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"Co-occurrence" - ein Beitrag zur Synökologie

der Groß-Branchiopoden

R. Gottwald & E. Eder*

Abstract
This paper presents data on the frequency of large branchiopod associations observed in Austria in 1994 -
1998. Co-occurrences of two to five different species were documented. The combination of species which
occurred with highest frequency were Triops cancriformis / lmnadia yeyetta, I. yeyetta / Leptestheria
dahalacensis. T. cancriformis / L. dahalacensis, I. yeyetta / Limnadia lenticularis, T. cancriformis / L.
lenticularis, Lepidurus apus / Eubranchipus grubii, and T. cancriformis / Branchipus schaefferi. Significant
low co-occurrence indices were found für species known to differ in phenological appearance, such as
Triops cancriformis and Lepidurus apus. This species combination is known from four habitats in Europe
only. Potential factors contributing to the co-occurrence of several species within apond, ecological
habitat parameters, species parameters and historic factors, are listed.
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Zusammenfassung
Die vorliegende Arbeit quantifiziert das gemeinsame Auftreten verschiedener Groß-Branchiopoden-Arten in
Österreich in den Untersuchungsjahren 1994-1998. Kombinationen von zwei bis fünf verschiedenen Arten
wurden beobachtet. Am häufigsten traten folgende Artenzusammensetzungen auf: Triops cancriformis /
lmnadia yeyetta, I. yeyetta / Leptestheria dahalacensis, T. cancriformis / L. dahalacensis, I. yeyetta /
Limnadia lenticularis, T. cancriformis / L. lenticularis, Lepidurus apus / Eubranchipus grubii und T.
cancriformis/ Branchipus schaefferi. Arten mit bekannt unterschiedlichem phänologischen Auftreten zeig-
ten geringe "co-occurrence"- Indices. So ist das gemeinsame Auftreten von Triops cancriformis und
Lepidurus apus derzeit lediglich von vier Fundorten in ganz Europa bekannt. Mögliche Faktoren, die das
gemeinsame Auftreten verschiedener Groß-Branchiopoden bestimmen, können ökologische Habitat- und
Artenparameter sowie historische Faktoren sein.

Einleitung

Die Frage, welche Tierarten miteinander vergesellschaftet leben können, ist für die Öko-
logie von großer Bedeutung (ANDERsaN & al. 1992). Das gemeinsame Auftreten ver-
schiedener Groß-Branchiopoden-Arten ("co-occurrence") ist seit längerem bekannt
(PACKARD 1877), wurde aber bisher kaum auf Gesetzmäßigkeiten untersucht und von
vielen Autoren als seltene Ausnahme von der "one phyllopod per habitat"-Regel (WEISE
1964) betrachtet. GISSLER (1883) vermutete, dass Sekrete der Antennendrüsen andere
Arten in ihrer Entwicklung hemmen. Diese sogenannte "Spezies-Inkompatibilitäts-
theorie" wurde experimentell widerlegt (MOORE 1963). Mittlerweile liegen von allen
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Kontinenten Belege für das Vorkommen mehrerer Groß-Branchiopoden-Artenin einem
Habitat vor (GAUTHIER 1933, DE LEPINEY 1961, PROPHET 1963, SUBLETTE & SUBLETTE
1967, DIMENTMAN 1981, GEDDES 1983, ALONSO 1985, MURA 1985, HAMER & APPLETON
1991, THIERY 1991, HÖDL & RIEDER 1993, GALLAGHER 1996, KING & al. 1996, PETROV
& CETKOVIC 1997, VEKHOFF 1997, Zusammenfassung in MAEDA-MARTlNEZ & al. 1997).

Dem Phänomen der "co-occurrence" kommt in der Bioindikation besondere Bedeutung
zu. Je komplexer die Kombinationen verschiedener Arten sind, desto seltener treten sie
auf und desto genauer sind gleichzeitig die möglichen Rückschlüsse auf biotische und
abiotische Habitatparameter (DODSON 1979). In Kombination mit autökologischen
Daten kann die Analyse des gemeinsamen Auftretens sowohl für Fragestellungen der
Habitatbeurteilung als auch der Synökologie der untersuchten Arten hilfreich sein.

In der vorliegenden Arbeit wird erstmals für Österreich eine quantifizierte Zusammen-
stellung des gemeinsamen Auftretens verschiedener Groß-Branchiopoden-Arten vorge-
stellt.

Material und Methode

"Co-occurrence" wird als gleichzeitiges gemeinsames Auftreten postembryonaler Sta-
dien (Larven, Jung- und Adulttiere) im gleichen Wasserkörper definiert. Als Maß für die
relative Häufigkeit des gemeinsamen Auftretens bestimmter Arten dient "Fager's index
of affinity" (SOUTHWOOD 1966). Fager's Index (I) wird wie folgt berechnet:

1(A,B) = 2J : [n(A) + n(B)]

J = Anzahl der gemeinsamen Vorkommen, n(A) = Gesamtzahl der Vorkommen der Art
A, ri(B) = Gesamtzahl der Vorkommen der Art B.

Die für die folgenden Berechnungen herangezogenen Daten stammen aus den faunisti-
schen Erhebungen von EDER & HÖDL (1995), EDER (1996a, 1998) und GOTTWALD
(1999) im Zeitraum 01/1994 - 05/1999. Neben großflächigen Kartierungen wurden alle

in der Literatur erwähnten Fundsteilen (LÖFFLER 1957, 1959, VORNATSCHER 1968,
JUNGWIRTH 1971, METZ & FoRRO 1989, HÖDL & RIEDER 1993, MARSCHITZ & KÄFEL
1993) wieder aufgesucht. Die Quelldaten sind in der faunistischen Datenbank ZOODAT
am Biologiezentrum des OÖ. Landesmuseums (Linz) einsehbar. Jeder bekannte Fundort
Österreichs wurde in die Berechnung von Fager's Index aufgenommen, wobei bei meh-
reren Besammlungen eines Standorts jene mit der höchsten Artenzahl herangezogen
wurde. In einem Fall ("Blumengang-Senke") wurde ein einzelner Fundort zwei Mal in
die Berechnung einbezogen, da zu unterschiedlichen Zeitpunkten (1994, 1995) ver-
schiedene Artenkombinationen auftraten.

Ergebnisse

Die berechneten "Co-occurrence"-Indices bestätigten weitgehend die Erfahrungswerte
aus der Praxis. Für eine Artenkombination konnte regelmäßiges gemeinsames Auftreten
festgestellt werden (I > 0,5; Tab. 1): Triops cancriformis tritt häufig mit I. yeyetta auf.
Nur wenig geringer (I > 0,3; Tab. 1) ist die Wahrscheinlichkeit des gemeinsamen Auf-
tretens von T. cancriformis mit L. dahalacensis und L. lenticularis. Entsprechend häufig
(I >0,3; Tab. 1) ist auch das gemeinsame Vorkommen von I. yeyetta und L. dahalacensis
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Tab. 1: Fager's Index der in Österreich vorkommenden Groß-Branchiopoden. Grau unterlegt:
Gesamtzahl der Fundzählungen, unter der Diagonale: Absolutwerte der "Co-occurrence", ober-
halb der Diagonale: Fager's Index x 100, ganzzahlig gerundet. Bf.= Branchinectaferox (MILNE-
EwARDs, 1840), B.o.= Branchinecta orientalis G. O. SARS, 1901, B.s.= Branchipus schaefferi
(FISCHER, 1834), C.c.= Chirocephalus carnuntanus (BRAUER, 1877), C.s.= Chirocephalus sha-
dini (SMIRNOV, 1928), E.g.= Eubranchipus grubii (DYBOWSKI, 1860), S.t.= Streptocephalus tor-
vicornis (W AGA, 1842), T.s.= Tanymastix stagnalis (L., 1758), L.a.= Lepidurus apus (L., 1758),
T.c.= Triops cancriformis (Bosc, 1801), C.t.= Cyzicus tetracerus (KRYNICKI, 1830), E.t.=
Eoleptestheria ticinensis (BALSAMO-CRIVELLI, 1859), l.y.= lmnadia yeyetta HERTZOG, 1935,
L.d.= Leptestheria dahalacensis (RÜPPELL, 1837), L.l.= Limnadia lenticularis (L., 1761).

Bf. B.o. B.s. C.c. C.s. E.g. S.t. T.s L.a. T.c. C.t. E.t. l.y. L.d. L.l.
Bf. .. 15 .'

B.o. 1 17
B.s. 3} 6 6 25 6 18 18
C.c. I
C.s. 3 12 7
E.g. 33 30
S.t. I 6 14
T.s. I 3 4 5 7
L.a. 3 12 1 46 9 4 6 3
T.c. 8 1 1 1 3 16 11 57 38 30
C.t. 1 1 3 (40) 7 (25)
E.t. 2 I rrlf:2:': 7 (27) 14
l.y. 5 1 1 2 17 I I ,:r:2:rir,: 41 32
L.d. 4 I 1 9 2 2 8 8
L.l. 7 I 6 I T2

bzw. L.lenticularis, während die beiden letztgenannten conchostraken Arten bemerkens-
werterweise nur in einem einzigen Fall gemeinsam auftraten.

In der Literatur werden vielfach T. cancriformis/B. schaefferi (Sommer) bzw. L. apus/E.
grubii (Frühjahr) als charakteristische Notostraken/Anostraken-Paare genannt
(FLÖSSNER 1972). Ein hoher Fager's Index von> 0,25 (Tab. 1) bestätigt die Häufigkeit
dieser Kombinationen auch in Österreich. Außer diesen beiden "co-occurrences" finden
sich bei den Anostraken durchwegs nur relativ geringe Werte. Kombinationen von
Anostraken mit Conchostraken sind ebenso selten wie das gemeinsame Auftreten aller
drei Ordnungen, gemeinsame Vorkommen verschiedener Anostrakenarten fehlen in
Niederösterreich völlig (Tab. 2).

Einen auffallig geringen Fager's Index weist die Kombination L. apus/T. cancriformis
auf. Das ~.emeinsame Vorkommen dieser beiden Notostraken ist neben den drei Fund-
orten in Osterreich in Europa nur von einem weiteren Standort in Ungarn bekannt
(Bludszuweit mdl. Mitt.) und stets ein Indiz für überdurchschnittliche Uberschwem-
mungsereignisse (HöDL & RIEDER 1993, EDER 199rira).

Die hohen Fager's Indices (Tab. 1, in Klammern) der Kombinationen von E. ticinensis
mit C. tetracerus bzw. L. dahalacensis haben auf Grund der niedrigen Absolutwerte
geringe Aussagekraft, was generell für die Werte sehr selten vorkommender Arten gilt.
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Tab. 2: "Co-occurrence" von Anostraca, Notostraca und Conchostraca in Niederösterreich und
im Burgenland (Vorkommen in anderen Bundesländern sind durchwegs Einzelfunde). Anzahl
der gemeinsam auftretenden Arten, Zusammensetzung nach Ordnungen (A, N, C) und Anzahl
der Standorte mit gemeinsamen Vorkommen (n) in Prozent (1994 - 1997).

Niederösterreich:
Artenanzahl Zusammensetzung \\'

,IJ .'1"'1. 'i """'\'" A N C
2 "\j "",",

1 1 - 16 (66,7 %)
- I 1 3 (12,5 %)
1 - 1 2 (8,3 %)- - 2 2 (8,3 %)

."" .-J" - ,. 1 (4,2%)

3
- 1 2 7 (63,6 %)
1 1 1 3 (27,3 %). -' 2 1 1 (9,1 %)

r" ~;;'...' 11 (100 %)c' c

4 "~
'; 1 '3 (100 %)

(100 %)
5

f ,\ "'t 2 3 1 (50 %)
-~,. {). .;;; 1 4 1 (50 %)

4,,')r( ,I,

Burgenland:
Artenanzahl Zusammensetzung , 'J!

(%)
I

2. "" - 2 .(50 %)
., - - "2_;;, 1 (25 %)

1 ,t :,!, 1 (25 %)",.,.. ",'j; J """" t.~.
Qi " '"""'Y!",~,!'~ ~~~,. 4 (100 %)

3
.1 1 1 2 (66,7 %)
2 - 1 (33,3 %)

~ (100 %)
4

1 (50 %)"
1 (50 %)

~ (100 %)
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Diskussion

In vielen Fällen bilden sich Gemeinschaften aus Arten, die ähnliche Ansprüche an die
Umweltbedingungen aufweisen, sich aber in Verhalten oder Nahrungsansprüchen von-
einander unterscheiden (ALoNso 1985). Durch die lange Lebensdauer der "Dauereier"
und artspezifische unterschiedliche Schlupf faktoren und Ansprüche während der Em-
bryonal- und Larvalentwicklung (DONALD 1983) können am selben Standort je nach den
Umweltbedingungen zum Zeitpunkt der Wasserführung verschiedene Artengemein-
schaften auftreten.

In der "Blumengang-Senke" bei Markthof (480 10' 45", 16058' 00") wurden in zwei auf-
einanderfolgenden Jahren unterschiedliche Artenkombinationen vorgefunden: 1994
kamen neben T. cancriformis die Conchostraken C. tetracerus, L. dahalacensis und E.
ticinensis zur gleichen Zeit vor, 1995 hingegen fehlte C. tetracerus, statt dessen wurden
zusätzlich I. yeyetta und L. lenticularis nachgewiesen. Welche Faktoren können für die
unterschiedlichen Artenzusammensetzungen maßgeblich gewesen sein? Folgende
Unterschiede zwischen den beiden Jahren lassen sich feststellen:

. Überschwemmungszeitraum: 1994 führte die Senke etwa von Mitte April bis Ende
Juni Wasser, 1995 von Mitte Juni bis Ende Juli.

. Temperatur: 1995 höher als 1994

. Tägliche Lichteinstrahlung: 1995 mehr als 1994

. Dauer der Wasserführung: durch die höheren Temperaturen 1995 geringer als 1994

. Pflanzenwuchs/Strukturierung: 1994 teils Maisfeld, großteils unbewachsener
Schlamm, 1995 zum Teil dicht mit Ackerunkräutern (z.B. Amaranth) bewachsen.

Anhand der Temperaturen ist das Fehlen von C. tetracerus im Jahr 1995 erklärbar: Als
"Frühform" (FLÖSSNER 1972) schlüpft diese Art offoobar bei geringeren Temperaturen,
die am Standort nur im Jahr 1994 gegeben waren. Im Gegensatz dazu ist L. lenticularis
eine thennophile Art und in Österreich erst ab Mitte Mai nachgewiesen (EDER & al.
1997): Im Jahr 1994 waren zu diesem Zeitpunkt konkurrierende und räuberische Arten
in der "Blumengang-Senke" bereits weit entwickelt.

Dagegen liegt das Fehlen von I. yeyetta im Jahr 1994 offenbar nicht an den niedrigeren
Temperaturen dieses Jahres, da diese Art in Österreich bereits ab Mitte April dokumen-
tiert ist (EDER & al. 1997).'Möglicherweise bevorzugt I. yeyetta strukturreichere Habi-
tate und ist auf rein schlammigem Untergrund konkurrenzunterlegen.

Der positive Einfluss vorhandener Strukturierung durch Pflanzenwuchs (sofern dieser
keine Beschattung verursacht und Überschwemmungen verträgt) zeigte sich im
Vergleich verschiedener Saisonen an der sogenannten "Triops-Senke" (480 14' 15", 160
56' 25"). Sowohl 1994 als auch 1996 führte dieses in der Langen Lüsse bei Marchegg
gelegene astatische Gewässer etwa von Mitte April bis Ende Juni Wasser. Ein unter-
schiedlicher jahreszeitlicher Aspekt kommt im Vergleich der Artenzusammensetzung
der beiden Jahre nicht in Frage. Während 1994 in der "Triops-Senke" nur T. cancriformis
nachgewiesen wurde, traten 1996 zusätzlich der Notostrake L. apus und die Concho-
straken C. tetracerus, I. yeyetta sowie L. dahalacensis auf. Als Hauptursache fÜr den
Anstieg der Artenzahl kommt die Veränderung der Vegetation des Standortes in Be-
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Tab. 3: Faktoren, die für das gemeinsame Auftreten verschiedener Groß-Branchiopoden verant-
wortlich sein können (nach MAEDA-MARTlNEZ & al. 1997)

Habitatfaktoren

1. Phänologie (unterschiedliche jahreszeitliche Wasserführung)
2. Wasserchemismus (z.B. pH-Wert, Sauerstoffgehalt, Salzkonzentrationen, etc.)
3. Physikalische Parameter (Temperatur, Gewässergröße und -struktur, Dauer der Über-

schwemmung, gelöste Schlammpartikel, etc.)
4. Nahrungsangebot
5. Lage des Gewässers (Distanz zu anderen Vorkommen: Übertragung von Dauereiern

durch Wasservögel, biogeographische Lage)

Artfaktoren
1. Nahrungsstrategien (z.B. Filtrierer, Räuber)
2. Wachstumsraten, Größe und Reproduktionsmodi
3. Schlupfverhalten (z.B. Temperaturansprüche)
4. Ökologische Amplitude hinsichtlich der Umweltbedingungen (bei Überschwemmung

und Trockenheit)
5. Verhalten
6. Interspezifische Wechselwirkungen (Konkurrenz, Räuber-Beute-Beziehung, etc.)

Historische Faktoren
1. Reliktvorkommen
2. Überlappung ehemals getrennter Vorkommen (geolog. oder klimatische Veränderungen)
3. Ausbreitungsvorgänge
4. Menschliche Umwelteinflüsse

tracht. 1994 war ein Großteil der Senke frisch gepflügter Acker bzw. Schwarzbrache,
während 1996 mehrere Parzellen des betreffenden Bereiches ungenutzt brach lagen.
Dort bestand bereits eine wiesenähnliche, nässeresistente Vegetation, die offenbar die
Anzahl struktureller und ökologischer Nischen in der "Triops-Senke" vergrößerte. Da-
rüber hinaus konnte beobachtet werden, daß die Krebse die für sie günstigen Mikro-
habitate (die bewachsenen Bereiche) gezielt aufsuchten (EDER 1996b).

Triops cancriformis ist mit fast allen anderen Groß-Branchiopoden in zum Teil signifi-
kantem Ausmaß vergesellschaftet (Tab. 1). Dies könnte sowohl auf ein breites Habitat-
spektrum zurückzuführen sein als auch auf die Einnischung als Bodenbewohner, wäh-
rend Conchostraken oft und Anostraken stets in Freiwasser schwimmen. Darüber hinaus
lebt der Rückenschaler zum Teil räuberisch von vergesellschafteten Feenkrebsen (und
möglicherweise auch Muschelschalem). Die Tatsache, dass der zweite Rückenschaler
des Gebiets, L. apus nur mit wenigen anderen Groß-Branchiopoden vergesellschaftet ist,
hat phänologische Gründe. In Österreich kommen nur wenige charakteristische Kaltwas-
serarten vor, deren Vorkommen zeitlich von denen der anderen Groß-Branchiopoden
getrennt sind. Vergleichbar isoliert von anderen Arten kommen die für die alkalischen
Sodalacken des Seewinkels charakteristischen Branchinecta-Arten vor. Für seltene Arten
wie z. B. C. carnuntanus sind die vorliegenden Daten zu wenig aussagekräftig.
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Die Häufung gemeinsamer Vorkommen bei den Conchostraken (Tab. 1,2) läßt auf ähn-
liche ökologische Ansprüche der heimischen Muschelschaler schließen - mit Ausnahme
des "Frühjahrs-Muschelschalers" C. tetracerus.

Die Groß-Branchiopoden-Fauna Österreichs vereinigt biogeographisch mittel-, süd-
und osteuropäische sowie pannonische Elemente. Chirocephalus shadini und C. carn-
untanus zeigen hier ihren westlichsten Verbreitungspunkt, E. ticinensis erreicht hier ihre
nördliche Verbreitungs grenze. Mit Ausnahme eines disjunkten Fundortes in
Südfrankreich~ist I. yeyetta im pannonischen Raum zwischen Österreich und Rumänien
verbreitet (BRTEK & THIERY 1995). Streptocephalus torvicornis ist eine afro-arabische
Art, die Europa seit der letzten Eiszeit von Westen und Osten zurückerobert (DuMoNT
& al. 1995). In Österreich ist die östliche Subspecies, S. t. torvicornis, vertreten.

Alle anderen in Österreich lebenden Arten sind in ganz Europa vertreten, wobei die bei-
den Arten der Gattung Branchinecta Leitarten alkalischer Sodalacken in den Steppen
Zentralspaniens, der pannonischen Tiefebene und Osteuropas sind.

In jedem Gebiet spiegeln die Verteilungsmuster des Zooplanktons in gewisser Weise
dessen chemische und physikalische Faktoren (DODSON 1979). Dennoch kann die
Artenzusammensetzung in Gewässern des seI ben Areals stark und unvorhersehbar vari-
ieren. Solche Schwankungen können auf das "Talling'sche Zufalls-Moment" (JEFFRlES
1988) zurückgeführt werden: Nicht jede Art muss notwendigerweise alle ihr theoretisch
zur Verfügung stehenden Habitate besiedeln. Eine Analyse möglicher Einnischungs-
und Konkurrenzphänonomene ist jedenfalls erst nach dem Vorliegen autökologischer
Daten aus Labor und Freiland möglich.
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