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Nestlingsnahrung und Jungenentwicklung der Wasseramsel
Cinclus cinclus in Abhéingigkeit vom Nahrungsangebot im Saanenland
(Berner Oberland)'

Christine Breitenmoser-Wiirsten

Nestling diet and nestling development of Dippers Cinclus cinclus in relation to the food supply in the
Saanenland (Swiss Northern Alps). — Within the framework of a study on the ecology of Dippers, the nestling
diet and nestling development were studied and set into relation with environmental factors. In all 5 investigated
broods, the 3 most important taxa made up more than 70 % of the nestling diet. Among them were mayflies and
caseless caddisflies. The composition and size of the diet changed with the age of the nestlings. The most impor-
tant taxa in the nestling diet were those with the highest energy content. Dippers foraged selectively for most of
the significant taxa as well as for the size of the prey items. The nestling development was not influenced by
season or brood size. However, the quantity and quality of the food supply had an impact on the growth of the
nestlings. High densities of mayfly larvae > 5 mm furthered the nestling development, as well as did high densi-
ties of the taxa that were relevant for the nestling diet and high values for biomass. Beside the quantity and the
quality of the food supply, the availability of food was critical for the nestling development. Rising water level
in the rivers due to snow melting or heavy rain increased the turbidity and the water flow. This made hunting for
Dippers more difficult and less successful. The number of days with the river being deeper than 80 cm had a ne-
gative significant influence on the nestling development. Food availability was also influenced by human im-
pact. River regulation construction should be avoided during the breeding season of Dippers.

Key words: Cinclus cinclus, nestling diet, dietary selection, diet quality, food availability, nestling develop-

ment.

Dr. Christine Breitenmoser-Wiirsten, Villettengéssli 4, CH-3074 Muri b. Bern

Die Wasseramsel ist an rasch fliessende, sau-
bere und reich strukturierte Fliessgewdésser ge-
bunden, die zur Forellenregion gehoren (Glutz
von Blotzheim & Bauer 1985, Roché & Fro-
chot 1993). Sie ist die einzige Singvogelart, die
sich diesen Lebensraum erschlossen hat und
sich das ganze Jahr von Insekten ernihrt, die
sie vor allem im Tauchen aus dem Wasser holt.
Jost (1975) fiihrte in Osthessen die erste um-
fassende Nahrungsanalyse von Wasseramseln
durch. Er verglich die Nahrung der Adulten
und der Nestlinge mit dem Nahrungsangebot.
Spitznagel (1985) untersuchte die Zusammen-
setzung der Adultnahrung im Jahresverlauf im
Gebiet der Dreisam im Siidschwarzwald. Fast
gleichzeitig begannen die Nahrungsstudien in
Wales, Lancashire und Irland von S. J. Orme-

! Gedruckt mit Unterstiitzung durch die Basler Stif-
tung fiir biologische Forschung.

rod und Mitarbeitern. Sie untersuchten vor al-
lem den Einfluss von als Folge sauren Regens
und Koniferenaufforstungen auftretenden tie-
fen pH-Werten auf Verbreitung (Ormerod et al.
1986b), Siedlungsdichte (Ormerod et al. 1985),
Brutbiologie (Tyler & Ormerod 1985) und
Nahrung von Adulten und Nestlingen (u.a. Or-
merod & Tyler 1991a). All diese Untersuchun-
gen stammen aus Mittelgebirgsiagen aus Ho-
hen unter 1000 m ii.M. Angaben aus den Alpen
fehlen bisher.

Die Entwicklung nestjunger Wasseramseln
ist nicht sehr gut bekannt. Ormerod et al.
(1986a) haben zwar Junge bei Nestkontrollen
gewogen, aber keine Bruten systematisch ver-
folgt. Das Alter bestimmten sie nach Entwick-
lungsstand der Nestlinge mit einer Genauig-
keit von 2—3 Tagen. Es war ihnen daher nicht
moglich, Wachstumsparameter nach Ricklefs
(1968) zu schitzen. Ormerod et al. (1991) ha-
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Tacl Abb. 1. Lage der untersuchten
Wasseramselbruten im Saa-
TS D12 nenland 1984 —1988. Die Nu-
merierung der Reviere ent-
spricht Breitenmoser-Wiirsten
TG (1988). Kreise = Datenauf-
G nahmen zur Nestlingsentwick-
g lung, Punkte = zusitzlich Un-
A tersuchungen zur Nestlings-
AR SG nahrung. Quadrate = Benthos-

probestellen (Bezeichnungen
wie in Breitenmoser-Wiirsten
1994). Sterne: P = Pegelmess-
station, K = Klimastation. Ort-
schaften: F = Feutersoey, Gd =
B Gstaad, Gg = Gsteig, L =Lau-
enen, S = Saanen. Stauseen: A
= Armensee, B = Lac de Sénin.
- Location of investigated bro-
2 km ods. Circles = development of
———————  nestlings, dots = development
N1t of nestlings and nestling diet.

ben Junge aus 40 Nestern zweimal zwischen der linearen Wachstumsphase bestimmt. Der
dem 6. und 13. Nestlingstag gewogen und  Einfluss von Nestlingsnahrung oder Nahrungs-
daraus die tigliche Gewichtszunahme wihrend  angebot auf die Jungenentwicklung wurde bis-
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her nur im Gebiet der Dreisam im Stiidschwarz-
wald untersucht (Jenner 1991) und im Zusam-
menhang mit versauerten Bichen auf den Bri-
tischen Inseln diskutiert (Ormerod & Tyler
1987, Tyler & Ormerod 1994).

Ziel der vorliegenden Arbeit war daher (1)
die Erfassung der Nestlingsnahrung in einem
alpinen Untersuchungsgebiet, das in der Ho-
henlage an bisherige anschliesst, (2) der Ver-
gleich von Nestlingsnahrung und Nahrungsan-
gebot, (3) die Klirung der Abhingigkeit der
Nestlingsentwicklung von verfiitterter Nah-
rung und Nahrungsangebot, und (4) das Auf-
decken der Grenzen fiir eine erfolgreiche Re-
produktion an der vertikalen Verbreitungs-
grenze.

1. Untersuchungsgebiet, Material und
Methoden

1.1. Untersuchungsgebiet

Die vorliegenden Untersuchungen wurden im
Einzugsgebiet der Saane im XKanton Bermn
durchgefiihrt (Abb. 1). In der Region hat es um
die 120 km Bachlédufe, die zum Teil stark ver-
baut sind. Kalkhaltige Sedimente prigen den
geologischen Untergrund. Die Kalk- und Dolo-
mitgesteine der helvetischen und ultrahelveti-
schen Decken bilden im Siiden des Gebiets
markante Bergformen (Kalkalpen). Im n&rdli-

chen Teil dominieren die sandigen Schiefer der
Flyschzone. Die Wasserundurchlissigkeit des
Gesteins fiihrt hier zu Hangerosionen (Badoux
& Lombard 1962). Eine detaillierte Beschrei-
bung des Untersuchungsgebiets und seines
Klimas findet sich in Breitenmoser-Wiirsten &
Marti  (1987) sowie Breitenmoser-Wiirsten
(1988 und 1994).

Das Talsystem des Saanenlandes setzt sich
aus den beiden langgestreckten flachen Haupt-
tilern der Saane und des Louibachs, sowie
den steileren Nebentilern zusammen (Abb. 1).
Die westlichen Zufliisse der Saane (Tschérzis,
Meielsgrundbach, Chalberhonibach) fliessen
im oberen Teil durch einen breiten Taltrog und
fallen dann durch steile Schluchten im Flysch
ins Haupttal hinunter.

Das Klima im Saanenland hat atlantischen
Charakter und ist gekennzeichnet von grossen
Schwankungen von Jahr zu Jahr (Tab. 1). Der
Hauptbach — die Saane — besitzt ein von Ho-
henlage und Klimatyp geprigtes pluvio-nivales
Abflussregime (Breitenmoser-Wiirsten 1994).
Tiefstwerte finden sich in den Wintermonaten
Dezember bis Februar, da der Niederschlag in
dieser Zeit als Schnee liegen bleibt. Das Maxi-
mum fillt wegen der spiten Schneeschmelze
und héufig ergiebiger Niederschlige in die
Monate Mai/Juni (Tab. 1). Das Abflussgesche-
hen im Louibach ist mit jenem in der Saane
vergleichbar (Mauerhofer 1980).

Tab. 1. Klimadaten der Wetterstation Grund bei Gstaad (1085 m {i.M.) fiir die vier Untersuchungsjahre. —

Climatic factors of the study area.

1984 1986 1987 1988
Temperatur (°C) April 2,5 2,7 42 5,0
Mai 6,4 11,1 6,5 10,7
Juni 11,4 12,1 10,8 11,8
Juli 14.0 13,9 14,6 14,5
Anzahl Apriltage mit <0 °C 27 17 16 13
Niederschlag (mm) Jahressumme 1259 1563 1291 1494
April 21 116 119 56
Mai 107 135 127 113
Juni 101 108 200 90
Juli 96 122 198 107
Schnee geschlossene Schneedecke (Tage) 147 159 148 121
Ende (Datum) 22.4. 20.4. 19.4. 13.4.
letzter Schneefall (Datum) 3.6. 4.6. 22.5. 1.4.
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1.2. Material und Methoden

1.2.1. Nahrungsangebot

Zur quantitativen Erfassung der Benthosfauna
kam der «squarefoot-bottomsampler» nach
Surber (1936) zum Einsatz. Fiir eine ausfiihr-
liche Methodenbeschreibung und Weiterbe-
handlung der Proben s. Breitenmoser-Wiirsten
(1994). In Saane und Turbach habe ich wih-
rend 16 Monaten von April 1983 bis Juli 1984
je 6 Proben und in einzelnen Wasseramsel-
revieren 1984, 1986 und 1988 je 4 Proben
entnommen.

Das gesammelte Material diente der Bestim-
mung von Besiedlungsdichte (Individuen/m?),
Grosse der Benthostiere (Korperldnge Kopf-
Abdomen ohne Cerci in mm) und Biomasse
(mg Trockengewicht/m?).

1.2.2. Nestlingsnahrung

Die Erfassung der Nestlingsnahrung erfolgte
miittels Halsringen (Kluijver 1933), welche aus
schwarz eingefirbter Hanfschnur und Fahrrad-
Ventilschlduchlein hergestellt wurden. Die-
se Methode ist bei Wasseramseln vom 3. bis
11. Nestlingstag anwendbar, da die Jungen
spiter zu aktiv sind und das sich entwickelnde
Halsgefieder das Anlegen der Halsringe stark
erschwert. Pro Brut und Tag habe ich nur eine
Serie von 30-60 min durchgefiihrt, wéhrend
der ich die Fiitterungsaktivitdt der Eltern stets
beobachtet habe. Nesthidkchen erhielten keine
Halsringe.

Die Proben wurden in 70-%-Alkohol aufbe-
wahrt, die Tiere spéter so genau wie moglich
bestimmt, meist bis auf die Ebene von Familie
oder Gattung, und vermessen. Zum Vergleich
der verschiedenen Bruten und zum Vergleich
von Nahrungsangebot und Nestlingsnahrung
wurden die Beutetiere in folgende systemati-
sche Einheiten unterteilt: Trichoptera (Kocher-
fliegen), Ephemeroptera (Eintagsfliegen), Ple-
coptera (Steinfliegen), Diptera (Zweifliigler)
und Ubrige (Kifer, Bachflohkrebse, Spinnen-
tiere u a.m.).

Die Analyse von Kontingenztafeln geschah
mittels G-Test (log-likelihood ratio; Zar 1984).

1.2.3. Vergleich von Angebot und Nutzung

Zum Vergleich von Nahrungsangebot und
Nutzung wurden nur die im Wasser lebenden
Entwicklungsstadien der ans Nest gebrachten
Beutetiere berticksichtigt. Auf der Ebene der
5 Nahrungskategorien geschah der Vergleich
nach der Methode von Byers et al. (1984). Fiir
die wichtigsten Gattungen und Familien wurde
der Nahrungswahlindex nach Ivlev (1961; in
Krebs 1989) berechnet:
D; = (n; — a)/(n; + a;)

wobei n; der Anteil der Arti an der Nestlings-
nabrung und a; der Anteil dieser Art am Nah-
rungsangebot bedeutet. D; nimmt Werte von —1
(Meidung) bis +1 (Préferenz) an.

1.2.4. Nestlingsentwicklung

Zur individuellen Unterscheidung der Nestlin-
ge markierte ich in deren ersten Lebenstagen
die Krallen mit einem wasserfesten Filzstift.
Die Beringung (Alu-Ring, farbige Kunststoff-
ringe) erfolgte im Alter von 9—12 Tagen. Nach
dem 12. Lebenstag suchte ich das Nest nur
noch in Ausnahmesituationen auf, da iltere
Nestlinge bei sich ndhernder Gefahr ins Was-
ser springen. Die tdgliche Wégung und das
Messen der Handschwinge 9 der Nestlinge er-
folgte zwecks Reduktion der Variabilitit mog-
lichst stets zur gleichen Tageszeit (abends von
18--20 Uhr; Burger 1988). Wegen Hochwas-
sers waren einige Nester an einzelnen Tagen
nicht zagédnglich. Die fehlenden Werte wurden
interpoliert. Zusitzlich zu den erhobenen Nest-
lingsmassen stehen Daten zu Gewicht und
Fliigellange von je 5 adulten ? und 0" aus dem
Untersuchungsgebiet und HS-9-Lingen von
15 Bilgen (Naturhistorisches Museum Bern)
fiir die Auswertungen zur Verfiigung.

Die Kurve der Gewichtsentwicklung von
Nestlingen ist bei Singvdgeln sigmoid und
wird fiir die meisten Arten durch eine logisti-
sche Gleichung gut beschrieben (Ricklefs
1968):

y=2a/(1 + b-e’*T)
wobei y das Korpergewicht, a das asymptoti-
sche Gewicht (Adultgewicht), b eine Integra-
tionskonstante, die verschiedene Tiere auf eine
gemeinsame Zeitachse bringt, k die Wachs-
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tumskonstante und T das Alter des Nestlings
bedeuten. Die Parameter dieser Gleichung
wurden mittels eines iterativen Prozesses der
kleinsten Quadrate geschitzt. Die maximale
Wachstumsrate G, ., welche am Wendepunkt
W = a/2 der symmetrischen Kurve vorkommt,
berechnet sich nach Differenzierung der logi-
stischen Gleichung als

Gy = k-a/d
k ist indirekt proportional zur Zeit, die ein
Nestling benétigt, den Asymptotenwert zu er-
reichen, und hat somit die Einheit 1/Zeit. Als
weiteres Vergleichsmass wurde das Zeitinter-
vall fiir das Wachstum von 10 bis 90 % des
Asymptotengewichts berechnet (t;q_gq)-

Zum Vergleich von zwei Bruten wurden die
Parameter fiir jeden Nestling einzeln geschitzt.
Fiir den Vergleich der Entwicklung von Nest-
lingen entlang verschiedener Biche, aus ver-
schiedenen Jahren oder aus verschieden gros-
sen Bruten wurde pro Brut eine Gesamtschit-
zung durchgefiihrt, weil die Werte der einzel-
nen Nestlinge nicht unabhingig waren.

Fiir alle statistischen Berechnungen benutzte
ich das Programm SYSTAT (Wilkinson 1990).

2. Ergebnisse

! 2.1. Nestlingsnahrung

2.1.1. Taxonomische Zusammensetzung

1984 und 1986 konnte bei 3 Erst- und 2 Zweit-
bruten aus 3 Revieren die Nestlingsnahrung
untersucht werden (Tab. 2). In den 93 ent-
nommenen Proben dominierten die Insekten

(99,5 %; Tab. 3, S.300). Fast die Hilfte der 571
Beutetiere (48,6 %) waren Eintagsfliegen. Am
zweithaufigsten verfiitterten die Wasseramseln
ihren Jungen Kécherfliegen (24,0 %), gefolgt
von Zweifliiglern (18,6 %) und Steinfliegen
(7,7 %). Die Verteilung der Beutetiere auf die
5 Nahrungskategorien war fiir die 5 Bruten
verschieden (log-likelihood ratio G = 207.5,
FG = 12, p < 0,001). Vergleicht man die Zu-
sammensetzung der Nestlingsnahrung der Bru-
ten einzeln miteinander, so unterscheiden sich
alle voneinander (alle G > 15, FG = 3, p <
0,01) mit Ausnahme der Bruten A und E (G =
59,FG=3,p=0,118).

Bei allen 5 Nestern machten die 3 zahlen-
méssig wichtigsten taxonomischen Einheiten
zusammen iiber 70 % der Nestlingsnahrung
aus (Tab. 3). Die Eintagsfliegen der Gattung
Baetis gehorten bei allen 5 Bruten dazu. Bei je
3 Bruten waren die Eintagsfliegen Rhithrogena
(A, B, E) sowie die kocherlosen Kécherfliegen
Rhyacophila dabei (A, C, E) und bei je einer
Brut die Steinfliegen Protonemura (D) sowie
die Zweifliigler Blepharoceridae (D) und Ne-
matocera (B).

Von den 571 verfiitterten Beutetieren waren
360 Larven (63,0 %), 17 Nymphen (3,0 %),
189 gefliigelte Stadien (33,1 %, Subimagines
und Imagines) und 5 Andere (0,9 %, Puppen
oder Nicht-Insekten). Die Anteile dieser Ent-
wicklungsstadien waren fiir die 5 untersuchten
Bruten verschieden (G = 1714, FG = 12, p <
0,001; Tab. 3). Die Nestlingsnahrung der
Zweitbrut B 1984 und der spdten Erstbrut D
1986 zeichnete sich gegeniiber den anderen
Bruten durch einen héheren Anteil an gefliigel-

Tab. 2. Angaben zu den fiir die Nestlingsnahrung untersuchten Bruten im Saanenland. — Details about the inve-

stigated broods.

Bezeichnung der Bruten A B C D E
Bach Saane Saane Chalberhénibach Meielsgrundb. Saane
Jahr 1984 1984 1984 1986 1986
Revier S8 S8 C5 M2 S8
Brut 1. Brut 2. Brut 1. Brut 1. Brut 2. Brut
Hohe (m i.M.) 1080 1080 1340 1320 1080
Probenahme (Datum) 5.-12. Mai 1.-8. Juli 17.-20. Mai 27.~30. Juni 23.-27. Juni
Alter der Nestlinge (Tage) 3-10 411 7-10 7-10 610
Anzahl Nestlinge 4 3 5 4 4
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Tab. 3. Nestlingsnahrung der Wasseramsel im Saanenland. Die Beutetiere sind nach Insektenordnungen aufge-
listet. Bezeichnung der Bruten A~E wie in Tab. 2. — Nestling diet from neck collar samples.

A B C D E  Total
Trichoptera Kocherfliegen P 2 2
Rhyacophila spp. L 42 37 19 4 8 110
Limnephilidae L I 4 5
Allogamus auricollis L 6 3 4 1 14
Drusus spp. L 5 1 6
Ephemeroptera Eintagsfliegen S 2 2
1 1 10 11
Heptageniidae Aderhafte
Rhithrogena spp. L 19 52 1 7 79
N 1 1
S 20 20
I 21 21
Ecdyonurus spp. L 1 4 2 2 9
N 2 1 3
Baetidae Glashafte
Baetis spp. L 49 12 6 15 13 95
N 4 5 1 1 11
N 14 14
I 1 8 3 12
Plecoptera Steinfliegen I 1 1
Amphinemura sp. N 1 1
1 1 1
Leuctra sp. L 1 1
Protonemura sp. L 1 1 1 1 4
I 1 1 21 23
Isoperla sp. L 2 1 1 1 1 6
i 1 1
Perlodes sp. L 1 1
1 3 3
Dictyogenus I 2 2
Diptera Zweifliigler
Nematocera Miicken L 1 1
i 4 65 69
Blepharocera Netzfligelmiicken L i 27 28
Atherix Schnepfenfliegen L 2 2
Antocha Stelzmiicken L i 1
Tipulidae Schnaken L 2 2
Brachycera Fliegen I 3 3
Ubrige
Coleoptera Kifer L 1 1
1 1 1 2
Gammarus Flohkrebse 1 1
Arachnida Spinnen 2 2
Total 130 274 47 84 36 571
Anzahl Proben 33 31 10 10 9 93
Tiere/Probe 39 8,8 47 8.4 4,0 6,1
Entwicklungsstadium (%)
Larven 89,2 423 87,2 65,5 88,9
Nymphen 4.6 2,2 2,1 11,1
Gefliigelte Stadien (Imagines und Subimagines) 4,6 54,4 10,6 34,5

Andere 1,6 1,1
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Tab. 4. Zusammensetzung der Nestlingsnahrung nach
Alter der Nestlinge (Anzahl Individuen pro Nahruns-
kategorie). E = Ephemeroptera (Eintagsfliegen), T =
Trichoptera (Kdcherfliegen), P = Plecoptera (Stein-
fliegen), D = Diptera (Zweifliigler). Unter U = Ubrige
sind alle anderen Tiere zusammengefasst. — Nestling
diet in relation to the age of the nestlings.

Alter E T P D U Total
3 26 26

4 43 1 1 45

5 29 1 2 6 38

6 18 12 1 31

7 42 13 19 33 1 108

8 78 39 8 60 4 189

9 31 33 3 67

10 8 29 14 3 1 55
11 3 9 12
3-5 98 2 2 7 109

611 180 135 42 99 6 462
Total 278 137 44 106 6 571

ten Stadien aus (G = 137,7, FG = 1, p < 0,001).
Im ersten Fall waren es vor allem Zweifliigler
(Nematocera) und Eintagsfliegen (Rhithroge-
na, Baetis), im zweiten Steinfliegen (Profone-
mura, Tab. 3).

In Gebirgslagen konnen sich Zweitbruten
aus dem Haupttal mit Erstbruten aus den hoher
gelegenen Seitentilern zeitlich iiberschneiden
(Tab. 2; Breitenmoser-Wiirsten 1988). Fiir den
Vergleich der Nestlingsnahrung von Erst- und
Zweitbruten wurden daher nur die beiden Bru-
ten A und B aus dem gleichen Revier von 1984
herangezogen. Der Anteil der Eintagsfliegen
unterschied sich nicht, hingegen wurden an die
Zweitbrut weniger Kocherfliegen (G = 6,0, FG
=1, p < 0,05) und mehr Zweifliigler (G = 18,2,
FG =1, p < 0,001) gefiittert. Steinfliegen und
Beutetiere der Kategorie «Ubrige» waren in
beiden Fillen kaum von Bedeutung. Wahrend
die Nestlinge der Erstbrut bei den Eintagsflie-
gen fast ausschliesslich Larven und Nymphen
(97,4 %) erhielten, waren es bei der Zweitbrut
gleich viele gefliigelte Entwicklungsstadien
(Subimagines und Imagines, 51,3 %) wie un-
gefliigelte (Larven und Nymphen, 49,7 %)
(G=60,1,FG=1,p<0,001).

Die Nestlingsnahrung der ersten Tage unter-
schied sich deutlich vom Futter dlterer Jungvo-

gel (G = 1072, FG =4, p < 0,001). 3-5 Tage
alte Nestlinge bekamen fast ausschliesslich
Eintagsfliegenlarven (89,9 %, Tab. 4). Diese
sind weichhdutig und enthalten nur wenige
unverdauliche, sklerotisierte Teile. Bel 4 von
5 Bruten waren die Larven der Gattungen Bae-
tis und Rhithrogena von grosser Bedeutung
(Tab. 3). Im Revier D fehlten die Rhithrogena-
Larven. An ihrer Stelle brachten die Wasser-
amseln die ebenfalls weichhiutigen Larven der
Zweitliigler-Familie Blepharoceridae ans Nest.
Ab dem 6. Nestlingstag erweiterte sich das
Nahrungsspektrum. Neben den Fintagsfliegen-
larven kamen als nichst wichtige Beutetiere
die kécherlosen Kocherfliegenlarven der Gat-
tung Rhyacophila, Steinfliegen der Gattung
Protonemura und Zweifliigler (Nematocera)
hinzu.

2.1.2. Grosse

Die Nestlinge erhielten 2-28 mm lange
Beutetiere verfiittert. Die Grossenverteilung
der Nestlingsnahrung ist schwach bimodal
(Abb. 2). Die erste Spitze liegt bei 6—7 mm,
die zweite bei 20—-24 mm (s. unten). Nur 36
(6,3 %) der messbaren Beutetiere waren <35
mm. Die Anzahl Tiere in einer Futterportion ist

100
%

80 ﬂ

80

40 A

20 ] |

0 5 10

Abb. 2. Grossenverteilung der Nestlingsnahrung aus
den Halsringproben. — Frequency distribution by size
(length) of the nestling diet (571 prey items).



302 CH. BREITENMOSER-WURSTEN, Nestlingsnahrung der Wasseramsel Orn. Beob.
20 Tab. S. Vergleich der Grosse der Nestlingsnahrung
verschiedener Bruten (Mann-Whitney U-Test). *#*
$ p < 0,001; ** 0,001 < p < 0,01; — die Werte unter-
E 15 - scheiden sjch nicht signifikant (p > 0,05); = die Werte
] sind identisch. Bezeichnung der Bruten A—E wie in
3 Tab. 2. — Comparison of the size of the nestling diet
o between the five investigated broods.
Q
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Abb. 3. Anzahl Tiere pro Futterportion in Abhingig-
keit von ihrer Grosse. Dargestellt sind die Werte fiir
45 Futterportionen, bei denen die dazugehorige An-
zahl Tiere eindeutig festgestellt werden konnte. —
Number of prey items per feeding portion in relation
to their size. n = 45.

von der Grosse der Beutetiere abhingig. Der
Zusammenhang ist von der Form y = a + b/x
(y = Anzahl tiere/Futterportion, x = mittlere
Grosse der Tiere; a = -2,777, b = 84,325, 12 =

0,844, p < 0,001). Grossere Tiere wurden ein-
zeln verfiittert, kleinere bis zu 16 zusammen zu
einem Futterballen eingespeichelt (Abb. 3).

Die an die Nestlinge der 5 untersuchten Bru-
ten verflitterte Nahrung war unterschiedlich
gross (Kruskal-Wallis H = 35,7, p < 0,001, FG
= 4; Tab. 5). Die Zweitbrut von 1984 (B) er-
hielt einen hoheren Anteil an kleinen Beutetie-
ren als die Erstbrut (A). So waren im Mai nur
13 % der Tiere < 6 mm, im Juni/Juli hingegen
26 % (G =4,31, FG = 1, p < 0,05). Der Gross-
teil dieser kleinen Tiere waren adulte Zwei-

30
mm
3 - 5 Tage - 11 Tage
n =109 = 459
25 x = 84 mm = 11856 mm
20 -
15 -
10 +
Abb. 4. Grossenverteilung der
Nestlingsnahrung aus den
5 | qusringproben in Abh'zipgig-
keit vom Alter der Nestlinge.
x = Mittelwert. — Frequency
distribution of the nestling diet
by size (length) in relation to
: ' ' ' ‘ the age of the nestlings. x =
30 20 10 0% 10 20 30 meanvalue.
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fliigler (Nematocera, Tab. 3). Die aus dem
Wasser stammende Nahrung war bei dieser
Brut grosser als die in der Luft erbeuteten adul-
ten Insekten (M¢5 = 11,7 mm gegeniiber M ¢
= 7,9 mm; Student-t = 6,881, p < 0,001). Die
Nestlinge der Brut C erhielten die grossten
Beutetiere. Hier machten 17-27 mm lange
kocherlose Kocherfliegenlarven der Gattung
Rhyacophila 40 % der Nahrung aus.

Die Grosse der verfiitterten Beutetiere 4n-
derte im Verlauf der Nestlingsentwicklung.
Mit der Umstellung auf eine diversifiziertere
Nahrung ab dem 6. Nestlingstag erhielten die
Jungen auch grossere Tiere (Abb. 4; Student-t
= -7,732, p < 0,001). Zu den meist 5-15 mm
grossen Fintagsfliegen kamen hauptsichlich
die bis zu 28 mm langen Ko&cherfliegen hin-
zu, sowie grossere Steinfliegen der Gattungen
Perlodes, Dictyogenus und Isoperla. Diese
Taxa bilden den schwachen zweiten Gipfel
der bimodalen Verteilung der Korpergrosse
(Abb. 2).

2.1.3. Biomasse und Energiegehalt

Bei den 3 Bruten A, B und E des Saane-Re-
viers machten Kécher- und Eintagsfliegen liber
95 % der ans Nest gebrachten Biomasse aus
(Tab. 6). In den beiden hoher gelegenen Revie-
ren lieferten diese beiden Taxa im Fall von C
79 % und bei D nur 19 %. Im Meielsgrund (D)

Tab.6. Relativer Biomassenanteil (%) der Insekten-
ordnungen an der Nestlingsnahrung der 5 untersuch-
ten Bruten A-E (vgl. Tab. 2). Abkiirzung der Nah-
rungskategorien wie in Tab. 4. — Contribution of the
different taxa (proportion of biomass) to the nestling
diet.

Brut E T P D U
A 30,8 68,4 0,6 0,2

B 48,6 49,5 0,6 1,2 0,1
C 8.8 70,2 9,7 11,1 0,2
D 5.6 13,3 61,8 19,3

E 35,7 61,7 2,6

hatten die Steinfliegen mit 62 % den grossten
Anteil an der Biomasse. Es handelte sich dabei
vor allem um adulte Tiere (Tab. 3). Bei den
Eintagsfliegen war der prozentuale Anteil der
Biomasse kleiner als der zahlenmissige (Wil-
coxon-Sign-Test, p < 0,05). In dieser Nah-
rungskategorie dominierten kleinere Individu-
en, vor allem Baetis-Larven, die eine geringe
Biomasse aufweisen. Fiir die anderen Gruppen
wichen die Werte nicht signifikant von der Ge-
raden y = x ab.

Die den Nestlingen verfiitterten kécherlosen
Kocherfliegenlarven Rhyacophila hatten im
Mittel die grosste Biomasse und den grossten
Energiegehalt (Tab. 7). Tiere der Eintagsflie-
genfamilie Heptageniidae (Rhithrogena und

Tab. 7. Durchschnittliche Liange, Biomasse (mg Trockengewicht) und Energiegehalt der wichtigsten Taxa der
Nestlingsnahrung. Die Werte fiir die Biomasse stammen aus Breitenmoser-Wiirsten (1994), die Energiewerte
aus Caspers (1975) sowie Cummins & Wuycheck (1971). n = Anzahl Tiere in der Nestlingsnahrung, E = Ener-
giegehalt, TG = Trockengewicht, I = berechnete Anzahl Individuen pro Nahrungsportion. | Rhithrogena, Ecdy-
onurus; *Allogamus, Drusus. — Mean length, biomass and energy content of the most important taxa of the nest-

ling diet.
Linge Biomasse E E/Tier pro Ballen
n (mm) (mg TG) (J/mg) @)} I E

Rhyacophila 110 21,0 13,5 24,6 331,6 1,1 376,8
Heptageniidae1 132 9.5 4.4 23,4 103,0 5,0 507,0
Isoperla 7 10,4 4.2 21,1 88,8 4.2 369,7
Limnephilidae? 25 12,2 3,8 22,1 83,7 3,1 260,0
Baetis 132 7,5 1,7 253 43,1 7,6 3295
Blepharocera 28 72 1,8 17,9 32,2 8,2 264,6
Protonemura 27 7.2 1,1 2272 243 8,2 1993
Nematocera 70 5,6 0,5 17,9 8.4 13,1 109,3




304 CH. BREITENMOSER-W{URSTEN, Nestlingsnahrung der Wasseramsel

Orn. Beob.

Tab. 8. Energicaufnahme von Wasseramselnestlingen in Abhingigkeit vom Alter. Die Fiitterungsfrequenzen
stammen aus Breitenmoser-Wiirsten (1997). — Energy intake of nestlings in relation to their age.

Alter Flitterungen Trockengewicht (mg) Energie (kJ)
pro Tag
X ] n pro Fiitterung pro Tag pro Fiitterung  pro Tag
6-7 61,9 = 138 (22) 15,0 (16) 928.5 0,37 22,7
8-11 79.6 = 240 (44) 21,1 (20) 1679,6 0,46 36,9

Ecdyonurus) und der Steinfliegengattung Iso-
perla enthielten nur rund ein Drittel an Bio-
masse und Energie, noch weniger die Kocher-
fliegen der Familie Limnephilidae und die Ein-
tagsfliegen Baetis. Diese Taxa machten zu-
sammen 74 % der Nestlingsnahrung aus. Die
Individuen der 3 anzahlméssig noch wichtigen
Taxa Blepharoceridae (Zweifliigler), Protone-
mura (Steinfliegen) und Nematocera (Zwei-
fliigler) haben im Mittel geringere Energiewer-
te. Betrachtet man aber die Biomasse/Futter-
portion, ergibt sich eine andere Reihenfolge:
Falls pro Fiitterung nur Tiere der gleichen
taxonomischen Einheit ans Nest gebracht wer-
den, dann liefern die Eintagsfliegen der Fa-
milie Heptageniidae pro Futterballen am mei-
sten Energie (Tab. 7). Die Rhyacophila-Larven
werden fast nur einzeln verfiittert (Abb. 3). Der
Energiegehalt dieser Kocherfliegen steht mit
376,8 J/Futterballen an zweiter Stelle. Es fol-
gen die Steinfliegen Isoperla und die Eintags-
fliegen Baetis.

Es bestand kein Zusammenhang zwischen
dem Gewicht einer Futterportion und dem Al-
ter der Nestlinge (2 = 0,077, p= 0,101, n = 36)
oder der Jahreszeit (2 = 0,075, p = 0,080,
n = 42). Es gab jedoch einen Unterschied im
Gewicht der Futterballen fiir die Altersgruppe
6-7 Tage und solchen fiir dltere Nestlinge
(15,0 mg gegeniiber 21,1 mg Trockengewicht;
Mann-Whitney U = 88, p = 0,022; Tab. 8).
Der Energiegehalt unterschied sich nicht sig-
nifikant fiir die beiden Gruppen (U = 106,
p = 0,086). Nach dem 11. Nestlingstag haben
Gewicht und Energiegehalt einer Futterportion
wohl kaum mehr zugenommen. Von diesen
Zahlen (Tab. 8) ausgehend erhielt eine junge
Wasseramsel wihrend ihrer Nestlingszeit im
Schnitt 31,7 g Trockengewicht an Beutetieren,

was 264 g Frischgewicht und 686 kJ ent-
spricht. Mit dieser Futtermenge steigerte sie ibr
Gewicht von 4 auf 52 g.

2.2. Nestlingsnahrung im Vergleich zum Nah-
rungsangebot

Eine detaillierte Beschreibung der Benthos-
fauna der untersuchten Gewésser findet sich in
Breitenmoser-Wiirsten (1994) und Breitenmo-
ser-Wiirsten & Sartori (1995). In der vorliegen-
den Arbeit werden nur die fiir den Vergleich
von Nahrungsangebot und -nutzung wéhrend
der Brutzeit relevanten Daten herangezogen.
Der Vergleich beschriankt sich auf im Wasser
lebenden Entwicklungsstadien, da das Angebot
in der Luft und in der ufernahen Vegetation
nicht erhoben wurde. ’

Bei den Bruten A, D und E bevorzugten
die Wasseramseln Eintagsfliegen fiir die Er-
ndhrung ihrer Nestlinge (Abb. 5; Anhang 1, S.
330), bei den anderen beiden nutzten sie diese
Nahrungskategorie dem Angebot entspre-
chend. Kocherfliegen wurden ebenfalls bei 3
Bruten (A, B, und C) bevorzugt, wihrend in
den anderen beiden keine Auswahl stattfand.
Die Wasseramseln mieden Steinfliegen und
Zweifliigler fast iiberall. Einzig 1986 fiitterten
die beiden untersuchten Paare Steinfliegen ent-
sprechend dem Angebot. Der grosse Anteil an
Zweifliiglern in der Benthosfauna ist fast aus-
schliesslich auf die fiir die Wasseramsel zu
kleinen Chironomidae-Larven zuriickzuftihren.
Nur im hoher gelegenen Revier D sind auch
Simuliidae- und Blepharoceridae-Larven von
Bedeutung (Tab. 9).

Als einzige Familie hatten die kocherlosen
Kocherfliegenlarven Rhyacophilidae in allen
5 Bruten hohe positive Werte fiir den Nah-
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Abb. 5. Vergleich der taxonomischen Zusammensetzung von Nestlingsnahrung und Nahrungsangebot zur Zeit
der Nestlingsaufzucht bei den 5 untersuchten Bruten. Taxonomische Einheiten: E = Ephemeroptera (Eintagsflie-
gen), T = Trichoptera (Kocherfliegen), P = Plecoptera (Steinfliegen), D = Diptera (Zweifliigler), U = Ubrige
(vgl. Tab. 3). +, ++, +++ bedeuten signifikante Bevorzugung der taxonomischen Einheit fiir die Nestlingsnah-
rung gegeniiber dem Angebot, = eine Nutzung entsprechend dem Angebot und —, —, — eine signifikante Mei-
dung. + oder — stehen fiir einen p-Wert von 0,01 < p < 0,05, ++ oder — fiir 0,001 <p < 0,01 und +++ oder —
fiir p < 0,001 (Anhang 1).— Comparison of nestling diet and food supply.
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Tab. 10. Nahrungswahl (Ivlev-Index) fiir die Nestlingsnahrung der fiinf untersuchten Bruten. Positive Zahlen
bedeuten Bevorzugung, negative Meidung der betreffenden Nahrungskategorie und Werte nahe Null eine Nut-
zung entsprechend dem Angebot. Bezeichnung der Bruten wie in Tab. 2. — Dietary preference for nestlings
(Ivlev electivity index).

A B C D E

Trichoptera (Kicherfliegen)

Rhyacophilidae 0,937 0,778 0,952 0,921 0,881

Limnephilidae 0,778 0,667 -0,066 0,358 —0,643
Ephemeroptera (Eintagsfliegen)

Heptageniidae 0,110 0,196 ~-0,200 -1 0,485

Bactidae 0,848 -0,248 0,546 0,560 0,353
Plecoptera (Steinfliegen)

Nemouridae/Leuctridae -0,914 -0,890 -0.875 -0,294 0,333

Perlidae/Perlodidae 0,684 0,905 0,032 0,565 0,966
Diptera (Zweifliigler)

Limoniidae/Tipulidae 0,333 -1 0,627 -1 -1

Blepharoceridae -1 0,333 -1 0,903 -1

Simuliidae/Chironomidae -1 -1 -1 -1 -1

Athericidae -1 0,440

Tab. 11. Vergleich der Grosse (mm) von Nestlingsnahrung und Nahrungsangebot in den 5 untersuchten Revie-
ren. Berticksichtigt sind die am héufigsten auftretenden taxonomischen Einheiten (Eintagsfliegen Baetis und
Rhithrogena, Kocherfliegen Rhyacophila, Zweifliigler Blepharoceridae) sowie die gesamte aus dem Wasser
stammende Nestlingsnahrung, bzw. das gesamte Nahrungsangebot. Bezeichnung der Bruten wie in Tab. 2.
x = Mittelwert, s = Standardabweichung, n = Stichprobenumfang. * Mann-Whitney U-Test. — The size (length)
of the nestling diet compared with the size of the food supply.

Taxonomische Brut Nestlingsnahrung Nahrungsangebot t-Test
Einheit
X S n X s n P
Baetis spp. A 7,3 1,1 53 5,3 2,3 67 <0,001
B 8,6 14 31 3,6 1,9 573 <0,001
C 8.4 1,3 7 6,5 2,0 47 *0,014
D 7,1 1,1 15 3.6 2,2 260 <0,001
E 6,8 1,4 14 2,8 1,6 319 <0,001
Rhithrogena spp. A 10,2 24 19 7,7 3,0 269 <0,001
B 8,8 2,8 74 7,0 2,7 565 <0,001
E 7,1 2,5 7 6,8 1,9 165 *>0,050
Rhyacophila spp. A 203 3,6 42 14,8 5,5 20 <(,001
B 21,7 4,2 37 14,7 7,6 51 <0,001
C 21,9 2,9 19 73 2,1 4 *0,006
D 18,0 0,8 4 8,5 1,3 4 *0,020
E 22,0 1,5 8 14,9 6,2 24 <0,001
Blepharoceridae D 74 0,9 27 54 1,6 92 <0,001
Total A 12,5 6,3 124 6,6 2,7 1878 <0,001
B 11,7 5,6 165 5,6 3,7 1718 <0,001
C 16,3 6,5 42 6,4 3,2 391 <0,001
D 8,7 34 55 5.3 2,1 3669 <0,001
E 11,1 6,5 36 5,7 4,1 1708 <0,001
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Abb. 6. Anzah] im Untersuchungsgebiet vorhandener
Nestlinge im Verlauf der Brutsaison. Dargestellt ist
die Summe iiber die 6 Untersuchungsjahre 1983 -
1988 (166 Bruten). — Number of nestlings in the study

area (total of the years 19831988, 166 broods).

rungswahl-Index (Tab. 10, S. 307). Die Gruppe
der grosseren Steinfliegen (Perlidae, Perlodi-

dae) wurde ebenfalls bevorzugt. Diese waren
aber weder im Angebot noch in der Nestlings-
nahrung hiufig (Tab. 8). Die Werte fiir die an-
deren Familien oder Gruppen unterscheiden
sich von Revier zu Revier. Bei den Eintagsflie-
gen wurden die Baetis-Larven in 4 Revieren
bevorzugt. In der Zweitbrut von 1984 (B)
brachten die Adultvégel im Vergleich zum An-
gebot verhiltnismiéssig wenige dieser Larven
ans Nest. In der Zusammensetzung der Nest-
lingsnahrung war ihr Anteil aber nicht geringer
als in den anderen Revieren. Rhithrogena-Ar-
ten (Heptageniidae) werden mit zunehmender
Meereshohe seltener (Breitenmoser-Wiirsten
& Sartori 1995). Bei den Bruten an der Saane
(A, B, E) spielten sie iiberall eine wichtige Rol-
le. In den beiden hoher gelegenen Revieren
war das Angebot viel spdrlicher, entsprechend
selten tauchten diese Larven in der Nestlings-
nahrung auf. Die Index-Werte fiir die Hepta-
geniidae fallen daher bei C und D negativ aus.
Im Revier D wurden sie, wie schon erwihnt,
durch die Zweifliigler der Familie Blepharoce-
ridae ersetzt.
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Abb. 7. Besiedlungsdichte der Benthosfauna (Ind./m?; Saulen, linke Ordinate) und Anzahl taxonomische Ein-
heiten (Kurve, rechte Ordinate) im Jahresverlauf von April 1983 bis Juli 1984 in der Saane (aus Breitenmoser-
Wiirsten 1994). Der mit Punktraster belegte Teil der Siulen zeigt fiir den Monat August eine Massenvermeh-
rung von Chironomidae, im Oktober und November das Auftreten neuer Generationen bei den Limnephilidae. —
Seasonal variation of the density of the benthic fauna (bars, left ordinate) and the number of taxa (line, right or-
dinate). In August, the upper part of the bar shows a mass development of Chironomidae, in October and No-

vember new generations of Limnephilidae.
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Die verfiitterten Larven waren bei allen 5
Bruten grosser als das Angebot im entspre-
chenden Revier (Tab. 11, S. 307). Wihrend bei
den ans Nest gebrachten Beutetieren im Mittel
nur 2,8 % (0-84 %) <5 mm lang waren,
machte diese Grossenkategorie im Nahrungs-
angebot 49,8 % (30,5-59,7 %) aus. Die Be-
vorzugung von grosseren Larven wird auch bei
Betrachtung der einzelnen taxonomischen Ein-
heiten deutlich. Bei den am haufigsten verfiit-
terten Benthostieren war der Unterschied nur
in einem Fall nicht signifikant (Brut E, Rhi-
throgena).

Die klare Selektion von bestimmten Fami-
lien oder Gattungen und die Bevorzugung von
grosseren Larven ldsst vermuten, dass die
Brutsaison u.a. wegen des sich in diesen Mo-
naten rasch dndernden Nahrungsangebots zeit-
lich eng beschrinkt ist. Tatsichlich erreichte
die Zahl der im Untersuchungsgebiet vorhan-
denen Nestlinge Ende Mai/Juni den Hochst-
stand und fiel Ende Juni bis Mitte Juli rasch auf
ein tieferes Niveau (Abb. 6). Der Anstieg im
Frithjahr war wegen des von Jahr zu Jahr
unterschiedlichen Brutzeitbeginns (Legebe-
ginn 15.3.~14.4.) und der hohenbedingten

Verzégerung (19,1 Tage pro 100 m; Breiten-
moser-Wiirsten 1988) flacher. Wihrend der
6 Untersuchungsjahre 19831988 wurden
13834 Nestlingstage registriert. 70 % davon
fielen in die Zeit vom 10.5. bis 25.6. Der
fritheste Nestling schliipfte 1985 am 5. April,
der spiteste verliess 1984 am 4. August das
Nest.

Die Dichte der Benthosfauna in der Saane
war im Jahresverlauf grossen Schwankungen
unterworfen (Abb. 7). Sie erreichte Spitzen-
werte im Spiatsommer und Herbst. Der Ein-
bruch im September wurde durch ein Hoch-
wasser verursacht, jener im Mirz durch das
fast vollstindige Trockenfallen der Probestelle.
Fiir die Spitze im August war ein Massenauf-
treten von Chironomidae verantwortlich; im
Oktober und November fiihrte die neue Gene-
ration von Limnephilidae zu einer hohen Dich-
te (Punktraster in Abb. 7). Die Abundanz er-
reichte wihrend der Brutzeit nicht hohere Wer-
te als im Herbst und Winter (Mann-Whitney U
= 28, p = 0,711). Am meisten taxonomische
Einheiten fanden sich im November und April.
Im November traten neue Generationen vieler
Arten auf, und im April brachte der steigende

Tab. 12. Dichte (Individuen/m2) der wichtigsten Eintagsfliegenlarven im Jahresverlauf in der Saane von April
1983 bis Juli 1984. Fett gedruckt = Hauptemergenz, kursiv gedruckt = Auftreten von neuen Generationen. —
Annual variation of the density of the most important mayfly species (larvae). fat = main emergence, italic =

new generations.

Baetis Rhithrogena

Monat alpinus melanonyx alpestris degrangei hybrida semicolorata
April 1983 127 153 91 91

Mai 365 381 108 174 153
Juni 210 41 312 32 24 104
Juli 195 660 136 196
August 1352 376 31 63
September 159 53 20 237 20
Oktober 29 541 225 92
November 85 17 11 62
Dezember 254 80 272 48
Januar 1984 174 79 173 134
Februar 67 143 85 93 41
Mirz 12 3 3
April 223 142 112 154 120
Mai 115 163 85 57 127
Juni 715 331 335 15 60 485
Juli 89 620 22 49
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20+ Abb. 8. Korpergrosse und
Biomasse der Benthosfauna in
der Saane im Jahresverlauf
0 — e e ] von April 1983 bis Juli 1984.
A M J J A S O NUD J E M AMJ U a) Mittlere Korpergrosse der
Benthosfauna in der Saane
(aus Breitenmoser-Wiirsten
1994); b) prozentualer Anteil
5 - = - 15 der fiir die Nestlingsnahrung
mg | C Biomasse flr a Rhithrogena mg relevante Grosse aufweisen-
n Baetis den Benthostiere der Gattun-
4 gen Rhyvacophila (Kécherflie-
gen), Rhithrogena und Baetis
L 10 (Eintagsﬂie_gen). Im Mérz
q 1984 war die Probestelle bei-

nahe ausgetrocknet, und es
waren kaum noch Benthostie-
re vorhanden (Breitenmoser-
2 Wiirsten 1994); ¢) mittlere
- (05 Biomasse von Larven der Gat-
tungen Rhithrogena (linke Or-
1 - dinate) und Baetis (rechte Or-
dinate) im Jahresverlauf. —
Seasonal variation of body
size (a and b) and biomass (c)
0 LA A A S N N S HE B B BN B 00 of the benthic fauna of the
AM J J A S ONDJ F MAMUJI J Saane river.




94,1997

CH. BREITENMOSER-WURSTEN, Nestlingsnahrung der Wasseramsel 311

Wasserabfluss die Tiere wieder zuriick an die
vorher ausgetrocknete Probestelle.

Die Korpergrosse sowohl der Benthosfauna
insgesamt als auch der wichtigsten Beutetier-
gattungen (Rhyacophila, Rhithrogena und Bae-
tis) zeigte 1983/84 in der Saane ein deutliches
saisonales Muster (Abb. 8a, b): maximale Wer-
te in den Friihlings- und Sommermonaten und
minimale Werte im Herbst und Winter. Fiir die
drei Gattungen ist nicht die absolute Grosse
dargestellt, sondern der relative Anteil der fiir
die Nestlingsnahrung die Mindestgrosse auf-
weisenden Larven. Fiir die Kocherfligenlarven
Rhyacophila liegt diese Schwelle bei 15, fiir
die beiden Eintagsfliegengattungen bei 5 mm.
Der steile Abfall von Juni/Juli zu August 1983
und von Mai zu Juni/Juli 1984 deuten auf eine
Nahrungsverknappung am Ende der Brutzeit
hin. Dass das Nahrungsangebot auch ein limi-
tierender Faktor fiir die Brutzeit ist, wird be-
sonders deutlich beim Vergleich der Grosse
der Benthostiere von Mai und Juli 1984: Im
Mai hatten 69,5 % der Larven in der Saane
die fiir die Nestlingsnahrung relevante Grosse
(>5 mm), im Juli waren es nur noch 32,2 %.

Da eng mit der Grosse gekoppelt, zeigte
auch die Biomasse der Benthostiere ein deut-
liches jahreszeitliches Muster. Sie erreichte
wihrend der Brutzeit (April-August) hohere
Werte als im Herbst und Winter (September—
Mirz; 4,0 g Trockengewicht/m? gegeniiber
1,7 ¢ TG/m?, n = 16, Mann-Whitney U = 57,
p = 0,007). Begegneten die Wasseramseln in
der Saane wihrend der Brutperioden 1983 und
1984 Beutetieren, die eine mittlere Biomasse
von 1,5 mg Trockengewicht hatten, waren es in
den Herbst- und Wintermonaten nur 0,5 mg
(U =57, p =0,009). Dies galt auch fiir die fiir
die frisch geschliipften Nestlinge entscheiden-
den Eintagsfliegenlarven von Rhithrogena und
Baetis (Abb. 8¢). Das durchschnittliche Indivi-
dualgewicht der beiden Gattungen war 1983
im Juni/Juli und 1984 im April/Mai am gros-
sten. Mit Ausnahme von B. alpinus sind alle
Arten der beiden Gattungen univoltin (eine
Generation/Jahr; Breitenmoser-Wiirsten & Sar-
tori 1995). Reife Larven waren 1983/84 von
April bis Oktober vorhanden, das Schwerge-
wicht lag jedoch in den Monaten April bis Juli
(Tab. 12, S. 309). Von den hdufigsten Arten

hatte nur B. melanonyx die Hauptemergenz von
August bis Oktober. Rh. degrangei und Rh. hy-
brida fehlten im Juli bereits vollstindig. Die
Zeit der Nestlingsentwicklung fallt also in eine
Periode, wo am meisten grosse, reife Eintags-
fliegenlarven vorhanden sind.

2.3. Nestlingsentwicklung

Von 1984 bis 1988 konnten neben vielen Ein-
zelwigungen 35 Bruten aus 16 Revieren vom
Schlipfen der Jungen bis zum 10.—12. Lebens-
tag tiglich in den Abendstunden gewogen wer-
den (Tab. 13, S. 312; Abb. 1).

Wasseramselnestlinge wogen an ihrem er-
sten Lebenstag 2,9-5,0 g M;n = 4,0 g). Die
Gewichtsentwicklung verlief zwischen dem
4. und 14. Lebenstag exponentiell und erreich-
te um den 15. Lebenstag das Ausfliegegewicht
(Abb. 9, S. 313). Die Gewichtszunahme folgt
der Gleichung y = -0,351 + 1,283x — 0,082 x?
(12 = 0,962, p < 0,001) und war in den Tagen
7-9 am grossten. Um den 14. Tag hatten die
jungen Wasseramseln bereits etwa 90 % des
Adultgewichts (Mg = 52,9 + 2,3 g fiir ? und M5
= 62,1 = 3,8 g fiir &) erreicht. Ein Nestling
wog kurz vor dem Verlassen des Nests am 22.
Tag 52,5 g. In Thiiringen betrug das Ausfliege-
gewicht von 9 Nestlingen 51,5 g (45,4-58,4 g;
Gorner 1981). Beim Verlassen des Nests ist die
Gewichtsentwicklung noch nicht abgeschlos-
sen. Mehrjihrige Wasseramseln waren in bis-
herigen Untersuchungen 0,7-1,5 g schwerer
als einjdhrige Vogel (u.a. Rockenbauch 1985,
Schmid & Spitznage! 1985).

Als Mass fiir die Gefiederentwicklung diente
das Wachstum der 9. Handschwinge (HS 9).
Am 5. Nestlingstag mass HS 9 bei 54 % der
Nestlinge <0,5 mm. Diese Jungvogel hatten
ein mittleres Gewicht von 16,9 + 2.0 g (11 bis
22 g, n = 61). Nestlinge, bei denen HS 9 noch
nicht messbar war, wogen im Mittel 1,4 g
weniger (15,5 = 2,3 g, 10,3 bis 20,5 g, n = 52;
Student-t = 3,225, p = 0,002). Die Lédnge von
HS 9 nahm anschliessend tdglich um durch-
schnittlich 3,0 mm zu. Die exponentielle
Wachstumsphase ist bis zum 15. Tag noch
nicht abgeschlossen (Abb. 9), so dass hier kei-
ne Wachstumskurve beschrieben werden kann.
Der Zusammenhang von Schwingenldnge und
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Tab. 13. Wachstumsparameter von 35 untersuchten Wasseramselbruten im Saanenland 1984—1988. E = An-
zahl Eier, B = Brutgrosse; 1, 2 und e = Erst-, Zweit- und Ersatzbrut: S = Schliipftag (= Tag 1). k = Wachstum-
skonstante, Gp,,, = maximale Wachstumsrate, T1q_gq = Zeitintervall fiir das Wachstum von 10 auf 90 % des
Asymptotengewichts, Gg und Gy = mittleres Gewicht am 8. und 10. Nestlingstag. Fiir die Abkiirzung der
Biche und Lage der Reviere siehe Abb. 1. — Paramters of nestling development. S = hatching date, k = growth
rate, G, = maximum growth rate, T _ g9 = time needed to grow from 10 to 90 % of the adult weighr, Ggand
G = weight on day 8 and 10, respectively.

Jahr  Bach Revier E/B Brut S k Gjax Tio_gg Gg Gip
1984 Chalberhonibach C5 5/5 1 11.5. 0,281 4,04 15,63 22,00 30,88
Louibach L3 5/5 1 6.5. 0,352 5,06 12,48 30,40 39,80
Louibach L3 4/4 2 27.6. 0,383 5,51 11,47 33,25 41,75
Louibach L4 4/3 1 9.5. 0,374 5,38 11,74 34,00 41,67
Louibach L4 4/4 2 1.7. 0,344 4,95 12,77 30,50 38,50
Saane S4 5/4 1 3.5. 0,373 5,36 11,78 31,50 43,00
Saane S4 4/4 2 25.6. 0,344 495 12,77 29,13 38,25
Saane S7 4/4 e 24.5. 0,311 4.47 14,12 25,88 34,37
Saane S8 5/4 1 3.5. 0,334 4,80 13,15 27,88 37,63
Saane S8 4/3 2 24.6. 0,353 5,07 12,44 32,00 38,50
1985 Saane S7 5/5 1 21.4. 0,386 5,55 11,38 - 42,37
Saane S4 5/4 1 11.5. 0,332 4,77 13,23 - 37,50
1986 Meielsgrundbach M2 5/4 1 21.6. 0,322 4,63 13,64 26,63 35,25
Saane S8 5/3 1 4.5. 0,325 4,67 13,51 - -
Saane S8 5/4 2 20.6. 0,388 5,58 11,32 34,00 43,87
Saane S7 5/5 e 19.5 0,337 4,84 13,03 - -
Turbach T5 5/5 1 14.5. 0,320 4,60 13,73 - 37,67
Turbach T5 6/5 e 22.6. 0,330 474 13,31 28,50 35,75
1987 Chalberhénibach  C7 5/5 1 18.5. 0,350 5,03 12,55 29,80 39,90
Louibach L5 5/5 1 13.5. 0,368 5,29 11,94 32,20 -
Louibach L6 6/5 1 29.5. 0,356 5,12 12,34 31,00 -
Louibach L7 5/5 1 16.5. 0,337 4,84 13,03 29.00 38,00
Saane S8 5/3 1 28.5. 0,402 5,78 10,93 35,33 48725
Saane S7 5/5 1 26.5. 0,338 4,86 12,99 28,30 37,90
Saane S10 6/6 1 27.5. 0,343 4,93 12,81 30,08 37,17
Saane S12 4/4 1 23.5. 0,354 5,09 12,41 30,25 40,50
1988 Chalberhonibach  C3 5/4 1 15.5. 0,394 5,64 11,15 34,50 45,13
Chalberhtnibach  C7 52 1 1.5. 0,365 5,25 12,03 32,75 40,25
Kauflisbach K1 5/4 1 21.5. 0,368 5,29 11,94 31,75 41,25
Meielsgrundbach M2 5/5 1 9.6. 0,350 5,03 12,55 29,60 -
Saane S8 5/5 1 23.4 0,295 4,24 14,89 2420 32,50
Saane S7 5/5 1 26.4. 0,300 4,31 14,64 2420 31,90
Saane Si0 6/6 1 22.5. 0,341 4,90 12,88 29,25 38,33
Saane S12 5/5 1 20.5. 0,360 5,18 12,20 31,50 40,30
Turbach T3 5/5 1 19.5. 0,339 4,87 12,96 30,94 36,13

Gewicht ist im Verlauf der Nestlingsentwick-
lung nicht wie bei Adultvdgeln linear (Glutz
von Blotzheim & Bauer 1985, Ormerod et al.
1986a), sondern von der Formy = a - xb (y =
HS 9, x = Gewicht, a = 0,001, b = 2,564, 12 =
0,889, p < 0,001). Das Adultgewicht wird ra-
scher erreicht als die endgiiltige Federlinge.

In 27 der 35 gewogenen Bruten schliipfte
der jiingste Nestling mit einer Verzdgerung
von 1 Tag. Die Nesthikchen entwickelten sich
im folgenden weniger gut als ihre Nestge-
schwister (Tab. 14, S. 314). Vier der unter-
suchten Bruten erlitten Teilverluste, bei denen
in allen Fillen das Nesthikchen betroffen war.
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Alle diese 4 Nester enthielten 5 Junge (C5
1984, 1.6 1987, T3 und K1 1988; Tab. 13).

Die Brutgrosse hatte keinen Einfluss auf die
Wachstumskonstante k (Kruskal-Wallis H =
3917, p = 0,417, FG = 4; Tab. 14). Die Varia-
bilitdt bei Bruten mit gleicher Nestlingszahl
war gross (Tab. 13). Die meteorologischen Be-
dingungen und die Wasserfithrung der Biche
waren von Jahr zu Jahr und im Verlauf der
Brutsaison grossen Schwankungen unterwor-
fen (Tab. 1, Abb. 10, S. 316/317). Beides kann
die Nestlingsentwicklung nachhaltig beeinflus-
sen (vgl. Kap. 2.4). So ist es nicht erstaunlich,
dass Bruten mit gleicher Jungenzah! innerhalb
eines Jahres z.T. sehr unterschiedliche k-Werte
aufwiesen (Tab. 15, S. 315). Die Bedingungen
anderten sich offenbar auch entlang der Saane
von Revier zu Revier. In 3 von 4 Jahren waren
die Wachstumskonstanten der untersuchten
Bruten verschieden. Die Reviere am Louibach
waren untereinander beziiglich Bachstruktur
(Verhiltnisse bei Hochwasser) und Nahrungs-
bedingungen vermutlich dhnlicher. Mindestens
waren keine Unterschiede zwischen den Bru-

ten festzustellen. In den beiden Revieren S7
und S8 konnte die Gewichtszunahme der Jun-
gen in 5 bzw. 4 Jahren gemessen werden. Die
Bruten haben sich sehr unterschiedlich ent-
wickelt (Tab. 13, Tab. 15), aber auch hier hatte
die Brutgrosse keinen Einfluss (S8 Kruskal-
Wallis H=2,143, p = 0,343, FG = 2; S7 Mann
Whitney U = 1, p = 0,480).

In 21 der 35 untersuchten Nester entsprach
die Brutgrosse der Gelegegrosse, wihrend die
andern 1-2 taube Eier enthielten. In einem
Nest (Revier C7, 1988; Tab. 13) lebten nach
wenigen Tagen nur noch 2 von urspriinglich
5 Jungen. In Nestern mit einer gegeniiber der
Gelegegrosse reduzierten Nestlingszahl nah-
men die Jungen rascher an Gewicht zu als in
den Bruten mit 100 % Schliipferfolg (Tab. 14).

Die Jahreszeit hatte auf die Wachstumskon-
stante k keinen Einfluss (12 = 0,162, p = 0,352,
n = 35). Spiter geborene Junge unterschieden
sich im Alter von 10 Tagen nicht von frither
geschliipften Nestlingen (2 = 0,099, p = 0,604,
n=30; Tab. 13).
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Tab. 14. Wachstumskonstante k, maximale Wachstumsrate G, Zeitintervall Ty4_gq fiir das Wachsum von
10 auf 90 % des Asymptotengewichts und Brutgrosse B von 35 nach verschiedenen Kriterien ausgewerteten
Wasseramselbruten im Saanenland 1984 —1988. x = Mittelwert, s = Standardabweichung, n = Anzahl bertick-
sichtigter Bruten, bzw. Nestlinge. Mit dem gleichen Grossbuchstaben gekennzeichnete k-Werte unterscheiden
sich signifikant (Mann-Whitney U-Test, alle p < 0,05). 4von urspriinglich 5 Nestlingen starben 3. — Parameters
of nestling development in relation to brood size, brood type, river, year, order of hatching and relationship
clutch size/brood size. Values with the same letter differ significantly.

n k Gmax TIO—QO B
X S X S X s X s
Brutgrisse
(5)22 1 0,365 5,247 12,03
3 4 0,364 0,033 5,23 0,47 12,13 1,10
4 12 0,354 0,027 5,66 0,09 12,48 0,96
5 16 0,337 0,028 4,85 0,40 13,10 1,13
6 2 0,342 0,001 4,96 0,02 12,84 0,05
Bruttyp
1. Brut 27 0,347 0,029 4,98 0,41 12,76 1,10 4,48 0,94
2. Brut 5 0.362A 0,021 5,21 0,31 12,14 0,71 3,80 0,45
Ersatzbrut 2 0,326A 0,013 4,69 0,19 13,49 0,57 4,67 0,58
Bach
Saane 18 0,345 0,029 4,96 0,42 12,80 1,08 4,39 0,92
Louibach 7 0,359B 0.017 5,16 0,24 12,25 0,55 443 0,79
Chalberhonib. 4 0,348 0,048 4,99 0,69 12,84 1,95 4,00 1,41
Turbach 3 0,330B 0,010 4,74 0,14 13,33 0,39 5,00 0,00
Meielsgrundb. 2 0,336 0,020 4,83 0,28 13,09 0,77 4,50 0,71
Kauflisbach 1 0,368 5,29 11,94 4,00
Jahr
1984 10 0,345 0,031 4,96 0,44 12,83 1,25 4,00 0,67
1985 2 0,359 0,038 5,16 0,55 12,30 1,31 4,50 0,71
1986 6 0,337 0,026 4,84 0,37 13,09 0,90 4,33 0,86
1987 8 0,356 0,021 5,12 0,31 12,37 0,69 4,75 0,89
1988 9 0,346 0,032 497 0,46 12,80 1,24 4,56 1,13
Nesthdkchen
NH 27 0,328D 0,036 4,71 0,52 13,58 1,59
Geschwister 80 0,345D 0,031 4,96 0.45 12,85 1,21
Eier/Nestlinge
=1 21 0,340E 0,027 4,88 0,38 13,01 1,07 4,86 0,57
> 1 14 0,358E  0.027 5,15 0,38 12,32 0,91 3,71 0,83

2.4. Die Nestlingsentwicklung in Abhéingigkeit
vom Nahrungsangebot

Die qualitative Zusammensetzung und entspre-
chend der Energiegehalt der Nestlingsnahrung
beeinflussten die Jungenentwicklung. Die un-
tersuchten Bruten D und E entlang von Saane
(Revier S8) und Meielsgrundbach (Revier M2)
wurden im Juni 1986 gleichzeitig grossgezo-
gen und enthielten beide 4 Junge (Tab. 13).

Sowohl das Nahrungsangebot (taxonomische
Zusammensetzung) als auch die Nahrungsnut-
zung war in den beiden Revieren unterschied-
lich (Tab. 9). Die Dichte der Benthostiere und
die Biomasse erreichten bei M2 hshere Werte
als bei S8. Betrachten wir aber nur das Ange-
bot an Biomasse der fiir die Nestlingsnahrung
der Wasseramsel relevanten Benthostiere, so
waren bei S8 2,6 g Trockengewicht/m? vor
handen, bei M2 jedoch nur 1,6 g/m? Die
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Jungen im Revier M2 erhielten zudem anstelle
der energiereicheren Eintagsfliegen vor allem
energetisch weniger giinstige Zweifliigler (Ble-
pharoceridae, Athericidae; Tab. 3, Tab. 7). Die
Jungen im Revier S8 entwickelten sich den
besseren Bedingungen entsprechend rascher
als jene im Revier M2 (Mann-Whitney U = 0,
p = 0,020; Tab. 13). Am 11. Tag waren sie im
Mittel bereits 9,3 g schwerer (48,3 g gegeniiber
39 g).

Der Anteil Eintagsfliegen an der Nestlings-
nahrung beeinflusste das Wachstum der Jun-
gen in den fiinf untersuchten Bruten A~ E posi-
tiv. Je hoher dieser Anteil war, desto gréssere
k-Werte stellten sich ein (Spearman r, = 1,00,
p < 0,01). Entsprechend entscheidend war das
Angebot an dieser Insektenordnung. Je grisser
die Gesamtdichte der Eintagsfliegenlarven (E;)
als auch die Dichte von >5 mm langen Ein-
tagsfliegenlarven (Es) war, desto rascher ver-
lief das Wachstum der Jungen (r, = 0,68, bzw.
r, = 0,63, beide p < 0,025, n = 11; Tab. 16). Die
Gesamtabundanz der Benthostiere (T)) hatte
keinen Einfluss auf die Entwicklung der Was-

Tab. 15. Vergleich der Entwicklung von Wasseram-
selnestlingen (Wachstumskonstante k) unter verschie-
denen Kriterien. n = Anzahl beriicksichtigter Bruten
(=23), H = Kruskal-Wallis Testgrosse, p = Irrtums-
wahrscheinlichkeit. n.s. = nicht signifikant verschie-
den. — Comparison of nestling development in rela-
tion to brood size, year and territory.

Kriterien Jahr n H P

gleiche Brutgrosse
im gleichen Jahr

Brutgrosse 4 1984 6 11,843 0,037
5 1986 3 0,781 n.s.
5 1987 5 5,445 n.s.
5 1988 5 17,214 0,002
Bruten am gleichen Bach
im gleichen Jahr
Reviere Saane 1984 5 7,569 ILS.
1986 3 7,503 0,023
1987 4 8,490 0,037
1988 4 14,229 0,003
Reviere Louibach 1984 4 5,344 ns.
1987 3 2,540 n.s.
alle Bruten eines Reviers
(verschiedene Jahre)
Revier S7 16,068 0,003
Revier S8 6 16,995 0,005

Tab. 16. Nahrungsangebot und Nestlingsentwicklung von Wasseramseln im Saanenland 1984 —1988. Fiir das
Nahrungsangebot ist die Besiedlungsdichte der Benthostiere insgesamt (Ty), die fiir die Nestlingsnahrung rele-
vante Dichte (NNRy), die Dichte der Eintagsfliegenlarven (E;), das Angebot an >5 mm langen Eintagsfliegen-
larven (Es), die gesamte Biomasse (Tp), die fiir die Nestlingsnahrung relevante Biomasse (NNRp) und das Bio-
massenangebot der Eintagsfliegen (Eg) angegeben. Fiir die Nestlingsentwicklung stehen die Wachstumskon-
stante k und das Gewicht am 8. Nestlingstag (Gg). “Die Nestlinge dieser Brut waren am 12. Tag alle tot. — Food
supply (density and biomass) and nestling development. T = total, NNR = relevant for the nestling diet, E =

mayflies; Indices I = Individuals, 5 = > 5 mm long, B = Biomass.
Nahrungsangebot Nestlinge
Dichte (I/'m?) Biomasse (g TG/m?)
Revier  Brut Jahr T; NNR; E; Es Ty NNRg Eg k Gg
S8 A 1984 3469 675 616 424 2,54 1,48 1,24 0,334 27,88
S8 B 1984 3362 2569 2101 953 3,16 2,99 2,22 0,353 38,50
Cs C 1984 967 400 151 74 1,09 0,75 0,16 0,281 22,00
M2 D 1986 7018 1188 639 133 3,56 1,62 0,16 0,322 26,63
S8 E 1986 3681 1609 1040 321 3,23 2,57 0,60 0,388 34,00
S8 1988 3186 732 573 370 3,05 1,43 0,81 0,295 24,20
S7 1988 3186 732 573 370 3,05 1,43 0,81 0,300 24,20
Cs 1988 2691 1445 934 460 4,62 3,01 0,72 0,394 34,50
T3 1988 6294 5684 5202 1236 3,92 3,13 2,83 0339 3094
L5 1988 793 722 650 273 0,73 0,68 0,66 0,171 12,882
M2 1988 6546 4614 3489 428 3,31 2,52 1,08 0350 29,60
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Abb. 10. Wasserstand, Lufttemperatur und Niederschldge im Verlauf der Brutsaison der Jahre 1984 und
1986 -1988. Ausgezogene Linie = Pegel der Saane bei Saanen (cm; linke Ordinate), gestrichelte Linie = Verlauf
der Lufttemperatur (°C, Tagesminimum; rechte obere Ordinate) und Séulen = Niederschldge (mm; hell: < 10
mm/Tag; dunkel: 2 10 mm/Tag; rechte untere Ordinate). Mit horizontalen Strichen sind die Bruten gekenn-
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APRIL MAI JUNI

zeichnet, bei denen die Nestlinge gewogen wurden. Linge des Strichs = Dauer der Messungen in Tagen. Fiir die
Lage der Reviere vgl. Abb. 1. — Water level of the Saane river (cm, left ordinate), air temperature (°C, daily mi-
nimum, right upper ordinate) and rainfall (mm, right lower ordinate; open bars: < 10 mm/day; black bars: 2 10
mm/day). Horizontal lines indicate the time span when nestlings were weighed.



318 CH. BREITENMOSER- WURSTEN, Nestlingsnahrung der Wasseramsel

Orn. Beob.

0.45
Kk
° [ ]
035 -
025 |
- y = 0259 + 0.087x
. 2= 0676, p = 0004 n = 10
0.18 T T T

0 1 pd 3 4
Biomasse (mg TG/m2)

Abb. 11. Nestlingsentwicklung (Wachstumskonstante
k) in Abhéngigkeit vom Nahrungsangebot (Biomasse,
mg Trockengewicht/m?). Fiir das Angebot wurde nur
die fiir die Nestlingsnahrung relevante Biomasse
beriicksichtigt (NNRg, vgl. Tab. 16). Der Punkt mit
dem Kreuz steht fiir eine Brut im Revier L5 1987, wo
alle Jungen verhungert sind. Dieser Wert wurde von
der Berechnung der Regressionsgleichung ausge-
schlossen. — Nestling development in relation to the
food supply. Only the biomass relevant for the nest-
ling diet (NNRy in Tab. 16) was considered. The dot
with the cross was excluded for the calculation of the
regression equation, as the nestlings all died.

seramseljungen (r, = 0,30, p > 0,05), wohl aber
die Dichte der fiir die Nestlingsnahrung ent-
scheidenden taxonomischen Einheiten (NNRy;
1, = 0,71, p < 0,01). Beim Biomasse-Angebot
waren sowohl der Gesamtwert (Tg) als auch
die fiir die Nestlingsnahrung relevante Quan-
titdt (NNRp) von Bedeutung (fiir Tg: 1, = 0,78,
p < 0,005, fiir NNRp sieche Abb. 11).

Neben dem quantitativen und qualitativen
Angebot ist die Erreichbarkeit der Nahrung
entscheidend fiir die Aufzucht der Jungen. Die
Brutperiode fidllt in die Zeit von Schnee-
schmelze und hiufig ergiebigen Regenfillen
(Breitenmoser-Wiirsten 1994). Die Biache wei-
sen in dieser Phase hohe Wasserstandsschwan-
kungen auf in Abhéingigkeit von Niederschlag
und Temperatur (Abb. 10). Durch das Anstei-
gen der Biche fliesst das Wasser schneller und

wird triib. Zudem verschwinden die in der
Bachmitte von der Wasseramsel haufig aufge-
suchte Jagdwarten. Solch erschwerte Bedin-
gungen beeintrachtigten das Wachstum der
Nestlinge entlang der Saane in den Jahren
19841988 (Abb. 12). Entscheidend war nicht
der absolute Pegelwert, sondern die Anzahl
Tage mit Wasserstand >80 cm. Wie wichtig
der Wasserstand fiir die Entwicklung der Jun-
gen ist, zeigt eine multivariate Analyse, mit
welcher der Einfluss von Umweltfaktoren auf
das Wachstum der Nestlinge gepriift wurde. In
die Analyse mit einbezogen werden konnten
Niederschlag, Temperatur (Tagesminimum),
Jahreszeit, mittlerer Wasserstand und die An-
zahl Tage mit Wassertiefe >80 cm. Nach
Riickwiirtselimination stellte sich nur die An-
zahl Tage mit Wassertiefe > 80 cm als signifi-
kant heraus (F = 6,597, p = 0,022).

Die Erreichbarkeit der Nahrung und damit
die Entwicklung der Wasseramseljungen kann
auch durch anthropogene Stérungen der Bi-
che und damit der Benthosfauna beeintrichtigt

0.40
k s
[ ]
035
030 ~ .
[ ]

y = 0.359 - 0.006x

r2=0320.p=0022.n= 16
025 i T T i T l

0 2 4 6 8 10
Anzahl Tage mit Pegel > 80 cm

Abb. 12. Nestlingsentwicklung (Wachstumskonstante
k) in Abhéngigkeit vom Wasserstand. Fiir den Pegel
wurden die Anzahl Tage mit Bachtiefe >80 cm
beriicksichtigt. Dargestellt sind nur Werte aus Revie-
ren entlang der Saane. — Nestling development in rela-
tion to the number of days where the river was deeper
than 80 cm. Only broods along the Saane river were
considered.
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werden. 1984 haben Holzarbeiter im Revier C5
(Abb. 1) wahrend der Nestlingszeit Baumstam-
me durch den Bach hindurch abtransportiert.
Die Bachdurchquerung fand am oberen Rand
des untersuchten Reviers und 100 m oberhalb
des Neststandortes statt. Die permanente Sto-
rung des Bachbettes auf einer Lange von rund
50 m hat zu vermehrten Gerdllverschiebun-
gen und dadurch zum Aufwirbeln und Verdrif-
ten der Benthostiere gefiihrt. Wegen des ver-
minderten Nahrungsangebotes und der er-
schwerten Erreichbarkeit nahmen die Nestlin-
ge nur langsam an Gewicht zu (Tab. 16). Das
Nesthdkchen blieb in seiner Entwicklung zu-
riick und fehlte am 11. Tag. 1988 wurde im
glechen Revier eine Brut unter ungestérten Be-
dingungen grossgezogen. Die Nestlinge waren
am 8. Tag im Mittel um 12,5 g schwerer als
1984 (Tab. 16).

1988 wurden in einem Zufluss des Loui-
bachs oberhalb Lauenen wihrend der Brutzeit
der Wasseramsel Bachverbauungen durchge-
fiilhrt. Wegen des schiefrigen Untergrundes
hatten die Arbeiten im Bachbett eine erhohte
Geschiebefiihrung und eine starke dunkle Trii-
bung des Louibachs auf der ganzen Linge zur
Folge. Das Nahrungsangebot war entsprechend
verarmt (siche Kap. 2.5.). Dies hatte den To-
talausfall aller Bruten entlang dieses Baches
zur Folge. Im Revier L5 zum Beispiel lag das

Taxonomische Einheiten

Nesthikchen am 10. Tag tot im Nest, die ande-
ren Jungen starben am 11. und 12. Tag. Der
Louibach fiihrte an 10 dieser 12 Tage Hoch-
wasser (Abb. 10), was den Jagderfolg der El-
tern zusétzlich verminderte. Bei weiteren Brut-
paaren kam es gar nie zur Eiablage, oder die
Gelege wurden aufgegeben. Die Reviere waren
dann nach kurzer Zeit verwaist. 1984 und 1987
hingegen entwickelten sich die Jungen entlang
des Louibachs normal (Tab. 13).

Die beiden Beispiele aus den Revieren C5
und L5 zeigen, dass Verbauungsarbeiten an
Fliessgewissern und Beeintrachtigungen des
Bachbettes wihrend der Brutzeit der Wasser-
amsel vermieden werden sollten.

2.5. Wo liegt die Grenze fiir eine erfolgreiche Re-
produktion?

Zwei Situationen zeigen die minimalen Anfor-
derungen beziiglich des Nahrungsangebotes
fiir eine erfolgreiche Jungenaufzucht: einer-
seits der Vergleich von Gewisserstrecken, die
von der Wasseramsel besiedelt waren, mit
Bachstrecken, wo sie fehite, und andererseits
die Betrachtung von Revieren, wo die Nestlin-
ge nicht iiberlebten oder wo die Eltern Proble-
me hatten, eine Brut aufzuziehen.

Fiir den ersten Fall werden die Benthosun-
tersuchungen an 10 gleichzeitig bearbeiteten
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Tab. 17. Angaben zur Benthosfauna an 10 Probestel-
len im Juni/Juli 1988. 6 Stationen befanden sich an
Bachstrecken, wo die Wasseramsel 1988 erfolgreich
briitete und 4 an Gewisserabschnitten, die entweder
von der Wasseramsel nicht besiedelt waren oder wo
die Brut verloren ging. Fiir die Lage der Probestellen
vgl. Abb. 1. - Density, length and biomass of benthic
invertebrates at 10 sampling stations. 6 stations were
successfully occupied by Dippers, 4 were not occu-
pied.

Probe- Dichte Korperldnge Biomasse
stelle (Ind./m2)  (mm) (g TG/m?)
erfolgreich besiedelt

SA 1900 7.52+£4,19 3,99

TU 6294 4,68 £1,94 392

CH 9504 526x2,12 6,90

ME 6546 4,42 +1,82 3,31

TG 5131 7.09+2,18 6,37

AR 4929 5,96 £3,58 5,88
nicht erfolgreich besiedelt

LB 793 5,60+231 0,73

TS 2737 3,26x2,04 1,07

SG 1372 5,25+256 1,09

GR 2732 3,77 £ 1,66 0,73

Stationen (6 von der Wasseramsel besiedelt,
4 nicht oder nicht erfolgreich besiedelt) vom
Sommer 1988 herangezogen (Breitenmoser-
Wiirsten 1994). Die beiden Gruppen unter-
schieden sich deutlich. Von Wasseramseln be-
siedelte Bachstrecken wiesen eine héhere taxo-
nomische Diversitédt des Benthos auf (Abb. 13,
S. 319). An den besetzten Gewisserabschnitten
konnten in den Einzelproben im Mittel 20,8
taxonomische Einheiten gefunden werden, an
den nicht erfolgreich besiedelten nur 13,2
(Mann-Whitney U = 261,5, p < 0,001). Zudem
waren die Werte fiir Dichte (U = 22, p = 0,03),
mittlere Korperldnge der Benthostiere (Stu-
dent-t = 23,8, p < 0,001) und Biomasse an den
von Wasseramseln bewohnten Bachabschnit-
ten hoher (U = 24, p = 0,01; Tab. 17).

Bei der Biomasse besteht zwischen den
beiden Gruppen ein so grosser Unterschied
(Tab. 17), dass aus diesen Daten keine mini-
male Anforderung fiir eine erfolgreiche Jun-
genaufzucht formuliert werden kann. Betrach-
ten wir aber Abb. 11 unter diesem Aspekt, so
zeigt sich, dass mindestens 2,5 g TG/m? zur
Verfiigung stehen miissen. Die beiden Bruten

mit tieferen Werten (C5 1984 und L5 1988)
waren entweder tiberhaupt nicht oder nur teil-
weise erfolgreich. Bei Berticksichtigung nur
der fiir die Nestlingsnahrung relevanten Bio-
masse liegt der Grenzwert bei ungefihr 1 g
TG/m? (Abb. 11, Tab. 16).

3. Diskussion
3.1. Die Zusammensetzung der Nestlingsnahrung

Untersuchungen zur Nestlingsnahrung von
Wasseramseln wurden auf den Britischen In-
seln (Shaw 1979a, Ormerod 1985a, 1985b, Or-
merod & Perry 1985, Ormerod et al. 1985, Or-
merod & Tyler 1991a), in Norwegen (Ormerod
et al. 1987), in Osthessen (Fulda/Rhon, Jost
1975) und in Nordwiirttemberg und Siidbaden
(Spitznagel 1997) in Deutschland sowie in der
Schweiz in der Nihe von Ziirich (Hilty 1993)
durchgefiihrt. Entsprechende Daten aus dem
Alpenraum fehlten bisher.

Die auf Kotanalysen basierenden Untersu-
chungen von den Britischen Inseln, aus Norwe-
gen und Deutschland (A—G in Abb. 14) wie-
sen einen hoheren Anteil an Kocherfliegen auf
als die mit Halsringproben erhobenen Daten
aus Deutschland und der Schweiz (I-K in
Abb. 14; Mann-Whitney U=18,p=0,017,n=
10), bei denen die weichhautigeren Eintagsflie-
gen wichtiger waren (U =1, p = 0,030, n = 10).
Bei der Betrachtung der Biomassenanteile der
Insektenordnungen an der Nestlingsnahrung
zeigt sich eine gute Ubereinstimmung der bei-
den Halsringprobenuntersuchungen H (Eng-
land) und K (Saanenland). Bei beiden machten
die Kocherfliegen weniger (U = 10, p = 0,05)
und die FEintagsfliegen zusammen mit den
Steinfliegen mehr aus als bei den iibrigen Ge-
bieten (U = 0, p = 0,05). Auffillig ist der gros-
se Anteil der Kategorie «Ubrige» bei B und
E. In beiden Fillen handelte es sich vor allem
um Fische. Dieser Anteil ist aber sicher iiber-
schiitzt. Aus der Anwesenheit von Fischkno-
chen im Kot wurde auf die Aufnahme eines
ganzen Fisches geschlossen (Ormerod 1985a,
Ormerod et al. 1985). Fische diirften aber je-
weils auf mehrere Nestlinge verteilt (Breiten-
moser-Wiirsten 1997) und die unverdaulichen
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Abb. 14. Taxonomische Zu-
sammensetzung der Nestlings-
nahrung in verschiedenen Un-
tersuchungsgebieten Europas
nach Untersuchungen von
Kotballen (A-G) und aufgrund
von Halsringproben (H-K). A
Nordwest Irland (Ormerod &
Perry 1985), B Wales (Orme- 20
rod et al. 1985), C Mid-Wales
(Ormerod 1985b), D Upland

Wales (5-10 Tage alte Nest-

linge entlang nicht versauerter o0
Gewisser; Ormerod & Tyler ’
1991a), E Lancashire (Orme-
rod 1985a), F Siidwest Norwe-
gen (Ormerod et al. 1987), G
Nordwiirttemberg und Stidba-
den, Deutschland (Spitznagel
1997), H England (Shaw s
1979a), I Osthessen, Deutsch- %
land (Jost 1975), J Sihl,
Schweiz (Hilty 1993) und K
vorliegende Untersuchung aus
dem Saanenland. Fiir H fehlen
Angaben zur zahlenmassigen
Zusammensetzung der Nest- &0
lingsnahrung, fiir D, G, [und J

Daten iiber die Biomasse. T =
Trichoptera (Kocherfliegen), E

= Ephemeroptera (Eintagsflie- 40
gen), P = Plecoptera (Steinflie-

gen), E_P = Summe von Ephe-
meroptera und Plecoptera, D =

Diptera (Zweifliigler), U = 20
Ubrige (vgl. Tab. 3). - Nest-
ling diet in different parts of
Europe, obtained by faecal
analysis (A—G) or neck collars
(H-K). A B
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Uberreste nicht in einem einzigen Kotballen
ausgeschieden werden.

Wenig sklerotisierte Beutetiere diirften im
Kot untervertreten sein. Obwohl Ormerod &
Tyler (1991b) bei Nahrungsuntersuchungen an
Bergstelzen in Wales eine gute Ubereinstim-
mung zwischen den Resultaten von Halsring-
proben und Kotanalyse gefunden haben, stellt
sich hier die Frage nach dem Finfluss der
Methode zur Nahrungsanalyse bei der Wasser-
amsel. Jost (1975) hat aus seinen Untersuchun-
gen geschlossen, dass Kotuntersuchungen nur
einen geringen Einblick in das Nahrungsspek-
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trum von Wasseramseln gewihren. Eine Unter-
suchung, bei der beide Methoden vergleichend
getestet wurden, fehlt bisher.

Im Vergleich zum Angebot wurden die
Koécherfliegen Rhyacophilidae mit Ausnahme
von Osthessen (Jost 1975) tiberall bevorzugt
(Tab. 18, S. 322). Die ebenfalls kocherlosen
Hydropsychidae erreichten nur in Wales (Or-
merod 1985b) positive Werte und an der Sihl
(Hilty 1993) eine Nutzung entsprechend dem
Angebot. Im Saanenland konnten sie im Ange-
bot nur in einzelnen Exemplaren und in der
Nestlingsnahrung nicht nachgewiesen werden
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Tab. 18. Nahrungswahlindex nach Ivlev (1961, in Krebs 1989) fiir die hdufigsten Taxa der Nestlingsnahrung
der Wasseramsel in verschiedenen Untersuchungsgebieten. * = hdufigstes Taxon in der Nestlingsnahrung der
entsprechenden Insektenordnung. 2Ormerod (1985a; fiir Nestlinge 27 Tage alt), bOrmerod (1985b; Werte aus
Graphik entnommen), ¢Jost (1975), dHilty (1993). Wo keine Zahlen stehen, sind keine Angaben zum entspre-
chenden Taxon vorhanden. — Dietary preference (Iviev electivity index) for the most important taxa of the nest-

ling diet in different parts of Europe.

Lancashire?  Walesb Osthessen® Sihld Saanenland
Trichoptera (Kocherfliegen)
Rhyacophilidae 0,775 0,760 -0,093 0,052 0,912%*
Hydropsychidae -0,418 0,740* -0.414 0,000*
Limnephilidae 0,964 0,968* 0,949 0,026
Glossomatidae 0,815 0,110 -0,707
Ephemeroptera (Eintagsfliegen)
Baetidae -0,655 0,010 0,909+ -0,678% 0,365%
Heptageniidae —0,255% —0,080% 0,719 0,778 0,398
Plecoptera (Steinfliegen)
Nemouridae/Leuctridae —1 -0,440%* 0,107* —-0,387 -0,725
Perlidae/Perlodidae -0,145% 0,170 0,600 0,765* 0,545*
Chloroperlidae 0,333 -1
Diptera (Zweifliigler) -0,900 -1 -0,943 0,000
Simuliidae/Chironomidae -0,900 -0,864 -1 -1 —1
Blepharoceridae -0,385 0,714

(Breitenmoser-Wiirsten 1994). Die Rhyacophi-
lidae waren nur in der vorliegenden Untersu-
chung die am hdufigsten verfiitterten Kocher-
fliegen. Dies ist um so bemerkenswerter, als es
sich dabei um riduberisch lebende Larven han-
delt, die nie grosse Dichten erreichen (4-40
Individuen/m? in Wales und 11-93 Ind./m? im
Saanenland). Die iibrigen Kocherfliegen haben
eine wesentlich hohere Abundanz: Hydropsy-
chidae und Glossomatidae 620768 Ind./m? in
Wales und die Limnephilidae wihrend der
Brutzeit im Saanenland bis zu 1010 Ind./m?
(Breitenmoser-Wiirsten 1994). Der hohe Ener-
giegehalt und die Grosse der Rhyacophilidae
lasst Larven dieser Familie auch bei geringer
Dichte zu einer profitablen Beute werden. Zu-
dem ist die Bearbeitungszeit dieser kocherlo-
sen Kocherfliegenlarven im Vergleich zu jener
der bekdcherten Larven, die erst von ihrem
Gehduse befreit werden miissen (Jost 1972),
vernachldssigbar.

Limnephilidae wurden in Lancashire (Orme-
rod 1985a), in Osthessen (Jost 1975) und an
der Sihl (Hilty 1993) stark und im Saanenland
schwach bevorzugt. In Wales konnten diese
Kocherfliegen nur in der Nestlingsnahrung,

nicht aber im Angebot nachgewiesen werden
(Ormerod 1985b). Limnephilidae treten haufig
stark geklumpt im strdmungsgeschiitzten Tot-
wasser oder in Flachwasserzonen des Uferbe-
reichs auf. Solche Mikrohabitate sind fiir das
Sammeln der Makroinvertebraten mit den
herkémmlichen Methoden (kick sampling, An-
wendung eines Surber samplers, Drehen von
Steinen nach Schridder 1932) schlecht geeignet
und dadurch in den Erhebungen zur Benthos-
fauna vermutlich hiufig untervertreten. Dies
konnte das Fehlen oder die schwache Vertre-
tung von Limnephilidae im Nahrungsangebot
und damit auch die starke Vorliebe fiir diese
Larven in den drei Untersuchungsgebieten er-
kldren.

Kocherfliegenlarven haben im Saanenland
nicht die liberragende Bedeutung fiir die Nest-
lingsnahrung, die Ormerod (1985a) in Lanca-
shire und Ormerod & Tyler (1987) in Wales
festgestellt haben. Wohl standen die Larven
der Rhyacophilidac zahlenmissig nach den
Vertretern der Eintagsfliegengattungen Baetis
und Rhithrogena an dritter Stelle (Tab. 3), aber
die Limnephilidae wurden nur vereinzelt an
die Nestlinge verfiittert. Adulte Wasseramseln
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hingegen profitierten ihrerseits z.T. von der
geklumpten Verteilung der Limnephilidae-Lar-
ven fiir die Deckung des eigenen Nahrungsbe-
darfs, wozu sie gezielt andere Bachabschnitte
aufsuchten als wenn sie fiir ihre Nestlinge jag-
ten (Breitenmoser-Wiirsten, unpubl.).

Das Bild bei den Eintagstliegen ist sehr
uneinheitlich, wobei bei diesen iiberwiegend
weichhdutigen Larven die bereits erwihnten
methodischen Probleme ein gewisse Rolle
spielen diirften. Die Baetidae wurden nur in
Osthessen (Jost 1975) und im Saanenland be-
vorzugt verfiittert, wo sie auch die hiufigsten
Eintagsfliegen in der Jungennahrung waren.
Die Heptageniidae (Rhithrogena und Ecdyonu-
rus) erreichten in Osthessen, an der Sihl und
im Saanenland positive Werte bei der Selek-
tion. Die Detailauswertung nach Bruten hat fiir
das Saanenland gezeigt, dass diese Familie in
einem untersuchten Revier ebenfalls haufiger
als dem Angebot entsprechend verfiittert wur-
den (Bruten A, B und E im Revier S8; Tab. 10).
Die Verhiltnisse konnen von Revier zu Revier
und je nach Jahreszeit sehr unterschiedlich
sein, so dass summarische Darstellungen die
Auswahl oder Meidung von bestimmten Beu-
tetieren verwischen konnen.

Bei den Steinfliegen gab es vor allem eine
Bevorzugung der grosseren Vertreter (Perli-
dae/Perlodidae, Tab. 18). Viele Arten haben
zweijdhrige Entwicklungszyklen und gehéren
zu den grossten Benthostieren. Die kleineren
Steinfliegenlarven  (Nemouridae/Leuctridae)
wurden meist gemieden. Obwohl sie z.T. be-
achtliche Dichten erreichen (Breitenmoser-
Wiirsten 1994, Ormerod 1985b), sind sie we-
gen ihrer geringen Biomasse wenig ergiebige
Beutetiere. In Wales mieden die Wasseramseln
die Steinfliegenlarven entlang pH-neutraler
Gewisser. An Bidchen mit tiefen pH-Werten
spielten jedoch Steinfliegen eine wichtige Rol-
le fiir die Erndhrung der Nestlinge und der
Adulten, da Larven der empfindlicheren Ein-
tagsfliegen und Kécherfliegen viel seltener wa-
ren (Tyler & Ormerod 1994). Im Saanenland
spielten die Steinfliegen nur im Revier Meiels-
grund eine wichtige Rolle, wo das Angebot an
Eintagsfliegen, vor allem an Heptageniidae-
Larven, sehr gering war. Die Wasseramseln
fitterten ihren Nestlingen hauptsichlich adul-

te Steinfliegen, die sie von der Ufervegetation
abpickten. Wie in Wales, spielten die Stein-
fliegen im Meielsgrund die Rolle von Ersatz-
nahrung.

Zweifluglerlarven wurden nur selten ans
Nest gebracht. Die im Angebot haufigsten Fa-
milien Chironomidae (Zuckmiicken) und Si-
muliidae (Kriebelmiicken) blieben durchwegs
unbeachtet (Tab. 18). Die Wasseramseln be-
vorzugten einzig Larven der Familie Blepharo-
ceridae im Saanenland, wo sie in héheren La-
gen die nur in sehr geringer Dichte auftreten-
den Heptageniidae in der Nestlingsnahrung er-
setzten, obwohl sie wie alle Zweifliigler ener-
getisch weniger giinstig sind als Larven der an-
deren Insektenordnungen.

Die Veranderung der Nestlingsnahrung mit
zunehmendem Alter der Jungen ist in allen
bisher untersuchten Gebieten dhnlich. In den
ersten Tagen erhielten Wasseramselnestlinge
fast ausschliesslich Eintagsfliegenlarven. Ab
dem 4.—6. Nestlingstag wurde die Nahrung
vielseitiger (Jost 1975, Ormerod 1985b, Orme-
rod et al. 1987, Ormerod & Tyler 1991a, Spitz-
nagel 1997). Unterschiede bestehen bei den
Anteilen der verschiedenen Insektenordnungen
an der Nahrung é&lterer Nestlinge. In Wales do-
minierten Kocherfliegen die bei iiber 5—7 Tage
alten Jungen ans Nest gebrachten Beutetiere
(>50-70 %; Ormerod 1985b, Ormerod & Ty-
ler 1991a). In Osthessen, Norwegen, Nord-
wiirttemberg und Siidbaden sowie im Saanen-
land spielten die Eintagsfliegen auch bei alte-
ren Nestlingen noch eine bedeutende Rolle
(39~50 %; Jost 1975, Ormerod et al. 1987,
Spitznagel 1997). Nur in Osthessen und im
Saanenland trugen Zweifliigler zur Diversifi-
zierung der Nahrung iiber 6 Tage alter Jungen
bel (21-22 %; Jost 1975). In beiden Gebieten
tiberwogen bei dieser Insektenordnung die
Imagines. Im Saanenland wurden diese fast
ausschliesslich der untersuchten Zweitbrut ver-
fiittert. Zweifliiglerimagines miissen fiir Was-
seramseln leicht zu erbeuten sein, da sie entwe-
der in grossen Schwirmen aufireten oder von
der Vegetation abgepickt werden konnen. Sie
stellen gegen Ende der Brutsaison bei knapper
werdenden Nahrungsressourcen in den Biichen
eine Ausweichnahrung dar.

In den meisten der erwdhnten Untersuchun-
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gen fehlen Angaben tber den Anteil der adul-
ten Insekten an der Nestlingsnahrung. Ormerod
& Tyler (1991a) sprechen nur iiber adulte
Zweifliigler. Shaw (1979a) fand bei den K&-
cherfliegen 29 % Imagines und bei den Ein-
tags- und Steinfliegen zusammen 20 %. Fir
ihn war der hohe Anteil von insgesamt 50,5 %
Imagines unerwartet. Jost (1975) fand bei den
Kocherfliegen 3,8 % adulte Tiere in der Nest-
lingsnahrung, bei den Eintagsfliegen waren
rund die Hilfte Imagines, bei den Steinfliegen
sogar zwei Drittel, und bei den Zweifliiglern
dominierten die Adulten gar mit 89,1 %. Im
Mitte]l stammiten 49,9 % der Beutetiere nicht
aus dem Wasser. Im Saanenland waren die An-
teile der adulten Tiere bei den 4 erwéhnten In-
sektenordnungen geringer bis vergleichbar:
keine Imagines bei den Kocherfliegen, 28,8 %
gefliigelte Individuen bei den Eintagsfliegen,
70,5 % bei den Steinfliegen und 67,9 % bei den
Zweifliiglern (Tab. 3). In allen 3 Untersuchun-
gen machten also adulte Insekten ein Drittel bis
die Hilfte der an die Nestlinge verfiitterten
Beutetiere aus. Der geringere Wert fiir das Saa-

nenland diirfte einerseits mit den hthenabhin-
gig spiteren Flugzeiten der meisten Insekten
zusammenhingen und andererseits mit der Tat-
sache, dass nur eine Zweitbrut untersucht wur-
de; diese erhielt mehr Imagines als die Erst-
brut. Spitznagel (1997) fand weniger als 1 %
Imagines bei seinen Untersuchungen in Nord-
wiirttemberg und Siidbaden. Leider fehlen An-
gaben dariiber, wann die Kotballen gesammelt
wurden. Jost (1975) macht auch keine vollstin-
digen Angaben iiber den Zeitpunkt der Probe-
nahmen mittels Halsringen. Die zeitlichen An-
gaben zu 6 von 14 untersuchten Revieren wei-
sen aber darauf hin, dass mindestens 3 Zweit-
bruten untersucht wurden.

3.2. Die Brutzeit beziiglich des Nahrungsangebots
im Jahresverlauf

In allen bisherigen Untersuchungen zur Nest-
lingsnahrung machten Kécherfliegen und Ein-
tagsfliegen zusammen iiber 70 % der an die
Jungen verfiitterten Beutetiere aus (Abb. 14).
Auch die Adultvégel erndhrten sich auf den

Tab. 19. Zusammensetzung (Prozentwerte) der Nahrung adulter Wasseramseln in verschiedenen Untersu-
chungsgebieten wihrend verschiedener Jahreszeiten. T = Trichoptera (Kocherfliegen), E = Ephemeroptera (Ein-
tagsfliegen), P = Plecoptera (Steinfliegen), D = Diptera (Zweifliigler), U = Ubrige, n = Anzahl gefundener Beu-
tetiere. 2pH neutrale Biche, 27,4 % Fisch; b33.6 % Simuliidae; €1,1 % Gammarus sp.; dLolo Creek; ¢Rattl-
snake Creek. — Seasonal variation of the diet of adult Dippers in different parts of Europe and North America.

Gebiet Methode Autor(en) T E P D U n
Brutzeit
Lancashire GB Kot Ormerod 1985a 92 77,0 3.3 ? 10,5 393
Wales GB Kot Ormerod 1985b 253 56,7 7,5 2.8 7.7
Wales GB Kot Ormerod et al. 1985 21,6 59,4 11,0 7 8.0 814
Wales GB Kot Ormerod & Tyler 1991 51,4 17.1 1.7 0,8 4290 1127
NW Irland Kot Ormerod & Perry 1985 24,1 61,1 8,6 5.2 1,0 510
NW Irland Kot Agnew & Perry 1993 33,3 35,6 11,1 15,6 4.4 225
Norwegen Kot Ormerod et al. 1986 27,6 40,7 20,5 9,5 1,7 652
Schwarzwald D Speiballen  Spitznagel 1985 44.0 27,6 3,7 12,2 12,5
Alberta, Kanada Magen Ealey 1977 22,5 66,3 58 1,4 4,0 276
Mauser
Wales GB Kot Smith & Ormerod 1986 12,9 49,5 1,0 35,7 0,9 736
Schwarzwald D Speiballen  Spitznagel 1985 37,7 2.8 4,2 50,3 5,0
Winter
Wales GB Kot Ormerod & Tyler 1986 23,3 18,0 11,3 0344 12,7 4850
Schwarzwald D Speiballen  Spitznagel 1985 233 1,2 3.1 20,8 €516
Montana, USA Magen Mitchell 1968 d76.8 13,5 9,1 0,3 0,3 1008

€236

517 12 233 02 606
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Britischen Inseln, in Norwegen und im
Schwarzwald wihrend der Brutzeit vor allem
von Larven und Imagines der beiden Insek-
tenordnungen (68,3-88,8 %; Tab. 19). Ealey
(1977) untersuchte die Nahrung nordamerika-
nischer Wasseramseln Cinclus mexicanus im
siidlichen Alberta mittels Magenanalysen und
fand fiir die Brutzeit eine vergleichbare Zu-
sammensetzung (Tab. 19). Wihrend der Mau-
ser spielten Zweifliigler eine bedeutende Rolle.
Sowohl in Wales (Smith & Ormerod 1986) als
auch im Schwarzwald (Spitznagel 1985) han-
delte es sich dabei um Simuliidae (Kriebel-
miicken). Im Winter machten die Gammariden
(Flohkrebse) im Schwarzwald rund die Halfte
der Nahrungstiere aus, und in Wales waren Si-
muliidenlarven die hiufigste Beute der Was-
seramsel. Beide Taxa haben deutlich geringere
Energiewerte als Larven der Insektenordnun-
gen Kocher-, Eintags- und Steinfliegen (16,3
kJ/g Trockengewicht fiir Gammariden, 18,9
kJ/g fiir Simuliiden gegeniiber 22,1-25,3 kJ/g
fiir die Larven der 3 erwihnten Insektenord-
nungen; Cummins & Wuycheck 1971, Caspers
1975). Mitchell (1968) fithrte Nahrangsanaly-
sen im Winter mittels Magenuntersuchungen
bei C. mexicanus an zwei Bichen in Montana
durch. Sie fand an den beiden Gewissern eine
sehr unterschiedliche Nahrungszusammenset-
zung (Tab. 19). Am Lolo Creek dominierten
die Kocherfliegen mit 76,8 %, und am Rattle-
snake Creek machten die Eintagsfliegen etwa
die Hilfte und Kocherfliegen und Zweifliigler
Jje knapp ein Viertel der Nahrungstiere aus. Sie
erklirt diesen Unterschied mit dem stark ab-
weichenden Nahrungsangebot. Die qualitati-
ven Angaben von Jost (1975) fiir Osthessen
stimmen mit diesen Befunden weitgehend
tberein. Der jahreszeitliche Wechsel in der
Nahrungszusammensetzung der Adulten spie-
gelt die Verdnderungen im Nahrungsangebot
wider. Die Brutperiode fallt also in eine Zeit,
in der die energetisch bedeutenden Insekten-
ordnungen Eintagsfliegen und Kocherfliegen
reichlich vorhanden sind.

3.3. Nahrungsverknappung und ihre Folgen

Fur das Saanenland zeigte sich Ende der Brut-
saison eine Nahrungsverknappung (Abb. 12;

Breitenmoser-Wiirsten 1994). Das Angebot an
den fiir Wasseramseln profitablen Beutetieren
nahm ab Juni rasch ab und erreichte in den
Monaten September bis Dezember ein Mini-
mum. Anschliessend stiegen die Werte wieder
an und erzielten wihrend der Brutzeit Hochst-
werte. Die Zeit des Nahrungspessimums ist im
Gebirge gleichzeitig auch die Phase, wo die
Wasseramseln am weitesten umherziehen und
antagonistisches Verhalten beobachtet werden
kann. Bereits Naumann (1823) hatte daraaf
hingewiesen, dass die Vogel in diesen Monaten
zur Deckung ihres Energiebedarfs gezwungen
sind, grossere Strecken zurtickzulegen und lo-
kal ihre Nahrungsgriinde gegen Artgenossen
verteidigen. Der Grossteil der Population im
Saanenland kann nicht in den Brutrevieren
tiberwintern, da die Seitenbiiche zum grossten
Teil zufrieren. Die Wasseramseln sind haupt-
sédchlich entlang der Saane und des Louibachs
anzutreffen. Bei besonders kalter Witterung
frieren aber auch diese beiden Béache iiber wei-
te Strecken zu, und das ohnehin knappe Nah-
rungsangebot wird fiir die Vogel unzugénglich.
Im Januar 1985 sank die Temperatur nachts
wihrend 2 Wochen stets bis unter —20°C (Ex-
tremwert —29,2°C). Als Folge davon war der
Brutbestand im Friihjahr trotz eines sehr guten
Fortpflanzungserfolgs im Vorjahr unerwartet
tief (Breitenmoser-Wiirsten & Marti 1987).
Die Temperatur im Winter ist ein wichtiger be-
standslimitierender Faktor. Die Wasseramseln
besetzten die ersten Reviere entlang der Saane
(Haupttal, Abb. 1) ab Mitte Februar (Breiten-
moser-Wiirsten & Marti 1987), zu einem Zeit-
punkt also, wo die Vogel bereits bessere Nah-
rungsbedingungen vorfanden (Abb. 12).

Die im Winter knappen Nahrungsressourcen,
das immer wieder streckenweise Zufrieren der
Béche und die daraus resultierenden héufigen
Ortswechsel kénnten das Fehlen von gemein-
samen Schlafplitzen im Untersuchungsgebiet
erkldren. Gruppenschlafplitze wurden vor al-
lem ausserhalb der Brutzeit und bisher nur
in Mittelgebirgslagen mit einer Besetzung von
bis zu 4—11 Tieren beobachtet (u.a. Ristow
1968, Hewson 1969, Kohl & Kohl 1979, Shaw
1979b, Kaiser 1988, Ormerod & Tyler 1990).
Wagner (1984) fand in seinem zwischen 500
und 1100 m .M. liegenden Untersuchungsge-
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biet in Kirnten ebenfalls keine von mehreren
Tieren gemeinsam genutzten Schlafplitze.

Die bei Wasseramseln hiufig beobachtete
Vertikalwanderung gegen Ende der Brutsaison
kénnte eine Moglichkeit sein, der Nahrungs-
verknappung auszuweichen. Tatsdchlich war
das Nahrungsangebot in hoheren Lagen im Ju-
ni/Juli besser als im Haupttal (Breitenmoser-
Wiirsten 1994). Eine Wanderung bachaufwirts
wurde im Saanenland nicht nur bei Jungvdgeln
beobachtet, die das elterliche Revier verlassen
mussten, sondern auch bei Brutvogeln. Ein
mehrjihriges Minnchen besetzte 1987 und
1988 nach Ausfall der Erstbrut an der Saane
ein 600 m héher gelegenes Revier und zog dort
erfolgreich ecine Brut gross (Breitenmoser-
Wiirsten 1997).

3.4. Der Einfluss von Nestlingsnahrung und
Nahrungsangebot auf die Nestlingsentwicklung

Die postnatale Entwicklung von Vogeln kann
durch unterschiedliche Qualitit und Quantitit
der Nahrung, ihre zeitliche Verfiigbarkeit und
die Umgebungstemperatur beeinflusst werden
(Ricklefs 1983, O’Connor 1984). Ausser durch
diese externen Faktoren kann die Wachstums-
rate auch durch Brutgrosse, Eigrosse, Schlipf-
reihenfolge, Alter und Erfahrung der Eltern so-
wie unterschiedliche Qualitdt der Brutfiirsorge
beeintrachtigt werden.

Die Beziehung zwischen Nahrungsangebot,
Qualitit der verfiitterten Nahrung und Nest-
lingsentwicklung wurde bisher nur bei weni-
gen Arten systernatisch untersucht. Meistens
standen bei Arbeiten zur Jungenentwickiung
Faktoren wie Brutgrosse, Schlipfdatum und
Witterungsbedingungen im Vordergrund (u.a.
Hussell 1972, Askenmo 1973, Dyrcz 1974).
Uber den Einfluss der Nahrung konnten oft nur
Vermutungen gedussert werden (u.a. Hussell
1972). Untersucht wurde der Zusammenhang
von Nestlingsentwicklung und Nahrung bel
Mehlschwalben durch Bryant (1975, 1978)
und Johnston (1993). Bryant (1978) fand, dass
wihrend der frithen Phase der Entwicklung die
Jahreszeit eine wichtige Rolle spielte — spit ge-
schliipfte Junge waren leichter —und spéter hat-
te das Nahrungsangebot einen positiven Ein-
fluss auf das Gewicht der Nestlinge. Johnston

(1993) konnte zeigen, dass die Qualitédt der
Nestlingsnahrung die Gewichtsentwicklung
beeinflusste. Er reduzierte die Qualitit, indem
er den Nestlingen Fett verfiitterte, wodurch sie
von ihren Eltern weniger Insekten erhielten.
Diese Jungen wuchsen langsamer und waren
beim Ausfliegen leichter als die Kontrollgrup-
pe, obwohl sie gleichviel Energie aufgenom-
men hatten. Sie erhielten aber durch die ein-
seitigere Erndhrang weniger Aufbaustoffe. Bei
Bienenfressern entwickelten sich Junge mit
einer gemischten Nahrung aus Fliegen und
Bienen in einem Experiment besser, als wenn
sie nur Bienen oder nur Fliegen erhielten
(Krebs & Avery 1984). Stare auf Schiermonni-
koog, Niederlande, fiitterten ihren Jungen stets
auch Eulenraupen der Gattung Cerapteryx, ob-
wohl die Schnaken-Larven der Gattung Tipula
energetisch viel profitabler waren (Tinbergen
1981). Erhielten die Nestlinge nur Tipula-Lar-
ven, wurde ihr Kot wisserig und das Nest
dadurch stark verschmutzt. Die durchnissten
Nestlinge unterkiihlten leicht und kamen z.T.
um. Die Bedeutung der Nihrstoffzusammen-
setzung der Nestlingsnahrung fiir die Jungen-
entwicklung in all diesen Arbeiten weist auf
die Ursachen hin, warum Vogeleltern meistens
nicht reine Energiemaximierer sind. Nur weni-
ge Untersuchungen fanden bisher keinen Ein-
fluss der Nahrungsqualitdt auf die Jungenent-
wicklung. U.a. hing bei Wasserpiepern in den
schweizerischen Zentralalpen der Bruterfolg
oder die Grosse der Nestlinge nicht von der
Qualitit der Nahrung ab (Brodmann et al.
1997). Die Autoren schlossen aus ihrer Arbeit,
dass die Erreichbarkeit der Nahrung wichtiger
ist als deren Qualitit.

Einzig Jenner (1991) hat bisher den Einfluss
des Nahrungsangebots auf die Nestlingsent-
wicklung bei Wasseramseln untersucht. Die
Unterschiede im Wachstum der Jungen, die
sich auf ein unterschiedliches Nahrungsange-
bot zurtickfilhren liessen, waren jedoch ge-
ring. Nur die Abundanz der Eintagsfliegenlar-
ven hatte einen signifikant positiven Einfluss
auf die Wachstumskonstante. Bei der vorlie-
genden Untersuchung zeigte sich, dass die qua-
litative Zusammensetzung der Nestlingsnah-
rung die Entwicklung der Wasseramseljungen
stark beeinflusste. Je hoher der Anteil der Ein-
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tagsfliegen an der Nahrung war, desto rascher
wuchsen die Nestlinge im Saanenland. Nicht
die Gesamtabundanz des Angebots war aus-
schlaggebend, sondern die Dichte der fiir die
Nestlingsnahrung entscheidenden taxonomi-
schen Einheiten. Wasseramseln konnen also
trotz eines relativ breiten Nahrungsspektrums
nicht beliebig auf Ersatznahrung ausweichen
ohne Folgen fiir die Entwicklung ihrer Jungen.
In Wales fiitterten Wasseramseln ihre Jungen
an pH-neutralen Béchen, die ein gutes Nah-
rungsangebot hatten, haufiger, und die Jungen
waren schwerer als an Fliessgewéssern mit tie-
fen pH-Werten, wo Fintagstliegen und Ko-
cherfliegen seltener waren (Ormerod & Tyler
1987). Nahrungswahlversuche in Gefangen-
schaft im Alpenzoo Innsbruck zeigten, dass die
Wasseramsel bei gutem Nahrungsangebot be-
stimmte Beutetiere auswihlte (Eintagsfliegen)
und eine deutliche Priferenz fiir grosse, wenig
sklerotisierte Tiere hatte (Stabinger & Thaler
1995). Diese erarbeitete sie sich unter optima-
len Bedingungen (kein Hungerstress) auch bei
schlechter Erreichbarkeit (Versuchsgefiss voll
Wasser, Nahrung durch Plittchen zugedeckt).
Waren die Verhiltnisse nicht optimal, zog sie
leichter zu erreichende Beutetiere vor. Im Frei-
land entspricht dies dem Fressen von Ersatz-
nahrung (z.B. Flohkrebse Gammarus, Zwei-
flugler Simulium und Blepharocera). Diese An-
passungsfihigkeit erméglicht ihr in Zeiten der
Nahrungsknappheit (z.B. bei Hochwasser with-
rend der Brutzeit) auf Notnahrung umzustei-
gen, was das Uberleben der Adultvégel sichern
kann, auf die Entwicklung der Jungen aber
einen negativen Einfluss hat.

Die Zusammensetzung der Nestlingsnahrung
in den ersten Tagen scheint sehr entscheidend
zu sein. Hauften sich in dieser Phase im Saa-
nenland die Tage, wo die Biche Hochwasser
fiihrten, war die Verfiigbarkeit von bevorzugter
Nahrung reduziert und ihre Erbeutung er-
schwert. In den heute meist stark verbauten
und kanalisierten Bergbéchen steigt das Was-
ser nach Niederschligen und bei Schnee-
schmelze sehr rasch an. Wasseramseln haben
an solchen Gewissern nur dann eine Chance,
ihre Brut erfolgreich aufzuziehen, wenn sie
Ausweichméglichkeiten in ihrem Revier haben
(Breitenmoser-Wiirsten 1997). Im Gegensatz

zur Saane, wo 10 von 12 Revieren solche Mog-
lichkeiten hatten, fehlten am Louibach Ersatz-
nahrungsgriinde génzlich. Als Folge davon
kam z.B. an diesem Bach 1988 keine einzige
Brut hoch (Breitenmoser-Wiirsten, unpubl.).

Dank. Ein ganz herzlicher Dank geht an alle, die zur
vorliegenden Arbeit beigetragen haben: Prof. U.
Glutz von Blotzheim fiir die Betreuung und Unter-
stiitzung, L. Lienhard fiir die Hilfe beim Aufhingen
der Nistkisten, Dr. C. Marti fiir die Unterstiitzung bei
der Feldarbeit, insbesondere beim Erschliessen von
nicht leicht zugénglichen Nestern, meinen Eltern fiir
die zur Verfiigung gestellte Infrastruktur, Dr. C. Roh-
ner fiir die Hilfe bei den statistischen Auswertungen,
Urs fiir die vielseitige Hilfe im Feld, seine unzdhligen,
mutigen Tauchgéinge beim Suchen von hinter Wasser-
fillen verborgenen Nestern, sowie ihm und unserem
Sohn Kaspar fiir die Geduld in der Endphase des
Schreibens. Dr. C. Marti und den beiden Reviewern
danke ich herzlich fiir die sorgféltige Bearbeitung des
Manuskripts, der Basler Stiftung fiir biologische For-
schung fiir einen grossziigigen Druckkostenbeitrag.

Zusammenfassung

Im Rahmen von Untersuchungen zur Nestlingsnah-
rung und Jungenentwicklung bei Wasseramseln im
Saanenland (Berner Oberland, Schweizer Nordalpen)
zeigte sich, wo diese Art bei der Jungenaufzucht an
Grenzen stosst.

In der Nestlingsnahrung der Wasseramsel im Saa-
nenland dominierten Insekten (99,5 %). Von 571 an 5
Bruten verfiitterten Beutetieren waren 48,6 % Ein-
tagsfliegen, 24,0 % Kocherfliegen, 18,6 % Zweifliig-
ler und 7,7 % Steinfliegen. Die drei hiufigsten taxo-
nomischen Einheiten machten bei allen Nestern zu-
sammen iiber 70 % der Nestlingsnahrung aus. Dazu
gehorten u.a. die Eintagstliegen der Gattungen Baeris
und Rhithrogena sowie die Kocherfliegen der Gat-
tung Rhyacophila. Bei der hochstgelegenen Brut tra-
ten an Stelle von Rhithrogena Larven der Zweifliig-
lerfamilie Blepharoceridae und adulte Steinfliegen
der Gattung Protonemura. 63,0 % der Beutetiere wa-
ren Larven, 3,0 % Nymphen und 33,1 % gefliigelte
Stadien (Subimago und Imago). Die Nestlingsnah-
rung (Zusammensetzung, Grosse) verdnderte sich im
Verlauf der Jungenentwicklung. 35 Tage alte Nest-
linge erhielten fast ausschliesslich weichhdutige Ein-
tagsfliegenlarven (89,9 %), iltere Junge hingegen ein
deutlich breiteres Spektrum.

Die vertiitterten Beutetiere waren 2--28 mm lang.
Nur 6,3 % der Tiere waren kleiner als 5 mm. Die
Grossenverteilung ist bimodal mit einem Gipfel bei
6-7 mm (vor allem Eintagsfliegen) und einem zwei-
ten schwachen Gipfel bei 20-24 mm (vor allem
Kécherfliegen). Mit zunehmendem Alter wurden die
verfiitterten Beutetiere grosser. 3—5 Tage alte Nest-
linge erhielten 515 mm lange Tiere, ab dem 6. Tag
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wurden bis 28 mm lange Larven verfiittert. Grossere
Tiere wurden vor allem einzeln, kleinere bis zu 16 zu-
sammen eingespeichelt ans Nest gebracht.

Die hiufig verfiitterten Rhyacophila- und Hepta-
geniidae-Larven hatten die grosste Biomasse und den
grossten Energiegehalt. Ebenfalls hohe Werte wiesen
Isoperla, Limnephilidae und Baetis auf. Diese 5 Taxa
machten zusammen 74 % der Nestlingsnahrung aus.

Gegeniiber dem Angebot bevorzugten die Was-
seramseln Rhyacophila-Larven fiir die Jungenauf-
zucht bei allen 5 untersuchten Bruten. Baeris und
Heptageniidae hatten in 4 bzw. 3 Nestern positive
Nahrungswahl-Indices. Kleine Plecoptera blieben
mehrheitlich unbeachtet, grosse Larven dieser Ord-
nung wurden im Vergleich zum Angebot stark ge-
nutzt. Die verfiitterten Beutetiere waren bei allen Bru-
ten grosser als im Angebot des entsprechenden Re-
viers. Dies traf auch fiir die einzelnen taxonomischen
Einheiten zu.

Am Ende der Brutsaison trat fiir die Wasseramseln
eine Nahrungsverknappung ein. Das saisonale Muster
der Linge der Benthostiere zeigte eine deutliche Ab-
nahme der Korpergrosse von Mai bis Juli. Wihrend
im Mai 69,5 % der Larven die fiir die Nestlingsnah-
rung relevante Grosse (>5 mm) aufwiesen, waren es
im Juli nur noch 32,2 %. Dasselbe gilt auch fiir die
Grosse der wichtigsten Gattungen und deren Biomas-
se. Das Angebot an reifen, grossen Eintagsfliegenlar-
ven war von April bis Juli am grossten. Es herrschte
also ein Nahrungsoptimum. Fiir die Monate Septem-
ber bis Dezember zeigten die untersuchten Parameter
hingegen einen Einbruch. Die Wasseramseln sind in
dieser Phase des Nahrungspessimums zu grosseren
Dislokationen gezwungen.

Wasseramselnestlinge wogen an ihrem ersten Le-
benstag im Mittel 4,0 g. Das Wachstam verlief vom
4. bis 14. Tag exponentiell und verlangsamte sich
dann. Brutgrdsse und Jahreszeit hatten keinen Ein-
fluss auf die Gewichtsentwicklung. Die qualitative
Zusammensetzung und der Energiegehalt der Nest-
lingsnahrung hingegen beeinflussten das Wachstum
der Nestlinge. Ein hoher Anteil Eintagsfliegen im An-
gebot und entsprechend in der Nestlingsnahrung for-
derten die Gewichtszunahme. Ebenfalls bedeutend
waren die Dichte der fiir die Nestlingsnahrung ent-
scheidenden Taxa und das Biomassenangebot. Was-
seramseln konnen also nicht beliebig auf Ersatznah-
rung ausweichen. Neben der Quantitit ist aber auch
die Erreichbarkeit der Nahrung von grosser Bedeu-
tung. Hoher Wasserstand (rasch fliessendes Wasser,
starke Triibung) hemmte die Jungenentwicklung. Ver-
bauungsarbeiten an Fliessgewissern und Storungen
des Bachbetts konnen die Fortpflanzung der Was-
seramsel beeintriachtigen.
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Anhang 1. Nutzung der 5 Nahrungskategorien E = Ephemeroptera, T = Trichoptera, P = Plecoptera, D = Di-
pteraund U = Ubnae (vgl. Tab. 2) im VSI“TlClCh zum Angebot in den Fliessgewissern. Bei der Nestlingsnahrung
sind nur die im Wasser lebenden Entw1cklunvsstadlen beriicksichtigt. Be7e]chnuna der Bruten A-E wie in
Tab. 2. nNN = Anzahl Individuen der betreffenden Kategorie in der Nestlingsnahrung; nNA = Anzahl Indivi-

duen/m? im Nahrungsangebot. pNN = Relativer Anteil in der Nestlingsnahrung

Nahrungsangebot. Unter Auswahl bedeutet =

, PNA = Prozentualer Anteil im

Nutzung entsprechend dem Angebot, also keine Auswahl. Fiir

jede Brut wurde zuerst ein X2-Test durchgefithrt (Byers et al. 1984).

Brut N.kat. nNA nNN pNA pNN Bonferroni Intervall p Auswahl
A x2=8129,FG=3,p<0,001
E 616 76 0,178 0,613 0,450<pNN=<0,776  <0,001 Priferenz
T 42 45 0,012 0,363 0,202<pNN<0,565 <0,001 Praferenz
P 625 3 0,180 0,024 0<pNN=0,075 <0,001 Meidung
D 2164 1 0,624 0,008 0<pNN<(,038  <0,001 Meidung
U 22 0 0,006 0 Meidung
B y2=2239,FG=4,p<0,00!
E 2101 110 0,625 0,667 0,572<pNN<0,762  >0,050 =
T 135 47 0,040 0,285 0,154<pNN=<0,416 <0.001 Praferenz
P 377 2 0,112 0,012 0<pNN<0,044  <0,001 Meidung
D 684 2 0,203 0,012 0<pNN<0,044  <0,001 Meidung
U 65 4 0,019 0,024 0<pNN=0,068 >0,050 =
C  y2=442,FG=3,p<0,001
E 151 10 0,156 0,238 0,068<pNN=<0,408 >0,050 =
T 229 27 0,237 0,643 0,368<pNN=0918 <0,001 Priferenz
P 393 3 0,406 0,071 0<pNN=0,218  <0,001 Meidung
D 178 2 0,184 0,048 0,015<pNN=0,081 <0,001 Meidung
U 16 0 0,017 0 Meidung
D %?=41,2,FG=3,p<0,001
E 639 15 0,091 0,273 0,118<pNN<0,428 <0,050 Priferenz
T 324 9 0,046 0,164  0,035< pNN=<0,293  >0,050 =
P 345 2 0,049 0,036 0<pNN=<0,101  >0,050 =
D 5536 29 0,789 0,527 0,277<pNN<0,777  <0,001 Meidung
U 174 0 0,025 0 Meidung
E  %2=363,FG=2p<0,001
E 1040 24 0,283 0,667 0,375<pNN<0,959  <0,001 Priferenz
T 527 9 0,143 0,250 0,064<pNN<0,436  >0,050 =
p 133 3 0,036 0,083 0<pNN=(,202 >0,050 =
D 1928 0 0,524 0 Meidung
U 53 0 0,014 0 Meidung




