecht-
kommt (Glutz von Blotzheim et al. 1973,
Hurter 1979, Suter 1982a, b, Zuur et al.
1983). Das mit der Tafelente gut tiberein-
stimmende Verteilungsmuster ist wohl eine
Folge der Gemeinsamkeiten in Nahrung
und Nahrungserwerb: Beide bevorzugen
grine Pflanzenteile, kénnen auch dichte
Wandermuschelbdnke nutzen und sind ver-
gleichsweise schlechte Taucher. So diirften
die iiber Erwarten hohen Bestinde an Neu-
enburger- und Genfersee auf Dreissena, je-
ne am Untersee auf Wasserpflanzen und
Dreissena zuriickzufithren sein. Oligotro-
phe, aber auch tberdiingte Seen verzeich-
nen eher niedrige Zahlen. Am Sarnersee
kommt das Blasshuhn als einzige Art und
am Agerisee zusammen mit der Tafelente
in weit iiber Erwarten hohen Bestinden
vor. Moglicherweise finden sie an diesen
beiden, bereits im Alpenbereich liegenden
oligo- bis mesotrophen Seen gute Makro-
phytenbestinde, wie das beispielsweise am
kleinen, dem Sarnersee benachbarten Wi-
chelsee oder am anschliessenden Delta der
Sarner Aa in den Vierwaldstattersee der
Fall ist (Hurter 1979, Lachavanne et al.
1985).

3.1.4. Ndihrstoffbelastung und Wasservégel

Dass zunehmende Eutrophierung der Seen
zu grosseren Wasservogeldichten als auch
hoheren Artenzahlen fiihrt, ist sowohl fiir
Brutgewisser (Sillén & Solbreck 1977, Nils-
son 1978, 1985, Nilsson & Nilsson 1978, van
Impe 1983) als auch Durchzugs- und Uber-
winterungsgewisser (Utschick 1976, 1981)
gezeigt worden. Besonders der Haubentau-
cherbestand korreliert oft gut mit der Nahr-
stoffbelastung, wenn toxisch wirkende Ver-
schmutzungsgrade ausgeschlossen werden.
In der vorliegenden Untersuchung wurden
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deshalb zunichst einige fir die Wasservo-
gel unmittelbarer wirksame Parameter ge-
prift und erst die Residuen aus den See-
grossen- und Strukturgleichungen auf Un-
terschiede zwischen Trophiestufen vergli-
chen. Damit traten Differenzen nicht mehr
signifikant, sondern lediglich in der Ten-
denz zutage. Anderseits hdngen aber ein-
zelne Strukturparameter, wie Schilfufer
oder Weissfisch- und Barschertrag, bereits
vom Trophiegrad ab. Der Einfluss der Pro-
duktivitit der Gewisser auf die Wasservo-
geldichte wird also dennoch deutlich, be-
sonders bei den Fischfressern. Diese errei-
chen oft sowohl die hochsten Dichten als
auch iberdurchschnittliche Artenzahlen
auf den hypertrophen Seen, vor allem wenn
die jiingste Entwicklung des Kormoranbe-
stands sowie die Zahlen von Haubentau-
cher und Ginsesager auf Greifen- und Pfaf-
fikersee mit in Betracht gezogen werden.
Schwimm- und Tauchenten sind hingegen
in grosster Dichte und Vielfalt auf den me-
so- bis eutrophen Seen vorhanden. Die
Tauchentenarmut hypertropher Seen im
Vergleich zu den weniger stark belasteten
Seen lisst sich mittels der Abweichungen
von den Erwartungswerten fiir die einzel-
nen Seen nicht nur der Tendenz nach, son-
dern signifikant belegen.

3.2. Schweizer Seen: Erwartung und Wirklichkeit

Kénnte man alle fiir die Wasservogel be-
deutsamen Gewdsserparameter in  die
Schiatzung der Erwartungswerte einbrin-
gen, so sollten diese gut mit der Wirklich-
keit iibereinstimmen, solange die Annahme
linearen Zusammenhangs zwischen Para-
metern und Wasservogelzahlen zuléssig ist.
Die zahlreichen Abweichungen vom Er-
wartungswert sind in vielen Fillen aber die
Folge davon, dass wichtige Einflisse nicht
oder nur unzureichend erfasst werden
konnten. Vor allem fehlen quantitative Da-
ten zum nutzbaren Nahrungsangebot fast
vollig. Wo mit dem Fischereiertrag ein sol-
ches, wenn auch indirektes und mit ver-
schiedenen Méngeln behaftetes Mass zur
Verfiigung stand, zeigten sich sofort enge

Korrelationen mit den entsprechenden
Wasservogelzahlen. Auch Zusammenhin-
ge zwischen positiven Abweichungen bei
den Erwartungen an die Tafel- und Reiher-
entenzahlen mit den beiden Dreissena-Ka-
tegorien liessen sich nachweisen. Das Nah-
rungsangebot gehort offenbar zu den wich-
tigsten Faktoren, die winterliche Wasservo-
gelpopulationen bestimmen. Die gesamte
Bioproduktion kann summarisch auch mit
den Trophiestufen klassitiziert werden. Es
existieren jedoch Zusammenhinge zwi-
schen ihnen und den quantifizierten Ufer-
strukturen, die den Einfluss der Trophie
teilweise verdecken. So sind néhrstoffarme
Seen auch solche mit steilen Uferbéinken
und geringem Flachwasseranteil. Sowelit
die Strukturmerkmale der Seen und ihrer
Ufer als solche fiir Wasservégel wesentlich
sind, dirften sie hingegen mit den verwen-
deten Massen in der Regel gentigend er-
fasst sein. Beschrinkte Aussagekraft be-
sitzt der Parameter «natirliche Ufer», der
ein breites Spektrum unverbauter, schilf-
freier Uferlinien abdeckt und bei einigen
Arten an den steilufrigen Seen im Alpenbe-
reich zu unerfilllten Erwartungen fiahren
kann.

Schliesslich enthalten die Rechnungen
auch keinen Wert fiir die je nach Gewisser
unterschiedliche Intensitit menschlicher
Storungen (Wassersport, Jagd und Fische-
rei, Erholungsbetrieb am Ufer), welche
den Wasservogelbestand beeinflussen kon-
nen (Batten 1977, Tamisier 1980, Galhoff
et al. 1984, Tuite et al. 1984, Bell & Austin
1985, Schneider 1986, 1987, Frenzel &
Schneider 1987, Cryer et al. 1987, Meile
1991). Informationen iiber die grossflachige
Storungsintensitit an den einzelnen Seen
fehlen weitgehend, so dass sich negative
Abweichungen vom Erwartungswert auch
nicht qualitativ durch Jagd oder andere
Storeinflisse erkldren lassen.

3.2.1. Néhrstoffarme bis leicht belastete
Seen im Alpenbereich

In dieser Kategorie fasse ich Walen-, Age-
ri-, Vierwaldstdtter-, Sarner-, Brienzer- und
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Thunersee zusammen. Ageri- und Thuner-
see gelten bereits als mesotroph, die tbri-
gen als oligotroph bis schwach mesotroph.
Diese Gewdsser werden insgesamt von we-
niger Arten und Individuen aufgesucht, als
die Strukturen erwarten lassen. Dies diirfte
zur Hauptsache auf der natirlicherweise
geringen Nahrungsproduktion beruhen. In
einigen Fillen haben wohl die als «natiirli-
che Ufer» klassierten Steilufer mit be-
schriankten Moglichkeiten zur Nahrungssu-
che zu unrealistischen Erwartungswerten
beigetragen. Immerhin sind aber an diesen
Seen die Werte fiir den Flachwasseranteil
gering. Ageri- und Thunersee, die beide
stiarker mit Nihrstoffen versorgt sind (Hau-
denschild 1987), beherbergen denn auch
mehr Pflanzenfresser als erwartet. Der
Thunersee besitzt zwei unter Schutz stehen-
de schilfgesdumte Flachwasserzonen mit
Wasservogelzahlen von nationaler Bedeu-
tung (Leuzinger 1976) und das Delta eines
Alpenflusses. Am Vierwaldstittersee, der
1974 von der Wandermuschel erreicht wor-
den ist, sind die negativen Abweichungen
bei den Tauchenten deutlich geringer als
am Walen- und Brienzersee.

3.2.2. Nihrstoffreiche Seen im Alpenbereich

Zu dieser Gruppe gehort nur der Lauerzer-
see. Gemessen an seinem hohen Flachwas-
ser- und Schilfanteil, dem Eutrophierungs-
grad und der zwischen 1975 und 1978 er-
folgten Einwanderung von Dreissena
(H.Turner mdl.) weist der Lauerzersee
sehr niedrige Wasservogelbestinde auf. Er
friert im Winter wegen seiner geringen Tie-
fe oft zu, doch wurden diese Jahre fir die
Untersuchung nicht bericksichtigt. Ver-
mutlich gibt es weitere Faktoren, die das
Nahrungsangebot begrenzen. Es miisste
liberpriift werden, ob die Sedimente die
Verbreitung von Dreissena hemmen und
nur eine geringe Produktion an schiamm-
bewohnenden Wirbellosen und nutzbaren
Makrophyten zulassen. Die Ausbildung des
Schwimmblattgiirtels am See ist anderseits
von nationaler Bedeutung (Fuchs 1988).

3.2.3. Nihrstoffreiche bis iiberdiingte,
kleinere Mittellandseen

Diese Gruppe umfasst neben dem néhr-
stoffreichen Pfdffikersee vor allem tiber-
dingte Seen: Greifen-, Zuger-, Baldegger-,
Hallwiler-, Sempacher- und Murtensee. Mit
Ausnahme des Zugersees sind sie alle klei-
ne Seen unter 25km?*. Auf den meisten sind
iiber Erwarten viele Fischfresser (Tab.5,
Fussnoten) und Stockenten vorhanden;
auch die Loffelente besucht drei von ihnen
in relativ grosser Zahl (Suter & Schifferli
1988). Die iibrigen Schwimmenten und die
Tauchenten sind hingegen fast durchwegs
untervertreten. Die Griinde durften wie
beim Lauerzersee in einem mangelhaften
Angebot an Zoobenthos und submersen
Wasserpflanzen liegen (Perret 1973 fir den
Sempachersee). Dieser Mangel wire aber
in den meisten Fillen nicht auf die primire
Zusammensetzung des Sediments zuriick-
zufiihren, sondern eine Folge der Phos-
phatiibersattigung, die zu Algenbildung
und damit zu Sauerstoffmangel am Grund
und Faulschlammanhéaufung fithrt. Die Un-
terwasservegetation ist an diesen Seen nur
noch schwach entwickelt oder bis auf kleine
Restbestinde verschwunden, wihrend sich
Plankton und Weissfische stark vermehrt
haben (Wildermuth 1977, Lachavanne
1979a, b, Burgermeister & Lachavanne
1980, 1984, Juge et al. 1985). Am Sem-
pachersee sind die Tauchentenzahlen nur
im Dezember kurzfristig hoher, wenn mit
dem Laich von kiinstlich erbriiteten Fel-
chen Coregonus eine alternative Nahrungs-
quelle zur Verfiigung steht (Kestenholz
1990). Am viel grosseren Zugersee erlaubt
die Bodenstruktur im Litoral offenbar zu-
mindest die Ansiedlung der Wandermu-
schel, so dass dic Reiherentenzahl der Er-
wartung entspricht. Die schlechte Wasser-
qualitit dieser Seen hidngt nicht nur mit
dem Nahrstoffeintrag, sondern auch mit
der sehr langen Fiillzeit zusammen. Diese
beruht darauf, dass die Zufluss- und Ab-
flussmengen im Verhiltnis zum Seevolu-
men sehr klein sind. Deshalb ist wohl auch
die Einschwemmung von Samen, Detritus
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und anderem von Wasservdgeln nutzbarem
Material gering, was sich vor allem auf
Schwimmenten auswirkt.

3.2.4. Mittlere bis grosse, mdssig belastete
bis eutrophe Mittellandseen

In diese Gruppe gehéren Unter- und Ober-
see, Ziirich-, Bieler-, Neuenburger- und
Genfersee. Der Neuenburgersee ist etwas
geringer, der Untersee etwas stirker nihr-
stoffbelastet als die {ibrigen 4 meso- bis eu-
trophen Seen. Die meisten der {iber den
Erwartungswerten liegenden Wasservogel-
bestinde tliberwintern auf diesen 6 Seen.
Zwischen ihnen zeigen sich aber erhebliche
Unterschiede.

Der Untersee liegt sowohl beziiglich Ar-
tenzahl als auch bei den meisten Artbestén-
den, vor allem den Pflanzenfressern, weit
iber den von den Strukturmerkmalen vor-
gegebenen Erwartungen. Diese sind wegen
der langen Uferlinie sowie dem hohen
Flachwasser- und Schilfanteil bereits hoch.
Wesentlich ist die enorme Produktion von
submersen Makrophyten und Darmtang so-
wie von schlammbewohnenden Wirbello-
sen in den grossen, sehr seichten Flachwas-
serzonen. Durch den schwankenden Was-
serstand und die winterliche Trockenlegung
werden weite Flichen zusatzlich von Sauer-
stoff versorgt, wo andernfalls bei regulier-
tem Pegel bereits faulschlammbildende (sa-
probe} Verhiltnisse herrschen wirden.
Niedriger Wasserstand begtinstigt zudem
die Nahrungsaufnahme bei vielen Wasser-
vogeln, besonders der Krickente (Schuster
1976a). Ausserdem schwemmen der See-
rhein und die Radolfzeller Aach Detritus,
Samen und andere Nahrung ein, die sich in
den seichten Becken ablagern und bei nied-
rigem Wasserstand den Vogeln ebenfalls
zur Verfigung stehen. Der Untersee
gleicht mit seiner kurzen Fiillzeit in man-
cher Hinsicht mehr den Flussstauseen, die
fiir Wasservogel vergleichsweise produkti-
ver als Seen sind. Tauchenten und Blass-
hithner profitieren im weiteren vom Dreis-
sena-Angebot im See- und Hochrhein (Ein-
zelheiten zur Limnologie bei Kiefer 1972,

zur Vegetation bei Lang 1973a, b und 1981
und zur Okologie der Wasservégel bei Szijj
1965, Suter 1982a, b, Zuur et al. 1983,
Schuster et al. 1983, Schneider 1986 und
Meile 1991).

Am Obersee entsprechen die Wasservo-
gelzahlen den ebenfalls hohen Erwartun-
gen bei der Mehrzahl der Arten nicht ganz.
Fir die Defizite unter den Fischfressern
fehlt eine iiberzeugende Begriindung; mog-
licherweise spielt der plotzliche Riickgang
des Rotauges Rutilus rutilus nach 1980 eine
Rolle. Bei Pflanzenfressern wie Hocker-
schwan und Schnatterente ist vielleicht eine
Sogwirkung des benachbarten Untersees
spirbar. Die Zahlen der Wandermuschel-
fresser sind im Spatherbst zwar héher, doch
zwingt das bis Mitte Januar bereits stark
ausgebeutete Nahrungsangebot viele Vogel
frithzeitig zum Abwandern (Suter 1982a).

Der Zirichsee zeichnet sich durch
tiber Erwarten hohe Fischfresser- sowie
Schwimmentenbestinde, aber niedere
Tauchentenzahlen aus. Er bietet den Fisch-
fressern durch die hohe Rotaugenpopula-
tion offenbar ein besseres Nahrungsange-
bot als in den Berufsfischerertrigen zum
Ausdruck kommt (Suter 1990). Der hohe
Anteil an verbautem Ufer fithrt bei den
Pflanzenfressern zu tiefen Erwartungswer-
ten, die aber von allen 4 Arten tibertrotfen
werden. Anderseits sind die Tauchenten-
zahlen geringer als erwartet, obwohl der
Zirichsee schon seit etwa 1964 von Wan-
dermuscheln besiedelt ist. Die Muschel-
dichte scheint aber geringer zu sein als an
anderen grosseren Seen. Der Seeboden der
flachen Ostlichen Haélfte des Unteren
Zirichsees besteht weitgehend aus Kalk,
am Oberen Zirichsee sind die Sedimente
sandig (Schanz 1979). Darauf kann sich die
Wandermuschel schlecht halten. Aber auch
in der unteren Seehilfte bieten nur die
mehr oder weniger locker verteilt auf dem
Schlammboden liegenden Steine, Bau-
schutt oder auch Teichmuscheln Anodonta
cygnea Besiedlungsmoglichkeiten (Burla &
Lubini-Ferlin 1976). Zudem fiihrt vor allem
im unteren Seeteil der auch im Winter zu-
nehmende Wassersport zu Beunruhigungen
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hauptsachlich von Tauchenten (eigene Be-
obachtungen), deren Auswirkungen auf
den Bestand aber unbekannt sind. Nur die
wenig von Dreissena abhingige Schellente
erreicht iiber Erwarten hohe Bestinde, die
sich ebenfalls auf Uferstrecken ausserhalb
des untersten Seeteils konzentrieren. Dafir
tibersteigt die mittlere Artenzahl gerade bei
den Tauchenten die Erwartungen am stark-
sten. Dies kann wohl mit der regelmaéssigen
Anwesenheit von Meerenten erkldrt wer-
den. Die Ursache dieser Vorkommen liegt
aber im dunkeln, obwohl es mittlerweile
bereits zur ersten Brut von Eiderenten ge-
kommen ist (Anderegg 1989).

Bieler- und Neuenburgersee sind etwa
derselben Nahrstoffbelastung unterworfen.
Die Sauerstoffverhiltnisse sind aber am
Neuenburgersee wegen der stirkeren
Durchmischung im Tiefenwasser besser
(Fahrni & Liechti 1984). Beide Seen haben
iiber Erwarten gute Bestdnde an Fischfres-
sern und an Dreissena-Konsumenten. Lito-
ralzonen mit Kies- oder Gerdllgrund und
grosser Muschelpopulation erstrecken sich
vor allem entlang der Nordufer und bedek-
ken am Neuenburgersee gut 8km?* (Pedroli
1981a). Das Dreissena-Angebot diirfte da-
mit im Vergleich zu den grosseren Seen der
Nordostschweiz iiberdurchschnittlich sein.
Beide Seen besitzen aber auch sehr ausge-
dehnte Flachwasserzonen mit schlickigem
Substrat vor naturbelassenen Uferstrecken,
der Neuenburgersee zudem einen weit
iberdurchschnittlichen Anteil an Schilf-
ufer. Die daraus resultierenden hohen Er-
wartungswerte fiir Schwimmenten werden
bei weitem nicht erreicht (Tab.9). Jagdli-
che Storungen spielen am SW-Ufer des
Neuenburgersees eine Rolle (Marti &
Schifferli 1987), diirften aber dort wie an
anderen Stellen des Neuenburger- und Bie-
lersees die Sparlichkeit der Pflanzenfresser
allein nicht erkldren: Am Untersee sind die
Schwimmentenzahlen trotz starker jagdli-
cher Belastung im Untersuchungszeitraum
ungleich hoher. Vermutlich spielt auch hier
das Nahrungsangebot eine entscheidende
Rolle. Dieses ist wohl in bezug auf Zooben-
thos oder eingespiilte Nahrungspartikel ge-

ringer, als man aufgrund der Ausbildung
des Litorals annehmen kénnte. Moglicher-
weise ist die Zusammensetzung des Sedi-
ments ungiinstig, das gerade am flachen
Stdufer vor allem aus Sand besteht (B. Re-
nevey briefl.). Die submerse Makrophyten-
vegetation ist zwar am Neuenburger- und
Bicelersee relativ dicht ausgebildet und ent-
spricht auch in der Artenzusammensetzung
(50,3% Potamogeton pectinatus am Bieler-
see) derjenigen anderer eutropher Seen
(Lachavanne 1979a, Lachavanne & Perfet-
ta 1985), doch sagt dies nichts tiber die im
Winter noch vorhandene, nutzbare Bio-
masse aus. Bieler- und Neuenburgersee zei-
gen als regulierte Seen nur unbedeutende
Wasserspiegelschwankungen, die im Win-
ter nur an wenigen Stellen Schlickbinke
freisetzen (Antoniazza 1979, B.Rencvey
briefl.). Auch der Eintrag von Detritus, Sa-
men oder anderem nutzbarem Material ist
wohl besonders am Neuenburgersee mit
seinen kleinen Zuflissen sehr verschieden
von jenem am Untersee. Gewissheit kon-
nen aber nur vergleichende Felduntersu-
chungen bringen. Wie beim Zirichsee lau-
fen am Neuenburgersee die Abweichungen
vom Erwartungswert bei Arten- und Indivi-
duenzahl nicht in allen Gruppen parallel.
Fischfresser sind artenmaissig unterrepri-
sentiert, beziiglich Individuenzahlen aber
haufiger als erwartet, Schwimmenten hin-
gegen trotz geringen Zahlen in grosser
Vielfalt vorhanden.

Der Genfersee entspricht in Artenzahl
und in vielen Féllen auch im Bestand den
Erwartungen sehr gut, iibertrifft sie aber im
Durchschnitt leicht. Einzelne Fischfresser
sind etwas héufiger, besonders kleine Ar-
ten (Schwarzhalstaucher: Suter & Schifferli
1988). Auch Dreissena-Konsumenten lie-
gen wie bei Bieler- und Neuenburgersee
tiber den Erwartungen. Der starke Verbau-
ungsgrad der Ufer und die geringe Ausdeh-
nung der Flachwasserzonen lassen nur
niedrige Schwimmentenbestinde erwarten.
Die Krickente erreicht die theoretischen
Werte nicht. Die Schnatterente iibertrifft
sie dagegen und bildet lokale Konzentratio-
nen an einzelnen Uferstrecken (Géroudet
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Abb.6. Beziehungsgefiige von lingerfristig wirksamen Einflissen (ohne Wetter) aul die Bestinde von
Wasservogeln, die auf Scen tberwintern (fett ausgezogene Linien sind im Text diskutiert). — Factors

influencing waterfowl populations wintering on lakes.

1987), wohl als Reaktion auf die teilweise
lippig ausgebildeten Makrophytenfelder
(Lachavanne 1980, Wattenhofer 1984).

3.3. Ausblick

In dieser und in der vorangegangenen Ar-
beit (Suter & Schifferli 1988) wurde ver-
sucht, Bestandsentwicklung und Verbrei-
tung der in der Schweiz iliberwinternden
Wasservogel zu erkldren und die Rolle der
einzelnen Seen zu beurteilen. Das verfiig-
bare Zihlmaterial erstreckt sich zwar bei
allen Gewissern fast lickenlos tiber 21 Jah-
re. Es besteht aber nur aus zwei Zihlungen
je Winter und umfasst ausser den Individu-
enzahlen keine weiteren Informationen.
Damit erlaubt es weder Abklarungen loka-
ler Besonderheiten noch feine dkologische
Differenzierungen. Es eignet sich jedoch
zur robusten Priifung der Verteilung der
Wasservogel und ihrer Dynamik, und zum
art- und gruppenweisen Vergleich unter
Okologischen Gesichtspunkten. «Robust»
steht auch fur die Wahl der behandelten
geographischen Einheiten (Schweiz, Re-
gion oder See) und der Parameter, deren
Einflasse auf die Wasservogelbestinde ge-
prift wurden (Seegrosse, Uferstruktur,

mittlere Fischertrage etc.). Die Untersu-
chung ist damit nicht eine detaillierte Ana-
lyse der Nischentrennung, wie sie an einzel-
nen Gewassern oder einheitlichen Gewés-
sertypen vorgenommen werden kann (z.B.
White & James 1978, Toft et al. 1982, Poy-
sd 1984). Sie ist vielmehr ein Versuch, die
Wirkung wichtiger Einflussgrossen auf den
Wasservogelbestand eines Gewissers zu er-
fassen und die Abweichungen als Ergebnis-
se weiterer bedeutender, aber nicht quanti-
tativ bekannter Faktoren zu interpretieren
(Abb.6).

Diese Interpretationen sind Hypothesen.
Will man sie priifen, ist das Sammeln spezi-
fischer Daten und damit der Schritt in die
Feldarbeit unvermeidlich. Die Arbeit
schliesst mit einer Liste ungeloster Fragen,
die Ansatzpunkte lohnender Feldarbeiten
sein konnen.

(1) Welches sind die Ursachen der Ab-
nahme des Zwergtauchers? Sind die Griin-
de nur in den Brutgebieten oder auch an
den Uberwinterungsgewiissern zu suchen?

(2) Ist die eigenartige Winterverbreitung
und Bestandsentwicklung des Schwarzhals-
tauchers nahrungsékologisch zu begriin-
den? Welche Rolle spielen Fische in der
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Erndhrung der kleinen Lappentaucher im
Winterhalbjahr?

(3) Sind die unter den Erwartungswerten
liegenden Schwimmentenpopulationen am
Bieler- und Neuenburgersee einerseits und
an den hypertrophen Seen anderseits auf
geringes Nahrungsangebot zuriickzufiih-
ren? Welche Rolle spielen Wasserqualitat,
Zu- und Abfliisse oder Art des Sediments?
Wie erkliren sich die krassen Unterschiede
zum Untersee?

(4) Ist die Konzentration der Loffelenten
auf einzelne hypertrophe Seen und einzelne
Buchten am Bodensee auf Besonderheiten
im Planktonangebot zurtickzufiihren, und
welche Rolle spielt der Schutz vor Wind bei
der seihenden Nahrungssuche?

(5) Fiihren die jiingsten Fortschritte in
der Benthosbesiedlung einiger hypertro-
pher Seen aufgrund der Seebeliiftungs-
massnahmen (Stossel 1989) zu héheren
Tauchentenzahlen?

(6) Korrelieren die Tauchentenzahlen,
insbesondere jene der Reiherente, direkt
mit der Grosse der Wandermuschelpopula-
tion im oberen Litoral? Kénnen sie damit
als Mass fiir gewasser- und jahrweise Un-
terschiede in der Muschelbiomasse dienen?

(7) Worauf sind die Rickginge der
Tauchenten an einigen frither bedeutenden
Stauseen zuriickzufithren? Gibt es eine
Sogkraft der Wandermuschelgewisser und
ungenutzte Kapazititen der Stauseen? Wie
unterscheiden sich Produktion und Nut-
zung benthischer Wirbelloser durch Tauch-
enten in Stauseen unterschiedlichen Alters,
Wasserfihrung oder Verlandung (s. Ut-
schick 1981)7?

(8) Wie wirkt sich der im Winter an vie-
len Seen zunehmende Wassersport auf die
Wasservogelbestinde aus?

Zusammenfassung, Summary

Die Arbeit priift anhand multipler Regressionen
und Varianzanalysen, wic weit verschiedene Ge-
wiissereigenschaften die Bestinde und Artenzahlen
der Wasservogel beeinflussen, die auf den 20 gros-
seren Schweizer Seen nérdlich der Alpen tiberwin-

tern. Die Individuenzahlen fast aller Arten sind
linear von der Gewissergrisse abhiingig. Fischfres-
ser- und Tauchentenbestinde korrelieren besser
mit der Wasserfliche, Schwimmentenbestinde en-
ger mit der Uferlange. Weiter sind die Bestédnde der
hiufigeren Fischfresser aul Seen mit hohem Weiss-
fisch- und Barschertrag héher, wihrend sich ausge-
dehnte Flachwasserzonen negativ auswirken. Die
hidufigeren Schwimmenten profitieren hingegen von
hohem Anteil an Flachwasser sowie an unverbau-
ten, aber nicht notwendigerweise schilfbestandenen
Uferstrecken. Bei der Gruppe der hiufigeren
Tauchenten (inkl. Blisshuhn) wird nur die Schell-
ente durch gutes Angebot an schilffreiem Naturufer
zusitzlich gefordert. Nicht signifikant, aber der
Tendenz nach erkliren Belastungsgrad der Seen
mit Nihrstoffen und das Vorkommen von Wander-
muscheln einen Teil der Reststreuung: Nihrstoffar-
me (oligotrophe) Seen haben bei den meisten Arten
geringere Bestinde, missig (mesotrophe) bis deut-
lich belastete (eutrophe) Scen hingegen héohere,
withrend sich der hochste Verschmutzungsgrad (hy-
pertrophe Seen) auf die Individuenzahlen der mei-
sten Arten (mit Ausnahme grésserer Fischlresser)
wiederum negativ auswirkt. Reiher- und Tafelente,
nicht aber die Schellente. sind auf Seen mit langjih-
riger Anwescnheit der Wandermuschel etwas haufi-
ger als auf Scen ohne Wandermuscheln oder mit
kurz zuriickliegender Einwanderung.

Anhand dieser Bezichungen werden Erwar-
tungswerte fir alle Seen errechnet und mit den be-
obachteten Zahlen verglichen. Wiederum ergeben
sich in der Tendenz und bei Tauchenten signifikant
dieselben Unterschiede zwischen den Seengruppen:
Dic Seen der hochsten Belastungsstufe verzeichnen
im Gegensatz zu den missig bis deutlich belasteten
Seen Defizite an Tafel- und Reiherenten. Bei den
Ubrigen Arten verwischen andere Einflussgrossen
oder Interkorrelationen zwischen den Faktoren die
Unterschiede teilweise.

Die Artenzahlen stehen mit der Seefliche in kur-
vilinearer Beziehung. Die Abweichungen kdnnen
teilweise mit denselben Parametern wie bei den In-
dividuenzahlen erklirt werden. Hohe Weissfisch-
und Barschertrige férdern die Artenzahl der Fisch-
fresser, ein hoher Anteil an Schilfufern jene der
Schwimmenten. Nihrstoffarmut, aber auch Uber-
diingung der Seen sind den Artenzahlen ebenfalls
nicht forderlich (Ausnahme: Fischfresser auf hyper-
trophen Seen).

Das Nahrungsangebot ist offenbar der weitaus
wichtigste Faktor, der die Zahl und Artenviclfalt
Uberwinternder Wasservogel bestimmt. Weitere.
wohl vor allem modifizicrende Einflisse wic Jagd
und Stérungen durch Wassersport, kdnnen mit die-
ser Methode der Analyse nicht erkannt werden.
Der Untersee liegt sowohl beziiglich der Artenvicl-
falt als auch der Bestindc bei den meisten Arten,
vor allem aber den Schwimmenten weit {iber den
Erwartungen. Diese sind aufgrund der Flachwasscr-
zonen und Uferstrukturen bereits hoch. Dic Griin-
de diirften bei der starken Durchstromung und den
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weiten Wasserstandsschwankungen dieses unregu-
lierten Sees liegen, die ein enormes Nahrungsange-
bot mit guten Nutzungsmoglichkeiten schatfen. Im
regulierten  Neuenburgersee halten sich die
Schwimmentenbestinde trotz gutem Angebot an
(kaum trocken fallenden) Flachwasserzonen und
Schilfufer dagegen deutlich unter den Erwartungen.

Wintering waterfow] on Swiss lakes: Predicting bird
and species numbers from lake qualities

Waterfowl populations wintering on the 20 larger
Swiss lowland lakes north of the Alps were tested
for influences of several easily measurable lake pa-
rameters on bird and species numbers by means of
multiple regressions and ANOVA. There is a linear
relationship between lake size or shore length and
bird numbers (mean 1976-1987) in almost all
species. Numbers of piscivorous species and of div-
ing ducks are predicted more accurately by lake sur-
face area, in dabbling ducks by shore length. In the
12 most common species the remaining variation
(residuals) was analysed further. Numbers of pis-
civorous birds are positively correlated with com-
mercial yields of coarse fish (Cyprinids) and Perch
Perca fluviatilis and negatively with the extent of
shallow water. Shallow areas and natural but not
necessarily reed-covered shorelines have a positive
influence on dabbling duck numbers. The remain-
ing variation in Goldeneye numbers (but not in
other diving ducks or the Coot) is further explained
by the extent of natural shoreline without reed.
When testing the [inally unexplained variation for
effects of the trophic level of the lakes, or dif-
ferences between lakes with and without Zebra
Mussels Dreissena polymorpha, the results do not
quite reach the significance level of 5%: Both
oligotrophic and hypertrophic lakes (with excessive-
ly high nutrient loads) tend to have lower popula-
tions (the larger fisheaters being an exception),
while meso- to eutrophic lakes tend to have more
birds than expected. Lakes where Zebra Mussels
were already present before 1976 (biomasses are
unknown) tend to have more Pochards, Tufted
Ducks and Coots than lakes without Zebra Mussels
or lakes that have been invaded most recently by
this mollusc.

The populations of 12 species counted on 20
lakes were expressed as deviations from the values
expected from the size and structure of these wa-
ters. These residuals were quantified as a percen-
tage of the expected values. Using nonparametric
statistics, the same differences were found between
lake groups (trophic state and Zebra Mussel) for
diving ducks (significant) and as trends for several
other species.

The relationship between lake surface area and
species numbers (mean January, 1983-1987) is best
predicted by a power function. The variation may
be explained partly by the same parameters as in
the bird numbers. Yields of coarse fish and perch

correlate positively with piscivorous species num-
bers. High numbers of dabbling duck species are
present on lakes with a high percentage of reed-
covered shores. Oligotrophic and hypertrophic
lakes tend to have fewer species than meso- to cu-
trophic lakes. the exception being again fisheaters
on hypertrophic lakes.

Food abundance and availability seem to be the
most important, size-independent factor on which
numbers and species richness of waterfowl winter-
ing on lakes depend. Other qualities, like distur-
bance levels by hunting and recrcation activities.
may be modifying parameters but are unknown for
most lakes and could also not be detected by this
type of analysis. Lake Untersee has the highest
positive deviations from expected values in species
and bird numbers, particularly dabbling ducks, al-
though expectations are already high due to the
high percentage of shallow zones and recd-covered
shores. The water level of lake Untersce is not con-
trolled. Fluctuations as well as a high water ex-
change rate provide an abundant food supply which
is easily accessible. Lake Neuchatel, where the wa-
ter level is controlled. has also large extents of
reedy shores and shallow water zones, yet the num-
bers of dabbling ducks are far below expectation.
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