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Zusammenfassung

1. Im NSG ,Heiliges Meer bei Hopsten wurde in 13 verschiedenen Habitaten
die diurnale Aktivititsrhythmik der Carabiden untersucht.

2. Die Habitate werden hinsichtlich ihrer Pflanzengesellschaften beschrieben.
Zur Feststellung des Habitatklimas wurden parallel zu den Fingen klimatische
Messungen durchgefiihrt.

3. Die Carabidenfauna der Habitate wird beschrieben. Sie ist von Habitat zu
Habitat nicht nur quantitativ, sondern z.T. auch qualitativ verschieden.

4. Bindung an Strahlungshabitate und Aktivitit am Tage sind bei Friihlings-
briitern positiv miteinander korreliert (r = 0,55, FG = 27). Eine entspre-
chende Korrelation 1ift sich bei Herbstbriitern nicht nachweisen.

5. Es besteht ein signifikanter Zusammenhang zwischen Habitatbindung und
Fortpflanzungstyp. Der Prozentsatz der Frithlingsbriiter ist in feuchten, iiber-
flutungsgefahrdeten Habitaten grofler als in bodentrockenen (r = 0,87,
FG = 9).

* Durchgefuhrt von W. Schiller in den Jahren 1972 und 1973 im Rahmen ciner Staatsarbeit des
Zoologischen Instituts Miinster.



6. Akzessorische Tagaktivitit (die Aktivitit pro Nachtstunde bleibt stets
grofler als die Aktivitit pro Tagstunde) tritt teils habitatbedingt, teils in
ein- und demselben Habitat jahreszeitlich bedingt bei Pterostichus nigrita,
Pterostichus minor, Agonum fuliginosum, Agonum assimile und Agonum
obscurum auf. Die akzessorische Tagaktivitdt ist bei diesen Arten im jeweiligen
Vorzugshabitat am niedrigsten. In den anderen bewohnten Habitaten scheinen
suboptimale Bedingungen wihrend der Dunkelphase durch Ausdehnung der
Aktivitat auf den Tag wenigstens teilweise kompensiert zu werden. Die Ent-
wicklung akzessorischer Tagaktivitit wurde bei den genannten Arten mdog-
licherweise dadurch erleichtert, dafl es sich um Bewohner relativ feuchter
Schatten- und Halbschatten-Habitate handelt. Zwei weitere hygrophile Arten,
die ebenfalls Schatten- und Halbschatten-Habitate besiedeln, Lorocera pili-
cornis und Pterostichus diligens werden im Sommer voriibergehend im jeweili-
gen Vorzugshabitat stark tagaktiv, wobei die Aktivititsmenge pro Nacht-
stunde kleiner wird als die pro Tagstunde. Auch in diesen Fillen diirfte die
Umverteilung der Aktivitdt ein Regelmechanismus sein, der eine effektivere
Ausnutzung der Resourcen des Habitats erlaubt. — Bei den Bewohnern offe-
ner Habitate wurden jahreszeitliche Musterverinderungen der Aktivitdt nur
in wenigen Fillen beobachtet.

I. Einleitung

Die grofle Euryvalenz der Carabiden — jedes einheimische Habitat wird von
meist zahlreichen Arten dieser Kiferfamilie besiedelt — hat vor etwa 4 Jahrzehn-
ten das besondere Interesse der Ukologen geweckt (Larsson, 1939; LINDROTH,
1945—1949; HoLpHaus, 1954). Inzwischen beschreiben zahlreiche detaillierte
Freilanduntersuchungen die mehr oder weniger strenge Habitatbindung der ein-
zelnen Arten. Schon LiNnDROTH (1949) versuchte, die Ursachen der Habitatbindung
experimentell zu ermitteln. Dabei wurde insbesondere die Anpassung der Arten
an abiotische Umweltbedingungen berticksichtigt (Zusammenfassung bei THIELE,
1968), indem das Priferenzverhalten der Kifer in kiinstlichen, konstanten Um-
weltgradienten untersucht wurde. Diese Methode hat ohne Zweifel wichtige Hin-
weise auf die Bindung der Carabiden an bestimmte mikroklimatische Bedingungen
gegeben. Thre Aussagen bleiben jedoch letztlich unbefriedigend. Ein Grund hier-
fiir ist, dafl im kiinstlichen Gradienten die Umweltbedingungen zeitlich konstant
sind, wihrend sie im Habitat nicht nur raumlich, sondern auch zeitlich (tages- und
jahreszeitlich) variieren.

Der jahreszeitlichen Einnischung der Carabiden sind in den letzten Jahren eine
Reihe aufschlufireicher Untersuchungen gewidmet worden (vgl. Krenan, 1970;
THIELE, 1971; NEUDECKER u. THIELE, 1974). Die Bindung der Aktivitit und Ruhe
an bestimmte Tageszeiten ist aber leider nur unvollkommen bekannt. Zwar sind
Laboruntersuchungen durchgefithrt worden (Zusammenstellung bei THIELE u.
WEBER, 1968), ihnen stehen aber nur wenige auf quantitative Freilanduntersu-
chungen beruhende Aussagen {iber die tageszeitliche Aktivititsverteilung der Cara-
biden gegeniiber.

Nahezu alle Lebewesen sind dem mit der Erddrehung verbundenen tiefgrei-
fenden tiglichen Wechsel der Lebensbedingungen ausgesetzt. Die Anpassung an
diese Zeitstruktur hat dazu gefiihrt, daf sich die Tierwelt in zwei grofle Gruppen
mit zeitlich verschiedener 6kologischer Nische trennte, in tagaktive und nacht-
aktive Tiere (AscHOFF, 1964). Die genaue zeitliche Festlegung der tiglichen Akti-
vitdt trigt zu einer giinstigen Einpassung der Arten in ihre Umwelt bei. Wie die
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meisten anderen Arthropoden weisen auch die Carabiden eine diurnale Aktivitits-
periodik auf, deren Phasenbeziehung zum Licht-Dunkel-Wechsel die Folge einer
Synchronisation der endogenen Circadianperiodik durch exogene Zeitgeber ist.
Wirksamster Zeitgeber ist wie bei vielen anderen Tiergruppen der tigliche Licht-
Dunkel-Wechsel (LamMPrRECHT u. WEBER, 1972).

In der vorliegenden Arbeit wird das Zeitmuster der Carabidenaktivitit in
riumlich eng benachbarten Habitaten untersucht, die sich aber lokalklimatisch
erheblich voneinander unterscheiden (vor allem im Tagesgang der Belichtung,
Temperatur und Feuchtigkeit). Parallel zu den Carabidenfingen durchgefiihrte
Klimamessungen belegen die Unterschiede im Tagesgang dieser abiotischen Fak-
toren. Auf eine detaillierte Besprechung der Habitat-Klimamessungen wird an
dieser Stelle verzichtet. Es sei auf die Staatsarbeit von W. Schiller verwiesen
(1973 a).

Schwerpunkt dieser Arbeit ist die adaptive Bedeutung der Tagesrhythmik fiir
die 6kologische Einnischung der Carabiden. ,,Klimaanspriiche, Jahresrhythmik und
Tagesrhythmik konnen sich aber nicht unabhingig, sondern nur in engster Wech-
selwirkung miteinander entfalten (THIELE u. WEBER, 1968). Es ist deshalb erfor-
derlich, auch immer wieder Fragen der Habitatbindung und der Jahresrhythmik
in den Kreis der Betrachtung einzubeziehen (THIELE, 1969).

Frau und Herrn Dr. BEver danken wir fiir die freundlichst gewdhrte Gastfreundschaft in der
Biologischen Station ,Heiliges Meer.

II. Material und Methode

Quantitative Aussagen iiber die Aktivititsintensitdit — konstante Individuen-
dichte vorausgesetzt — sind durch den Einsatz von Barber-Fallen moglich (Bax-
BER, 1931). Durch die Fallen werden reprisentative Stichproben von den auf der
Erdoberfliche aktiven Tieren gefangen. Als Fallen wurden Honiggliser von
7,5 cm Hohe und 7,2 cm innerem Durchmesser so in die Frde eingesetzt, dafl der
Rand liickenlos mit der Erdoberfliche abschlof. Eine 4 %/sige Formalinldsung
(HeyDEMANN, 1956) diente als Konservierungsfliissigkeit, deren Oberflichenspan-
nung durch ein Netzmittel herabgesetzt wurde. Die Leerung erfolgte jeweils nach
7 bis 9 Tagen.

Von jeweils 4 eine Fangeinheit bildenden Fallen war immer nur eine zu einer
definierten Tageszeit gedffnet, wihrend die anderen zugedeckt waren. 4 Fang-
intervalle wurden berticksichtigt: Morgendimmerung (Beginn der biirgerlichen
Dimmerung DB bis Sonnenaufgang SA), Tag (Sonnenautgang SA bis Sonnen-
untergang SU), Abenddammerung (Sonnenuntergang SU bis Ende der buirgerli-
chen Dammerung DE), Nacht (Ende der biirgerlichen Dimmerung DE bis Beginn
der biirgerlichen Dimmerung DB). Eine Falleneinheit setzte sich also aus einer
Morgenddmmerungs-, einer Tag-, einer Abenddimmerungs- und einer Nachtfalle
zusammen (vgl. Abb. 10, 11, 12). Die astronomischen Daten lieferte die Wetter-
station in Miinster/Westf. Die 4 Fallen einer Fangeinheit wurden quadratisch in
ca. 20 cm Entfernung voneinander angeordnet. Insgesamt standen an jedem
Fangort 10 Einheiten (also 40 Fallen), aufler in der Pfeifengrasbulten-Gesellschaft,
in der nur 5 Einheiten aufgestellt wurden. Der Abstand zwischen den Fallenein-
heiten betrug 4 bis 6 m. Nur am kleinriumigen Brandungsufer standen sie 2 m
voneinander entfernt.



Tab. 1: Fangzeitriume 1972—1973

Zeitraum Fangort Fangortgruppe
15. 5. 26. 5. 1972 Erlenbruchwald I, Gr. HI. Meer
15. 5. 26. 5. 1972 Sphagnum-Moor I, Gr. Hl. Meer
17. 5. 26. 5. 1972 Weiden-Faulbaum-Gebiisch I, Gr. HI. Meer
31. 5. 13. 6. 1972 Brandungsufer II, Erdfallsee
31. 5. 13. 6. 1972 Scirpo-Phragmitetum 11, Erdfallsee
31. 5. 13. 6. 1972 Gagelgebiisch 11, Erdfallsee
31. 5. 13. 6. 1972 Weidengebiisch 11, Erdfallsee
21. 6. 30. 6. 1972 Calluna-Heide 111, Heideweiher
21. 6. 30. 6. 1972 Erica-Heide 111, Heideweiher
21. 6. 30. 6. 1972 Heideweiher-Ufer 111, Heideweiher
21. 6. 30. 6. 1972 Pfeifengras-Bulten-Gesellschaft 111, Heideweiher
21. 6. 30. 6. 1972 Birkenbruchwald 111, Heideweiher
12. 7. 22. 7.1972 Erlenbruchwald I, Gr. Hl. Meer
12. 7. 22, 7.1972 Sphagnum-Moor I, Gr. Hl. Meer
12. 7. 22, 7.1972 Weiden-Faulbaum-Gebiisch I, Gr. Hl. Meer
23. 7. 02. 8. 1972 Brandungsufer 11, Erdfallsec
23. 7. 02. 8. 1972 Scirpo-Phragmitetum I1, Erdfallsee
23. 7. 02. 8. 1972 Gagelgebiisch II, Erdfallsee
23. 7. 02. 8. 1972 Weidengebiisch II Erdfallsee
07. 8. 17. 8. 1972 Calluna-Heide 11, Heideweiher
07. 8. — 17. 8. 1972 Erica-Heide III. Heideweiher
07. 8. 17. 8. 1972 Heideweiher-Ufer 111, Heideweiher
07. 8. 17. 8. 1972 Pfeifengras-Bulten-Gesellschaft 111, Heideweiher
07. 8. 17. 8. 1972 Birkenbruchwald 111, Heideweiher
21. 8. 31. 8. 1972 Erlenbruchwald I, Gr. Hl. Meer
21. 8. 31. 8. 1972 Sphagnum-Moor I, Gr. Hl. Meer
21. 8. 31. 8. 1972 Weiden-Faulbaum-Gebiisch I, Gr. HI. Meer
05. 9. 15. 9. 1972 Brandungsufer 11, Erdfallsee
05. 9. 15. 9. 1972 Scirpo-Phragmitetum II, Erdfallsee
05. 9. 15. 9. 1972 Gagelgebiisch 11, Erdfallsee
05. 9. 15. 9. 1972 Weidengebiisch 11, Erdfallsee

19. 9. 01. 10. 1972 Calluna-Heide 111, Heideweiher
19. 9. 01. 10. 1972 Erica-Heide 111, Heideweiher
19. 9. 01. 10. 1972 Heideweiher-Ufer 111, Heideweiher
19. 9. 01. 10. 1972 Pfeifengras-Bulten-Gesellschaft 111, Heideweiher
19. 9. 01. 10. 1972 Birkenbruchwald 111, Heideweiher
31. 3. 08. 4. 1973 Calluna-Heide 111, Heideweiher
31. 3. 08. 4. 1973 Erica-Heide 111, Heideweiher
31. 3. 08. 4. 1973 Birkenbruchwald 111, Heideweiher
11. 4. 16. 4. 1973 Erlenbruchwald I, Gr. Hl. Meer
11. 4. 16. 4. 1973 Weiden-Faulbaum-Gebiisch 1, Gr. Hl. Meer
11. 4. 16. 4. 1973 Randzone Scirpo-Phragmitetum I, Gr. Hl. Meer
25. 4. 02. 5. 1973 Gagelgebiisch I1, Erdfallsee
25, 4, 02. 5. 1973 Weidengebiisch 11, Erdfallsee

08. 5. 19. 5. 1973 Calluna-Heide 111, Heideweiher
08. 5. 19. 5. 1973 Erica-Heide 111, Heideweiher
08. 5. 19. 5. 1973 Birkenbruchwald 111, Heideweiher

Meeres

und des ,Heideweihers“

Uber die Fangperioden gibt Tab. 1 Auskunft. Aus zeitlichen Griinden durften
die zur gleichen Zeit untersuchten Habitate nicht weit voneinander entfernt sein.
Es konnten deshalb auch nur héchstens 5 Habitate gleichzeitig untersucht werden.

Die untersuchten Habitate befinden sich im NSG Heiliges Meer bei Hopsten,
Kr. Tecklenburg. Das NSG gliedert sich in die Gebiete des ,Groflen Heiligen
(28 ha, mit einem eutrophen See von etwa 9,5 ha Wasserfliche), des
,Erdfallsees (16,75 ha, mit einem oligotrophen See mit 4,75 ha Wasserfliche)
(10,25 ha, mit einem flachen nihrstoffarmen Moorge-

wisser vom oligotroph-dystrophen Seetyp mit 3,25 ha Wasserfliche).
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Dem Nihrstoffgehalt des Wassers entsprechend weisen die Ufer der einzelnen
Gewisser stark voneinander abweichende Pflanzengesellschaften auf, die von
GRAEBNER (1930), RunGEe (1959, 1968, 1969) und SCHROEDER (1956) beschrieben
wurden. Bei der nachfolgenden pflanzensoziologischen Charakterisierung der
Fangorte greifen wir auf diese Autoren zuriick.

Da Pflanzengesellschaften als wichtige Anzeiger fiir die lokalklimatischen
Standortverhiltnisse dienen konnen, empfiehlt es sich stets, bei tierdkologischen
Untersuchungen die Habitate auch pflanzensoziologisch moglichst genau zu
charakterisieren.

Erlenbruchwald (Carici elongatae — Alnetum medioeuropaeum)

Es handelt sich um einen sehr feuchten, mit vollstindig ausgewachsenen Schwarz-
erlen bestandenen Bruchwald am Siidostufer des Groflen Heiligen Meeres. Unter
den etwa 25 m hohen Biumen bedecken die hier wild wachsende Schwarze Johan-
nisbeere (Ribes nigrum), Kratzbeere (Rubus caesius), Bittersifl (Solanum dulca-
mara), Sumpfveilchen (Viola palustris), Verlingerte Segge (Carex elongata), Was-
serschwertlilie (Iris pseudacorus) den nassen speckigen Flachmoortorf (RUNGE,
1969).

Weiden-Faulbaum-Gebiisch (Frangulo-Salicetum cinereae)

Dieser Fangort befindet sich am Ostufer des Gr. Heiligen Meeres. Grau- und Ohr-
weiden (Salix cinerea und Salix awurita) sowie der Faulbaum (Frangula alnus)
wachsen hier etwa in H6he des mittleren Wasserspiegels. Im Schatten der Striu-
cher kiimmern Schilf und andere Réhrichtpflanzen (RuNGE, 1969).

Sphagnum-Moor

Ein am Nordwestrand des Gr. Heiligen Meeres befindliches Sphagnum-Moor
bildet den dritten Fangort. GraEBNER (1930) beschreibt es folgendermafien:
»Dieses Moor trigt auf schwellenden Sphagnum-Polstern, welche von einigen
ebenfalls mit Sphagnum ausgefiillten Wasserlochern durchsetzt sind, in grofler
Menge Myrica gale als niedrige Striucher, Erica tetralix, Narthecium ossifragum,
Drosera rotundifolia, Gentiana pnewmonantbhe und stellenweise massenhaft, be-
sonders auf den Torftiimpeln schwimmend, Drosera intermedia.“ Die Fallen setz-
ten wir in die Sphagnum-Polster und an die Randzonen der Torftiimpel.

Ubergangszone vom Scirpo-Phragmitetum zum Weiden-Faulbaum-Gebiisch

Eine am Nordwestrand des Gr. Heiligen Meeres gelegene Randzone des Scirpo-
Phragmitetums wurde im Frithjahr 1973 noch als zusitzlicher Fangort hinzuge-
nommen. Hierbei handelt es sich um die pflanzensoziologische Phase einer Ver-
landungssukzession (SCHROEDER, 1956), nimlich um einen Ubergang vom Scirpo-
Phragmitetum zum Weiden-Faulbaum-Gebiisch. Die Bodenbedeckung besteht zum
groflen Teil aus abgestorbenen Phragmites-Teilen und Sphagnum-Polstern.

Brandungsufer

Bei diesem am nordwestlichen Ufer des Erdfallsees gelegenen Habitat kann
man von einer eigentlichen Pflanzengesellschaft nicht sprechen, da die Bodenvege-
tation nur sehr spirlich ausgebildet ist. Der grofite Teil des Fangortes besteht aus
freien feuchten Sandflichen mit Anspiilicht. Die anschlieende Uferbank ist mit
Myrica gale bewachsen.



Teichrohricht (Scirpo-Phragmitetum)

Im Gegensatz zum Gr. Hl. Meer ist am oligotrophen Erdfallsee nur ein kiim-
merndes Teichrohricht (Scirpo-Phragmitetum) ausgebildet. Da aber am Gr. HL
Meer in dieser Pflanzengesellschaft wegen des zu hohen Wasserstandes keine
Fallen gesetzt werden konnten, wihlten wir diesen Fangort am Erdfallsee aus.
Die Fallen-Einheiten standen durchschnittlich 5 m vom Wasser entfernt.

Gagelgebiisch (Myricetum gale)

Diese Gesellschaft besteht aus dem 1—2 m hohen Gagel (Myrica gale) und
kommt auf nihrstoffarmem, feuchtem bis nassem Boden vor. In den Gebiischen
wachsen Pfeifengras (Molinia caerulea), Sumpfhaarstrang (Peucedanum palustre),
Kleingabelzahnmoos (Dicranella heteromalla) und Nickendes Pohlmoos (Poblia
nutans). Der ausgewihlte Fangort befindet sich am Westufer des Erdfallsees, wo
diese Gesellschaft besonders rein ausgepragt ist.

Weidengebiisch

Unmittelbar an den Myricetum gale-Fangort schliefit sich ein kleines Weiden-
gebiisch an, das sich hauptsdchlich aus Salix cinerea (Grauweide) zusammensetzt
und pflanzensoziologisch nicht genauer zu charakterisieren ist. Die Entfernung
zum Wasser betrdgt nur wenige Meter.

Calluna-Heide (Calluno-Genistetum typicum)

Die trockene Calluna-Heide auf nihrstoffarmem Sand ist eine anthropo-
morphe Ersatzgesellschaft, die an Stelle eines Eichen-Birkenwaldes getreten ist.
Der fiir die vorliegende Untersuchung ausgewidhlte Fangort am Heideweiher ist
durch mehrere freie Sandflichen gekennzeichnet. Calluna-Heide (Calluna vul-
garis) bedeckt den Boden zu 70—80 /0.

Erica-Heide (Ericetum tetralicis)

Im Gegensatz zur trockenen Calluna-Heide handelt es sich bei der ebenfalls
untersuchten Glockenheidegesellschaft (Ericetum tetralicis) um den Typus der
Feuchtheide. Sie kommt auf nassem Sand und nihrstoffarmem Torf vor und setzt
sich vornehmlich aus Glodkenheide (Erica tetralix) und Moosen, insbesondere Torf-
moosen (Sphagnum compactum u.a.) zusammen (RUNGE, 1969). Der Fangort
liegt am Siidrand des Heideweihers und ist mit einem geschlossenen, dichten Erica
tetralix-Filz bedeckt.

Heideweiher-Ufer

Der Heideweiher zeigt einen auflerordentlich stark schwankenden Wasserstand.
Bei Wasserbedeckung bildet sich eine Spiefitorfmoosgesellschaft (Sphagnetum
cuspidato-obesi) aus, die durch die Niedrige Binse (Juncus bulbosus) charakteri-
siert ist und nach Trockenfallen durch den Spiefitorfmoos-Wollgras-Rasen (Sphag-
num cuspidatum-Eriophorum angustifolium-Ges.) ersetzt wird. Auf dem schlam-
migen und torfigen Boden kommt nur an wenigen Stellen der reine Sand des
Untergrundes zum Vorschein.

Pfeifengras (Molinia)-Bulten-Stadium des Ericetums

Zwischen dem Siid-Ufer des Heideweihers und der Glockenheidegesellschaft
liegt ein Pfeifengras-Bulten-Stadium des Ericetums. In dieser Assoziation bildet
das Pfeifengras (Molinia caernlea) mehr oder weniger hohe Bulte. Das Pfeifen-
gras-Bulten-Stadium ersetzt die Glockenheidegesellschaft im Bereich starker Was-
serspiegelschwankungen (RunNce, 1969), die wir im Untersuchungszeitraum am
Fangort tatsachlich oft beobachten konnten.
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Durch die drei zuletzt beschriebenen Fangorte wurde somit die Zonenfolge:
Spiefitorfmoos-Wollgrasrasen, Pfeifengras-Bulten-Stadium des Ericetums und
Glockenheidegesellschaft erfaflt, die fiir die oligotroph-dystrophen Moorkolke
und Heideweiher Nordwestdeutschlands charakteristisch ist (RuNGE, 1966).

Birkenbruchwald (Betuletum pubescentis)

Am Westrand des Heideweihers ist ein sehr schoner Birkenbruchwald (Betuletum
pubescentis) ausgebildet, der auf nihrstoffarmem Torf stockt. In ihm tiberwiegen
Moor- und Weiflbirken (Betula pubescens und Betula pendula) bei weitem.
Pfeifengras-Horste iiberziehen den Torfboden, der in Trockenperioden relativ
stark austrocknet,

1972 wurden in allen 5 Habitaten des Erdfallsee-Gebietes Fallen aufgestellt.
Im Frithjahr 1973 mufiten wir auf die Untersuchung des Pfeifengras-Bulten-
Stadiums und des Ufers am Heideweiher wegen des zu hohen Wasserstandes
verzichten.

ScHILLER (1973 a) hat die Fangorte auch lokalklimatisch detailliert charakteri-
siert. Hier sei nur auf grundlegende Unterschiede hingewiesen. Die offenen Strah-
lungshabitate (Calluna-Heide, Erica-Heide, Heideweiher-Ufer, Brandungsufer,
Pfeifengrasbulten-Gesellschaft, Sphagnum-Moor) unterscheiden sich beziiglich der
Temperatur des luftnahen Bodens und der bodennahen Luftschicht sehr auffallig
von den Schattenhabitaten (Erlenbruch, Weiden-, Weiden-Faulbaum-Gebiisch,
Birkenbruch). Die Halbschattenhabitate (Gagelgebiisch, Scirpo-Phragmitetum)
nehmen eine vermittelnde Stellung ein, Im Sommerhalbjahr werden an Strah-
lungstagen in den offenen Habitaten deutlich hohere Tagesmaxima und oft auch
niedrigere Nachtminima der Temperatur des Bodens und der bodennahen Luft
gemessen als in den Waldhabitaten. Eine gewisse Ausnahme bildet das Brandungs-
ufer, auf das der Wasserkorper des Erdfallsees temperaturausgleichend wirkt. Die
offenen Habitate weisen auch durchschnittlich hohere Evaporationsraten auf. Die
Halbschatten-Habitate sind gegeniiber den kiihl-feuchten Schattenhabitaten als
warmfeucht zu charakterisieren.

III. Ergebnisse
1. Die Habitatbindung der Carabiden des NSG ,Heiliges Meer*.

Die untersuchten Habitate unterscheiden sich alle sehr auffillig voneinander
in ihren Carabidenbestinden (Tab. 2). Einige Fangorte weisen charakteristische
Arten auf, die in den iibrigen untersuchten Habitaten tiberhaupt nicht oder nur
ganz vereinzelt vorkommen. Andere Fangorte sind durch spezifische Artenkombi-
nationen und -dominanzen gekennzeichnet.

Calathus erratus und fuscipes, Pterostichus lepidus, Bembidion lampros und
nigricorne, Harpalus rufitarsis und pubescens, Metabletus foveatus und Amara
famelica treten nur in der trockenen Calluna-Heide auf. Der Artenbestand der
Calluna-Heide weist nur zu dem der bodenfeuchten Erica-Heide engere Beziehun-
gen auf, die durch das Vorkommen von Pterostichus coerulescens, Calathus mela-
nocephalus und Notiophilus aquaticus in beiden Habitaten gegeben sind. In der
Erica-Heide kommt Dyschirius globosus in hochster- Abundanz vor. Mit etwas
geringerer Hiufigkeit tritt er im Gagelgebiisch auf. Aufler durch Dyschirius
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Habitate

Carabiden-Arten 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 12
Calathus erratus ;;;. 3 1

Pterostichus lepidus 191 1

Bembidion lampros 48 1 1
Bembidion nigricorne 31 2

Harpalus rufitarsis 29

Metabletus foveatus 24

Harpalus pubescens 21

Calathus fuscipes 10 1

Amara famelica 7

Pterostichus coerulescens 286| (118 3 16

Calathus melanocephalus 15 29

Notiophilus aquaticus Lﬁ 33 1 1

Dyschirius globosus 32 |889 6 1 1 78 11 27
Bradycellus collaris 6 3 2

Bradycellus harpalinus 6 2

Bembidion rupestre 32 1

Agonum viduum 195 _?:_ 1 5 5 9 9
Elaphrus cupreus 41 34 2

Elaphrus riparius 74 48

Agonum sexpunctatum 14 8

Agonum marginatum 2 18

Acupalpus mixtus 1 18 1 1

Acupalpus teutonus

Acupalpus dorsalis

Leistus rufescens
Trechus quadristriafus

Agonum obscurum

Pterostichus diligens 18 3 14 24
Pterostichus minor 58 ? -27—0 4
Lorocera pilicornis 1 jn 1241 [102
Agonum fuliginosum 18 1301) (164
Agonum thoreyi : H H
Patrobus atrorufus 1 431 61
Agonum assimile 1 62 85
Carabus granulatus 2 1 1 1 3 13 6
Pterostichus nigrita 64 1 81 4 5 5 [177] [159 7
Nebria brevicollis 2 25 7 3 5 1 6 17 4
Pterostichus niger 2 4 21 17 1 8 31 1
Agonum moestum 1 1 __7— 8
Notiophilus biguttatus 5 4 1 24 49
Carabus problematicus 7 1 3 2 __—_ 39
Calathus micropterus 3 6 26
Pterostichus oblongop. 145
Trichocellus cognatus 35
Amara brunnea 6

Tab. 2: Die hiufiger gefangenen Carabiden-Arten, fiir die einzelnen Habitate aufgeschliisselr.

Die Werte sind absolute Fangzahlen. Charakteristische Arten bzw. Artkombinationen
sind umrandet.
1 = Calluna-Heide; 2 = Erica-Heide; 3 = Brandungsufer; 4 = Heideweiher-Ufer;
5 = Pfeifengras-Bulten-Stadium; 6 = Sphagnum-Moor; 7 = Gagelgebiisch; § = Weiden-
gebiisch; 9 = Scirpo-Phragmitetum; 10 = Erlenbruch; 11 = Weiden-Faulbaum-Gebiisch;
12 = Birkenbruch.
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globosus weist die Artenkombination der Erica-Heide nur noch durch ein
schwaches Vorkommen von Pterostichus diligens Beziehungen zu den anderen
Feucht-Habitaten auf.

Die offenen Uferhabitate Brandungsufer und Heideweiherufer haben in ihrem
Carabidenbestand keine Ahnlichkeiten mit den Heiden. An beiden Ufern kommen
Agonum viduum, Agonum sexpunctatum, Elaphrus cupreus und riparius vor.
Bembidion rupestre charakterisiert das Brandungsufer, Agonum marginatum,
Acupalpus mixtus und teutonus das Heideweiherufer. Das carabidenarme Pfeifen-
gras-Bulten-Stadium vermittelt in gewisser Weise zwischen dem Heideweiher-
ufer und der Erica-Heide.

Das Brandungsufer und in abgeschwichter Weise auch das Heideweiherufer
weisen in ihrem Artenbestand durch das Vorkommen von Pterostichus minor,
nigrita und niger, Lorocera pilicornis und Nebria brevicollis gewisse Beziehungen
zu den feuchten Halbschatten- und Schatten-Habitaten auf. Das artenarme
Sphagnum-Moor beherbergt nur wenige Arten, die zumeist in den feuchten
Schatten- und Halbschatten-Habitaten hochste Dominanzen erreichen. Im Moor
dominiert Pterostichus diligens.

Pterostichus minor und diligens, Lorocera pilicornis und Agonum fuliginosum
kommen — wenn auch mit unterschiedlichen Abundanzen — in allen feuchten
Schatten- und Halbschatten-Habitaten vor. Gagelgebiisch und Weidengebiisch
haben — vielleicht nicht nur als Folge dhnlicher Lokalklimate, sondern auch als
Folge enger Nachbarschaft — weitgehend identische Carabidenbestinde. Sie unter-
scheiden sich durch das Vorkommen von Dyschirius globosus, Trechus quadristria-
tus und Agonum obscurum von den iibrigen feuchten Schatten- und Halbschatten-
Habitaten. Das Scirpo-Phragmitetum weist aufler den eurydken Arten der feuch-
ten Schatten- und Halbschatten-Fangorte (Pterostichus diligens, minor, Lorocera
pilicornis, Agonum fuliginosum) Agonum thoreyi auf, das an allen anderen Fang-
orten fehlt.

Grofle Ahnlichkeiten im Artenbestand haben Erlenbruch und Weiden-Faul-
baum-Gebiisch; auch die Abundanzunterschiede sind nur bei Pterostichus minor
und Notiophilus biguttatus erheblich, die beide im Weiden-Faulbaum-Gebiisch

haufiger vertreten sind.

Der relativ bodentrockene Birkenbruch ist durch das Vorkommen von Carabus
problematicus, Calathus micropterus, Pterostichus oblongopunctatus, Trichocellus
cognatus und Amara brunnea charakterisiert. Ein relativ hiufiges Vorkommen
von Pterostichus diligens verbindet den Birkenbruch mit den iibrigen Halbschat-
ten- und Schatten-Habitaten, das Vorkommen von Agonum obscurum besonders
mit dem Gagel- und Weidengebiisch, das hiufige Auftreten von Notiophilus
biguttatus mit dem Weiden-Faulbaum-Gebiisch.

Ein Vergleich dieser Beobachtungen mit den Befunden anderer Autoren zur
Habitatbindung der Carabiden in Nord- und Nordwest-Deutschland wurde be-
reits durchgefiihrt (ScHILLER, 1973 b).

2. Das tageszeitliche Aktivitatsmuster der Carabidenbestinde.

Das Aktivitdtsmuster der Carabidenbestinde variiert von Habitat zu Habitat
und in ein- und demselben Habitat auch jahreszeitlich. Ih der Calluna- und Erica-
Heide, am Heideweiher-Ufer und im Pfeifengras-Bulten-Stadium, also 4 Strah-
lungshabitaten, erreicht die Tagaktivitdt des jeweils gesamten Carabidenbestan-
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des 7590 der Gesamtaktivitit oder mehr (Abb. 12, b ¢). In den iibrigen Habi-
taten bleibt die Tagaktivitit unter 50 %o oder erreicht nur wenig mehr. In den
genannten offenen Habitaten ist die Tagaktivitit besonders im Friihjahr sehr

Tagaktivitat der Carabiden- Bestande

TA (%) @

50
Sphagnum - Moor

Erlenbruchwald

Weiden-Faulbaum- Geb.

TA(%) } @

Gagelgebiisch

50 1

Scirpo- Phragmitetum
Brandungsufer

Weidengebiisch

1007 1A

©

v Erica-Heide

50 1

mCalluna-
Heide

Birkenbruch-

wald

Heideweiher-
Ufer

4 5 6 7 8 9 Monate

Abb. 1a,b, c
Prozentualer Anteil der Tagaktivitit (TA) an der Gesamtaktivitit der Carabidenbestinde in den
verschiedenen Habitaten in Abhingigkeit von der Jahreszeit.
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Tab. 3:

Jahreszeitliche Fortpflanzung (nach Larsson, 1939), Habitatbindung und Tagaktivitit
(TA, in /o der Gesamtaktivitit = Anzahl der gefangenen Individuen) der hiufigen
Carabiden des NSG ,Heiliges Meer®.

FB = Friihlingsbriiter mit Sommerlarven;

HB = Herbstbriiter mit Winterlarven;

F = stenoke Freilandarten;

(F) = Arten mit Verbreitungsschwerpunkt im Freiland;

S = stendke Arten der Schatten- oder Halbschattenhabitate;

(S) = Arten mit Verbreitungsschwerpunkt in Schatten- oder Halbschattenhabitaten;
E = eurydke Arten.

Sofern die Tagaktivitit variiert (rechte Spalte), ist in der Spalte , TA“ der Mittelpunkt
der Varianzbreite angegeben.

Fort- . ’ Varianz
pflanzung Habitate Art TA (%) 4. TA
Agonum marginatum 10
Agonum viduum 12,5 0—25
Bradycellus collaris 20
Metabletus foveatus 45
Bembidion rupestre 55
Harpalus rufitarsis 72,5 55—90
F Agonum sexpunctatum 87,5 75—100
(1) Acupalpus dorsalis 90
Acupalpus mixtus 90
Elaphrus riparius 92,5 85—100
Bembidion nigricorne 95 90—100
Pterostichus coerulescens 97,5 95—100
Bembidion lampros 97,5 95—100
Amara famelica 100 100
FB (F) Dyschirius globosus 72,5 55—90
(2) Elaphrus cupreus 95 90—100
Carabus granulatus 0
Agonum moestum 10
S Pterostichus nigrita 30 0—60
3) Pterostichus diligens 30 0—60
Pterostichus minor 35 0—70
Lorocera pilicornis 40 0—80
Pterostichus oblongopunctatus 10 0—20
Trichocellus cognatus : 15 0—30
S Agonum thoreyi 17,5 10—25
i ) Agonum assimile 20 0—40
Agonum obscurum 30 0—60
Agonum fuliginosum 30 0—60
Notiophilus biguttatus 92,5 85—100
Bradycellus harpalinus 0
Calathus erratus 0
F Calathus melanocephalus 0
1 Harpalus pubescens 0
M Calathus )‘a:cipe: 20
Pterostichus lepidus 95 90—100
Notiophilus aquaticus 100
HB Egg Carabus problematicus 0
Calathus micropterus 0
s Leistus rufescens 0
4) Patrobus atrorufus 5 0—10
*) Amara brunnea 20
Trechus quadristriatus 32,5 25—40
E Pterostichus niger 7,5 0—15
Nebria brevicollis 0
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hoch, wihrend sie zu dieser Zeit in den Schatten- und Halbschatten-Habitaten
niedrig ist. Im Sommer nimmt aber in allen Schatten- und Halbschatten-Habitaten
die Tagaktivitit auffillig zu, um im Spitsommer/Herbst wieder abzunehmen. In
der Calluna-Heide ist im Spitsommer/Herbst die Tagaktivitdit bemerkenswert
gering, wahrend sie gleichzeitig in der Erica-Heide grof} ist.

3. Korrelation zwischen dem Tagesmuster der Aktivitit der Carabiden und ihrer
Habitatbindung,

Einige Carabidenarten zeigten eine erhebliche Varianz der Tagaktivitit, auf
die unten noch ausfiihrlich eingegangen werden soll. Bei diesen Arten gilt in dieser
Betrachtung als Tagaktivitit der Mittelpunkt des Varianzspektrums.

In Tab. 3 sind die Carabiden nach Fortpflanzungstyp, Habitatbindung und
Tagaktivitit geordnet. Unter den Friihlingsbriitern der Freiland-Habitate ist ein
hoherer Prozentsatz tagaktiver Arten vertreten als unter den Schatten- und Halb-
schatten-Bewohnern, Ordnet man den stenoken Freilandarten die Zahl 1 zu, den
Arten mit Verbreitungsschwerpunkt im Freiland die Zahl 2, den Arten mit Ver-
breitungsschwerpunkt in Schatten- und Halbschatten-Habitaten die Zahl 3 und
den stentken Schatten- und Halbschatten-Bewohnern die Zahl 4, so kann die
Korrelation zwischen Habitatbindung und Tagaktivitit berechnet werden. Der
Korrelationskoeffizient betrigt r = —0,55. Dies bedeutet, daf§ bei Friihlings-
briitern auf dem Signifikanzniveau von 1% Bindung an Freiland-Habitate und
hohe Tagaktivitdt positiv miteinander korreliert sind (vgl. Sacus, 1969, S. 415).
Eine entsprechende Korrelation fiir Herbstbriiter 148t sich an den vorhandenen
Daten nicht erkennen.

4. Arten mit variierender Tagaktivitit,

Von besonderer Bedeutung ist, daf} intraspezifische Musterunterschiede ermit-
telt wurden, die bis zu 800 betragen konnen (Tab. 3). Kleinere Varianzen (bis
zu schitzungsweise 20 %/0) kdnnten durch methodische Fehler vorgetiduscht worden
sein. Wenn z. B. die Tagfalle einer Falleneinheit abends nicht rechtzeitig zugedeckt
wurde, kdnnte sie noch Nachttiere gefangen haben, die schon in der Dimmerung
aktiv waren. Es ist aber schwer vorstellbar, daff auch groflere Varianzen metho-
disch bedingt sein sollten. Grofle Varianzen wurden vor allem bei Bewohnern
von feuchten Schatten- und Halbschatten-Habitaten ermittelt (bei Lorocera pili-
cornis, Pterostichus minor, nigrita und diligens, Agonum obscurum und fuligino-
sum). Unter den Freilandarten weisen nur 2 (Harpalus rufitarsis und Dyschirius
globosus), unter den Bewohnern des bodentrockenen Erlenbruchs nur eine (7richo-
cellus cognatus) groflere Varianzen auf.

Uber ein besonders plastisches Aktivitditsmuster verfiigt Lorocera pilicornis
(Abb. 2). Im Sommer im Gagelgebiisch und Erlenbruch tagaktiv, ist er zur glei-
chen Zeit im Weiden- und Weiden-Faulbaum-Gebiisch tiberwiegend nachtaktiv.
Im Friihjahr und Herbst ist seine Tagaktivitit in allen Habitaten relativ gering.
Ein moglicher methodischer Fehler (unzureichender Verschlufl der Tagfallen in
der Nacht) kann ausgeschlossen werden, da z.B. im Erlenbruch der im Juli gefan-
gene Patrobus atrorufus rein nachtaktiv war. Gleiches trifft im Gagelgebiisch fiir
Agonum obscurum zu.
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Abb.2: Lorocera pilicornis

GA(n)
80
Weiden- Faulbaum
Gebiisch
60
Erlenbruchwald
40 r
20 +
Weidengebiisch
.
T T T L T
TA (%)
o
50
4 5 6 7 8 9 Monate
4 Brandungsufer ® Scirpo- Phragmitetum 0 Gagelgebiisch
Abb. 2—38.

Prozentuale Anteile variierender Tagaktivitit (TA) an der Gesamtaktivitit (GA) bei einigen
Carabidenarten in verschiedenen Habitaten und zu verschiedenen Jahreszeiten. Die Gesamt-
aktivitit ist die Anzahl der in 10 Fallen-Einheiten und 10 Tagen gefangenen Individuen. Das
jeweilige Vorzugshabitat (definiert als dasjenige, in dem — summiert iiber den gesamten Unter-
suchungszeitraum — die meisten Individuen gefangen wurden) ist durch eine gestrichelte Linie
gekennzeichnet.
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Bei Pterostichus diligens sind die jahreszeitlichen Musterverinderungen im
Sphagnum-Moor, Scirpo-Phragmitetum und Gagelgebiisch besonders groff. Aber
auch im Weiden- und Weiden-Faulbaum-Gebiisch ist im Sommer seine Tagaktivi-
tat gegeniiber dem Frithjahr und Herbst erhoht (Abb. 3).

400 } GAm) Abb.3: Pterostichus diligens
200 -
100 |
\S
0 Gagelgebiisch
50
Sphagnum- Moor
Scirpo- Phragmitetum
Zwewengebﬁsch
TA (%)
50¢t
4 5 6 7 8 9 Monate

aErlenbruchwald O Weiden- Faulbaum- Geblisch x Birkenbruchwald

Habitatabhingige und jahreszeitliche Verinderungen des Aktivitdtsmusters
zeigt auch Pterostichus nigrita (Abb. 4). So steigt im Erlenbruch seine Tagaktivitit
von 7% im Frithjahr auf 339 im Sommer, im Sphagnum-Moor von 12 %o
sogar auf 57 %o an. Im Weiden-Faulbaum-Gebiisch war ein solches Ansteigen der
Tagaktivitit nicht zu beobachten.

16



Abb.4: Pterostichus nigrita
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Ein fast identisches Verhalten wie Lorocera pilicornis zeigt Agonum fuligi-
nosum im Erlenbruch (Abb. 5). Auch hier steht einer eindeutigen Nachtaktivitit
im Frithjahr eine iiberwiegende Tagaktivitit im Sommer gegeniiber. Ahnlich ver-
hilt sich die Art im Gagelgebiisch und Scirpo-Phragmitetum wihrend sie im
Weiden- und Weiden-Faulbaum-Gebiisch keine wesentlichen Verinderungen des
Aktivititsmusters zeigt.

Bei Pterostichus minor treten ebenfalls klare habitatbedingte Unterschiede in
der Tagaktivitit auf, die auch bei ihm im Weiden- und Weidenfaulbaum-Gebiisch
relativ gering, in den anderen Habitaten aber erheblich sind (Abb. 6).

Einen bemerkenswerten Anstieg der Tagaktivitit im Sommer zeigt auch
Agonum assimile im Erlenbruch (Abb. 7). Im Friihjahr hier rein nachtaktiv, be-
tragt die Tagaktivitdt im Sommer 40 %o. Hingegen ist er im Weidengebiisch sowohl
im Frithjahr als auch im Sommer ausschlieflich nachtaktiv.
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Bei Agonum obscurum werden im Birkenbruch und Gagelgebiisch keine deut-
lichen jahreszeitlichen Verinderungen beobachtet. Nur im Weidengebiisch fallt
eine sehr hohe Tagaktivitit von 409 im Frithsommer auf (Abb. 8).

Die jahreszeitlichen Umverteilungen der Aktivitit betreffen 8 3 und %% in
fast gleicher Weise (Abb. 9).

Es ist auffillig, dafl sich die jahreszeitlichen Musterverinderungen der Akti-

vitdt in besonderem Mafle bei gewissen feuchtigkeitsliebenden, relativ eurySken
Arten abspielen, die bevorzugt Schatten- und Halbschatten-Habitate besiedeln.

Abb.5: Agonum fuliginosum
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Besonders eindrucksvoll sind die Musterverinderungen im Erlenbruch, Gagelge-
biisch, Scirpo-Phragmitetum und auf dem Sphagnum-Moor, wihrend sie im Wei-
den- und Weiden-Faulbaum-Gebiisch deutlich geringer sind. Da methodische
Fehler nicht im Spiele sein konnen (s. oben), sind die Musterverdnderungen aller
Wahrscheinlichkeit nach eine Folge von jahreszeitlichen Umweltverinderungen,
die sich besonders drastisch im Erlenbruch, Gagelgebiisch, Teichrohricht und auf
dem Sphagnum-Moor, in geringem Mafle aber im Weiden- und Weiden-Faulbaum-
gebiisch abzuspielen scheinen.
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Abb.7: Agonum assimile
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5. Jahresrhythmik und Biotopbindung

Der Anteil von Friihlingsbriitern mit Sommerlarven und Herbstbriitern mit
Winterlarven ist in den einzelnen Habitaten unterschiedlich groff (Tab. 4). Berick-
sichtigt man nur jeweils die habitattypischen Arten (die in Tab. 2 eingerahmten),
so ergeben sich Anteile von Friihlingsbriitern, die zwischen 45 %/o und 100 /o vari-
jeren. Ordnet man die untersuchten Habitate (mit Ausnahme des artenarmen
Pfeifengras-Bulten-Stadiums) nach Bodenfeuchte bzw. Uberschwemmungsgefahr
in 4 Klassen (Tab. 4) und errechnet die Korrelation zwischen dem Prozentsatz an
Friihlingsbriitern und der Klassenzahl, so ergibt sich ein Koeffizient von r = 0,87.
Die positive Korrelation zwischen Bodenfeuchte und Prozentsatz von Friihlings-
briitern ist damit mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 0,1%/0 signifikant (vgl.
Sacns, 1969, S. 415).

Tab. 4: Die Korrelation zwischen dem Prozentsatz an habitattypischen Frithlingsbriitern und
der Bodenfeuchte bzw. Uberschwemmungsgefahr. Der letztere Parameter wurde ge-
schitzt, indem dem trockensten Habitat die Zahl 1 und den feuchtesten die Zahl 4 zuge-
ordnet wurde.

Habitat Bodenfeuchte /o Frithlingsbriiter
Calluna-Heide 1 450/
Erica-Heide 2 50 %
Birkenbruch 2 609
Gagelgebiisch 3 85 /o
Weidengebiisch 3 85 %
Erlenbruch 3 7090
Weiden-Faulbaum-Gebiisch 3 75 %
Sphagnum-Moor 3 60 s
Brandungsufer 4 80 /o
Heideweiher-Ufer 4 90 %o
Scirpo-Phragmitetum 4 100 %/¢

IV. Diskussion
1. Habitatbindung und tageszeitliches Aktivitdtsmuster

Die fiir die Habitatbindung wichtigen abiotischen Faktoren Licht, Tempera-
tur und Feuchtigkeit zeigen einen ausgeprigten Tagesgang, dessen Amplitude sehr
viel breiter sein kann als die Vorzugsbereiche der einzelnen Carabiden-Arten.
Erdoberflichen-aktive Tiere haben aber die Moglichkeit, tag- oder nachtaktiv zu
sein, um so unter optimalen Bedingungen Nahrung und Fortpflanzungspartner
zu suchen. Durch Nachtaktivitit konnen die Tiere den hohen Temperaturen
und der Trockenheit der Hellphase ausweichen, durch Tagaktivitit sind sie in der
Lage, die Kiihle und Feuchtigkeit der Nacht zu meiden.

Zur Frage, ob die tageszeitliche Aktivitdtsthythmik der Carabiden rein exogen
bedingt ist oder ob eine durch zyklische Umweltfaktoren synchronisierbare endo-
gene Circadian-Oszillation vorliegt, wurden experimentelle Untersuchungen von
KircHNER (1964), WEBER (1966), THIELE u. WEBER (1968) und LAMPRECHT u.
WEBER (1972) durchgefiihrt. Dabei erwies sich der tigliche Lichtzyklus als wesent-
licher Zeitgeber, der die Endogenperiodik synchronisiert, indem er die Aktivitdts-
phase einer bestimmten Tageszeit zuordnet. Auch Temperaturzyklen haben
schwach synchronisierende Wirkung. Im Konkurrenzexperiment unterliegt jedoch
in der Zeitgeberwirkung die Temperatur dem Licht (KirRcHNER, 1964). Durch die
Synchronisation durch den Licht-Dunkel-Wechsel wird die tageszeitliche Aktivi-
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tivitdt von 27 9/ gegeniiber einer Tagaktivitit von 8 %o in einem Eichen-Hain-
buchen-Bestand fest. THIELE (1964) fand unter 12 Waldcarabiden 11 Arten mit
fast ausschlieflicher Nachtaktivitit. Dagegen waren von 10 Feldcarabiden 6 auch
erheblich tagaktiv. Ahnliche Verhiltnisse gibt GREeNsLADE (1963) an. Unter
15 Waldarten fand er 12 mit iiberwiegender Nachtaktivitdt, nur 3 Arten waren
tagaktiv. Im offenen Habitat hingegen waren von 17 Arten 9 tagaktiv. THIELE u.
WEBER zogen 1968 an Hand von eigenen und Literaturbefunden ein erstes Resii-
mee: ,,60 %0 der Waldarten haben eine TA von < 159%; nur 1 Waldart hat eine
solche von > 45 %/o. Dagegen haben neben allerdings auch zahlreichen dunkelak-
tiven Feldbewohnern 429/o der Carabiden-Arten der offenen Landschaft eine
hohe TA von > 45 9/p.«

Der signifikante Musterunterschied bei Friihlingsbriitern in Schatten- und
Strahlungshabitaten 1488t darauf schlieflen, dafl der Tag- und Nachtaktivitdt eine
hohe Bedeutung fiir die adaptive Einnischung der Carabiden-Arten in ihrem
jeweiligen Lebensraum zukommt.

Fiir die unvoreingenommene Betrachtung ist es zunichst iiberraschend, dafl
gerade Freilandarten bevorzugt lichtaktiv, Waldarten aber dunkelaktiv sind.
Durch die experimentell begriindete Kenntnis der Umweltanspriiche der Carabi-
den (THIELE, 1964; LAUTERBACH, 1964; THIELE, 1967; THIELE u. LEHMANN, 1967)
lassen sich nun aber schon gewisse Riickschliisse auf die Bedeutung der tageszeit-
lichen Aktivitatsverteilung ziehen.

THIELE (1964) hilt die Helligkeitspriferenz fiir sehr bedeutend, da die meisten
der von ihm untersuchten Arten im Helligkeitspraferenzversuch biotopgemif rea-
gierten. 12 von 13 Waldarten waren dunkelpriferent, hingegen 6 von 10 Feld-
tieren euryphot bis poly-euryphot. Dafy Photophobie und Dunkelaktivitit, Photo-
philie und Lichtaktivitit miteinander korreliert sind, ist nicht iiberraschend. Die
Kenntnis der Helligkeitspriferenz kann deshalb nur dann das angeschnittene
Problem erhellen, wenn nachzuweisen ist, dafl die Helligkeitspriferenz primir
andere Wirkungen hat als zur tageszeitlichen Festlegung der Aktivitit beizutragen.
So soll die Photophobie der Waldcarabiden nach THieLE u. WEBER (1968) primir
fir das Zuriickfinden zu Waldstandorten, d. h. vor allem in den optimalen Feuch-
tigkeitsbereich, von grofler Bedeutung sein, also eine Orientierungsreaktion erlau-
ben. LauTerBACH (1964) und NEUMANN (1971) wiesen fiir Waldcarabiden nach,
daf sie einen Wald zielgerichtet aufsuchen, sobald sie sich in einer Mindestent-
fernung von ihm befinden. Die Kifer orientieren sich dabei nach Horizont-
silhouetten. Sekundir erst soll dann die Dunkelpriferenz die Aktivitit in die
Dunkelstunden ,,zwingen®.

Wihrend das Priferenzverhalten der Waldarten iiberwiegend durch die Fak-
toren Licht und Feuchtigkeit bestimmt wird, spielt bei Freilandtieren der Tempe-
raturfaktor eine wesentliche Rolle (THieLE, 1964). THiELE u. LEHMANN (1967)
fanden, dafl sich im Kombinationsversuch mit Licht- und Temperaturgradient
5 von 7 Waldarten gemif} ihrer Helligkeitspriferenz, 5 von 8 Freilandarten ge-
mif ihrer Temperaturpriferenz orientierten. Da sich Freilandarten im Experiment
oft als thermo- und xerophil erweisen, ist es naheliegend, dafl ihre Anspriiche an
Temperatur und Feuchtigkeit Tagaktivitit begiinstigen.

Tagaktivitdt in offenen Habitaten erfordert besondere physiologische Anpas-
sungen. Schon HERTER (1943) stellte bei Feldtieren hohe Temperaturpriferenda
fest. Nach WEBER (1965 b) reagieren Freilandcaraben luftfeuchtigkeitsindifferen-
'cerf alshWaldarten, die im Vergleichsexperiment schneller Bereiche hoher Feuchte
aufsuchen.
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Auch ScuMIDT (1954/55, 1956, 1957) weist ausdriicklich auf die dkologische
Bedeutung des Wasserhaushaltes und damit der Transpiration bei Carabus-Arten
hin. Nach ithm soll die optimale Transpiration fiir die Caraben der verbreitungs-
bestimmende Faktor sein. Die Tiere scheinen artcharakteristische Regulationsbe-
reiche zu besitzen, bei denen zur Erhaltung einer bestimmten ,optimalen® Trans-
pirationsrate die Transpiration aktiv beeinfluflt werden kann. Nach ScumipT
liegen die Regulationsbereiche der Transpiration in Abhingigkeit von der Luft-
feuchtigkeit (bei 20° C) fiir Carabus granulatus (70—55 %/o) und Carabus cancel-
latus (60—509/0) bei tieferen Luftfeuchtigkeiten als fiir Carabus nemoralis (75—
65 0/0), anronitens (75—60°/o) und problematicus (75—70 /o). Waldtieren scheint
also bei konstanter Temperatur optimale Transpiration (Regulationsbereich) bei
hoheren relativen Luftfeuchtigkeiten mdglich zu sein. Dagegen kdnnen Bewohner
des offenen Landes die Transpiration bei geringeren Luftfeuchtigkeiten regu-
lieren. Bei Waldarten wiirde demnach ein optimaler Wasserhaushalt (eine regu-
lierte Transpiration) durch Nachtaktivitit, bei Freilandarten durch Tagaktivitdt
gesichert. Auch die Wahl der Vorzugstemperaturen soll von der optimalen
Transpiration des Tieres bestimmt werden. Die Regulationsbereiche in Abhidngig-
keit von der Temperatur (bei 70 %/ relativer Luftfeuchte) liegen fiir Feldarten bei
hoheren Temperaturen als fiir Waldarten (ScamipT, 1954/55).

Fiir den Zusammenhang zwischen tageszeitlichem Aktivititsmuster und Habi-
tatbindung bietet sich danach folgende Deutungsmoglichkeit an. Carabiden sind
primir hygrophil, an mifiig hohe Temperaturen adaptiert und dunkelaktiv.
Strahlungshabitate kiihlen in Mitteleuropa besonders im Friihjahr in hellen Nach-
ten relativ stark aus, wie auch unsere mikroklimatischen Messungen fiir das NSG
»Heiliges Meer“ beweisen. Dies diirfte der Selektionsdruck sein, der bei Friihlings-
briitern in offenen Habitaten Tagaktivitit der Imagines fordert. Einem entspre-
chenden Selektionsdruck unterliegende Carabiden verdndern im Laufe ihrer Evo-
lution nun aber nicht nur ihre Reaktion auf den Licht-Dunkel-Wechsel, sondern
sie erwerben noch weitere physiologische Adaptationen, z.B. erhohte Thermo-
philie, Trockenheitsresistenz, verinderte Regulationsbereiche der Transpiration.
Denkbar ist auch, dafl tagaktive Carabiden in Strahlungshabitaten Temperatur-
Adaptations-Mechanismen erworben haben. Nachtaktive Arten, besonders solche
des Waldes, leben, da sie sich tagsiiber im kiihlen Substrat verstecken, unter mehr
oder weniger ausgeprigter Temperaturkonstanz. Tagaktive Arten, besonders
solche des offenen Landes, haben andererseits nicht die Moglichkeit, dem nicht-
lichen Temperaturabfall auszuweichen. Sie sind einem starken tageszeitlichen Tem-
peraturwechsel ausgesetzt.

Bei den meisten Carabiden scheint die Zuordnung der Aktivitit zur Licht-
bzw. Dunkelphase genetisch fixiert zu sein. Damit wire auch die durch das Aktivi-
tatsmuster gegebene Anpassung an die Umwelt genetisch gesichert. Bei einigen
Arten kann sich aber das Aktivititsmuster den jeweiligen Umweltbedingungen
modifikatorisch anpassen. So wies PAARMANN (1966) durch Laborexperimente bei
Pterostichus oblongopunctatus nach, dafl die Lichtintensitit auf das Verhiltnis
von Tag- zu Nachtaktivitdt einwirkt. Die Verschiebung der Aktivitit bei niedri-
gen Luxwerten in den Tag hinein stellt fiir Pterostichus oblongopunctatus eine
Mboglichkeit dar, in kithl-feuchten Wildern die fiir ihn giinstigeren Klimaverhilt-
nisse am Tage zu nutzen, wihrend er in warm-trockenen (lichteren) Wildern
nachtaktiv ist.

WiLLiams (1959) sieht die gegeniiber den Waldarten erhdhte Tagaktivitit von
Feldcarabiden darin begriindet, daff in offenen Habitaten gegeniiber Waldhabi-
tatea ein geringeres Beuteangebot besteht. Die Kifer miissen daher zur Deckung
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ihres Nahrungsbedarfes auch tagsiiber aktiv sein, wie der Autor fiir die eurydke
Art Pterostichus madidus experimentell nachweisen konnte. Durch Hunger wird
die hemmende Wirkung des Lichtes aufgehoben. Grim (1966) induzierte eben-
falls durch Hunger einen Wechsel der diurnalen Aktivitdtsrhythmik ansonsten
dunkelaktiver Tiere. Hungernde Tiere dehnten ihre Aktivititsperiode auf die
Tages-Stunden aus.

Novaxk (1972, 1973) hat andererseits nachgewiesen, dafl in Mihren einige
euryOke Carabiden-Arten im Wald stirker tagaktiv sind als im Feld. Nach An-
sicht des Autors ist das ausgeglichenere Lokalklima des Waldes die Ursache dafiir,
dafl die Kifer die Aktivitit auf die Hellphase ausdehnen.

Intraspezifische Unterschiede konnte LAUTERBACH (1964) bei Abax owvalis,
Abax parallelus, Carabus nemoralis und Pterostichus cristatus beobachten. Die
auf Lichtungen lebenden Tiere wiesen eine groflere Tagaktivitit auf als die
aus Waldbestinden. Nach LauTerBacH ist die auf Waldlichtungen hohere Tag-
aktivitit dieser Tiere eine Folge von Fluchtreaktionen auf stirkere Wirme- und
Lichteinstrahlung.

Auch in vorliegender Untersuchung weisen einige Arten habitatbedingte und/oder
jahreszeitliche Verinderungen der Aktivititsmuster auf (Abb. 2—8): Lorocera
pilicornis, Pterostichus diligens, Pterostichus minor, Pterostichus nigrita, Agonum
fuliginosum, Agonum assimile, Agonum obscurum, Harpalus rufitarsis, Dyschirius
globosus und Trichocellus cognatus. Eine eindeutige Bevorzugung der Dunkelphase
wird hingegen bei Agonum thoreyi, Patrobus atrorufus, Nebria brevicollis, Ptero-
stichus niger, Carabus problematicus, Calathus erratus, Calathus melanocephalus,
Calathus micropterus, Harpalus pubescens, und Agonum marginatum festgestellt.
Ebenso scheint das Aktivitatsmuster der meisten tagaktiven Arten fixiert zu sein.

Die Carabiden mit habitatmifig und/oder jahreszeitlich variablem Aktivitdts-
muster lassen sich in verschiedener Hinsicht differenzieren. Zunichst fillt auf, dafl
bei 5 Arten (Pterostichus nigrita, minor, Agonum fuliginosum, assimile und obscu-
rum) die Aktivitat am Tage zwar absolut grofler werden kann als wihrend der
Nacht, die Aktivitit pro Nachtstunde dabei aber nicht kleiner wird als die Akrti-
vitat pro Tagstunde. Bei diesen Arten ist die Aktivitdit am Tage akzessorische
Aktivitidt, von der die Nachtaktivitidt weitgehend unbeeinfluflt zu bleiben scheint.
Akzessorische Tagaktivitdt dieser Art wurde in Laborversuchen bei einigen Cara-
bus-Arten beobachtet (WEBER, 1965 a; THIELE u. WEBER, 1968).

Anders verhalten sich Lorocera pilicornis und Pterostichus diligens, bei denen
die Aktivitit pro Tagstunde im jeweiligen Vorzugshabitat (Erlenbruch bzw.
Gagelgebiisch) voriibergehend grofler wird als die Aktivitit pro Nachtstunde.
Aber auch diese beiden Arten unterscheiden sich noch bemerkenswert voneinander:
Lorocera erreicht im Vorzugshabitat seine grofite Tagaktivitit zur Zeit der hoch-
sten Abundanz (Abb. 2), wihrend Pterostichus diligens erst nach dem Jahresmaxi-
mum der Abundanz tagaktiv wird (Abb. 3).

Die 5 oben genannten Arten haben im Gegensatz zu Lorocera pilicornis und
Pterostichus diligens eine relativ niedrige Tagaktivitit in ihrem jeweiligen Vor-
zugshabitat, Als Vorzugshabitat wird dasjenige angesehen, in dem — summiert
tiber die gesamte Untersuchungszeit — die meisten Tiere pro Falleneinheit gefan-
gen wurden. Diese Arten scheinen bei der Besiedlung anderer Habitate zu ver-
suchen, durch akzessorische Tagaktivitdt suboptimale Bedingungen wihrend der
Dunkelphase wenigstens teilweise zu kompensieren (Abb. 4—8).

Lorocera pilicornis und Pterostichus diligens sind in ihrem jeweiligen Vorzugs-
habitat besonders stark tagaktiv. Wir diirfen auch bei ihnen in der jahreszeitlichen
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Umverteilung der Aktivitit einen Regelmechanismus vermuten, der eine effek-
tivere Ausnutzung der Resourcen des Vorzugshabitates erlaubt. Da die genannten
Arten mit plastischem Aktivitditsmuster vor allem im Sommer stirker tagaktiv
sind, diirfte bei ihnen der Selektions-Adaptations-Mechanismus, der oben fiir tag-
aktive Arten in Freilandhabitaten diskutiert wurde, keine Rolle spielen. Welche
Griinde es sind, die besonders bei einigen hygrophilen Arten aus Schatten- und
Halbschatten-Habitaten zu einem Ansteigen der Tagaktivitdt im Sommer fiihren,
ist noch ganz unbekannt.

2. Habitatbindung und Jahresrhythmik

LarssoN (1939) teilte die Carabiden entsprechend ihrer jahreszeitlichen Fort-
pflanzungsaktivitit in zwei Hauptgruppen ein:

a) Frihlingsarten (mit Sommerlarven): Hierzu werden alle die Arten
gezihlt, deren Fortpflanzung in den Frihling und Frithsommer fillt und deren
Larven sich in den Sommermonaten entwickeln. Die Uberwinterung erfolgt im
Imaginalstadium.

b)Herbstarten (mit Winterlarven): Hierzu zihlen alle Arten, deren Lar-
ven sich wihrend der Wintermonate entwickeln und bei denen die Imagines im
Friihjahr schlipfen. Die Fortpflanzungsaktivitit der Imagines liegt im Hochsom-
mer bis Herbst. Bei manchen Arten (z. B. Calathus melanocephalus, Carabus pro-
blematicus) stirbt nur ein Teil der Imaginalgeneration im Herbst ab, der andere
iberwintert ebenfalls und kann u. U. an der nichstfolgenden Fortpflanzung noch
einmal teilnehmen.

In diesem Zusammenhang sei erwihnt, dafl die Faktoren, die die zeitliche
Lage des Fortpflanzungstermins und damit die gesamte Jahresrhythmik der Ent-
wicklung bestimmen, von KreHAN (1970) und TrieLE (1971) untersucht worden
sind. Es werden von ihnen folgende Haupttypen unterschieden:

a) Frihlingstiere mit Dormanz der Imagines, die eine obligatorische photo-
periodische Parapause darstellt. Die Uberwindung der Parapause erfolgt durch
Ubergang vom winterlichen Kurztag zum sommerlichen Langtag. Die Larven sind
dormanzfrei.

b) Herbsttiere mit thermischer Hibernationsparapause der Larven und dor-
manzfreier bzw. photoperiodischer Parapause der imaginalen Aktivitit. Die
Uberwindung der thermischen Parapause erfolgt durch Einwirkung der winter-
lichen Kilte, die der photoperiodischen Parapause der Imagines durch Kiirzerwer-
den der Tage im Spitsommer/Herbst.

c¢) Arten, die weder als Larven noch als Imagines eine obligatorische Dor-
manz zeigen, sondern lediglich eine fakultative thermische Ouieszenz.

Die okologische Bedeutung dieser Steuerungsmechanismen liegt darin, dafl
durch sie die auch vom Jahresthythmus der Entwicklung abhingige Einnischung
der Arten gesichert wird. Vor allem die Larven scheinen sich nur unter definierten
hygrischen und thermischen Bedingungen entwickeln zu kénnen. Die Bedeutung
der Anspriiche der Larvenstadien fiir die Habitatbindung wird von vielen Autoren
betont (HEYDEMANN 1962, THIELE 1964, PAARMANN 1966). Wihrend die Imagines
zum grofiten Teil ausgesprochene Oberflichentiere sind, zeigen ihre Larven eine
vorwiegend endogidische Lebensweise. PAARMANN (1966) konnte die Bedeutung
der Anspriiche der Larven fiir die Habitatbindung der Arten experimentell bet
Pterostichus oblongopunctatus und angustatus nachweisen. Es ist also anzuneh-
men, dafl zwischen der Verbreitung der Arten und dem jahreszeitlichen Auftreten
der Larven enge Zusammenhinge bestehen (THIELE, 1964).
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Die in Tab. 4 enthaltenen Anteile frithlings- und herbstaktiver Arten in den
einzelnen Habitaten des NSG ,Heiliges Meer bestitigen den Zusammenhang
zwischen Habitatbindung und Entwicklungstyp. In den tiberflutungsgefdhrdeten
bodenfeuchten Habitaten dominieren die Friihlingsbriiter gegeniiber den Herbst-
briitern. An den trockeneren Standorten ist hingegen der Unterschied zwischen
den Anteilen der sich im Friihling und Herbst fortpflanzenden Arten deutlich
weniger grofi.

Es ist anzunehmen, dafl die Uberlebenschancen von Winter-Larven in den oft
tiberfluteten Habitaten relativ gering sein diirften. Carabiden-Larven sind an-
scheinend an Standorte mit feuchtigkeitsgesittigtem, kaltem Boden weniger gut
adaptiert. Hingegen besteht in den trockenen Standorten im Sommer und Spit-
sommer die Gefahr des Austrocknens, der relativ viele Arten durch Larvalent-
wicklung im Winterhalbjahr entgehen. Das Vorkommen relativ vieler Friihlings-
arten an den feuchten Standorten ermdglicht den Larven eine Sommerentwicklung
unter ertriglich-feuchten Bedingungen. Die Imagines der an Feucht-Standorten
lebenden Arten nehmen wahrscheinlich in groflerem Ausmafl die Gegelenheit
wahr, in hoher gelegenen Stellen im Habitat (Baumstimmen und Pflanzensten-
geln) oder in trockenen Nachbarhabitaten zu iiberwintern.

Diese Zusammenhinge zwischen Habitatbindung und Entwicklungstyp werden
von vielen Autoren hervorgehoben. In den Grundsitzen stimmen die Ergebnisse
dieser Autoren weitgehend mit den unserigen i{iberein. Im Folgenden sei kurz auf
ihre Befunde eingegangen.

Schon Larsson (1939) erkannte die Beziehungen zwischen Habitatbindung
und Entwicklungstyp. Seine Befunde zeigen eine Zunahme der Herbsttiere von
Sumpf- und Uferstandorten iiber Ufergelinde, Wald, lichte und schattige Wilder
zu Nadelwaldanpflanzungen (Abb. 13).
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Abb. 13.

Anteile von Frithlings- und Herbstbriitern in verschiedenen Habitaten Dinemarks nach Larsson
(1939). 1 = Sumpf, 2 = Ufergelinde mit reichem Pflanzenbewuchs, 3 = Sumpfwald, 4 = Ufer
mit sparlichem Bewuchs, 5 = Heidemoor, 6 = Ufergelinde mit Wald (keine andauernde Feuch-
tigkeit), 7 = Ackerboden, 8 = Sandboden ohne Heidekraut, 9 = lichter Wald, 10 = Sandboden
mit Heidekraut, 11 = schattiger Wald, 12 = Waldmoor, 13 = Nadelwaldpflanzungen.
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Auch TmieLE (1964) weist daraufhin, daff die Habitatbindung von frithjahrs-
und herbstaktiven Carabidenarten von den Feuchtigkeitsverhiltnissen des Habi-
tats abhingt. Er findet in den kiihlfeuchten Wildern aus der pflanzensoziolo-
gischen Ordnung der Fagetalia einen hoheren Anteil von Friihlingstieren als in
vergleichsweise wirmeren und trockeneren Waldgesellschaften. Dies interpretiert
er dahingehend, daff die Sommerlarven nur an Stellen mit einem kiihlen und
feuchten Mikroklima existenzfihig sind.

Zu einem dhnlichen Ergebnis kommt MurpocH (1967), der feststellt, dafl in
England 60 °/0 der Larvaliiberwinterer trockenheitsliebende Arten, hingegen weni-
ger als 109/o feuchtigkeitsliecbende Arten sind. Er selbst fand bei seiner Unter-
suchung unter 21 Arten von feuchten Habitaten 20 Frithjahrsbriiter, unter 12
trockenheitsliebenden Arten dagegen 9 Herbstbriiter. Demnach haben fast alle
»Feucht-Arten Sommerlarven, wihrend ein grofler Teil der ,Trocken-Arten®
Winterlarven besitzt. Die Unterschiede resultieren nach MurDOCH aus den beson-
deren Eigentiimlichkeiten eines nassen Standortes, wo durch die steigende Wasser-
hohe im Herbst und Winter Eiablage und Entwicklung der meisten Arten ver-
hindert werden.

Hatck und REmMERINK (1971) fanden in Holland unter 45 Arten von trocke-
nen Habitaten 8 Arten mit Larvalentwicklung im Winter. Von 30 Arten an
feuchten Habitaten gehorte jedoch nur 1 Art zu diesem Typ.

Klare Unterschiede zwischen feuchten und trockenen Standorten hinsichtlich
der Verteilung der Entwicklungstypen stellte auch MLeTZKO (1972) fest. Das Ver-
hiltnis der Frithlingsbriiter zu Herbstbriitern betrug an den von ihm untersuchten
feuchtesten Standorten 3 : 1, an den trockenen Standorten hingegen nur 1 : 1. Die
Individuenzahlen verhielten sich wie 1 : 1.

Ahnliche Verhiltnisse fanden wir auch bei unseren Untersuchungen vor. So
betrug das Verhiltnis Frithjahrsarten zu Herbstarten im Erlenbruchwald 6 : 3,
das von friithjahrsaktiven zu herbstaktiven Individuen aber 1,5 : 1. Als dominante
Herbstart kam hier Patrobus atrorufus vor. Die von ihm erreichte hohe Aktivi-
titsabundanz 14t darauf schlieflen, daff seine Larven an die Feuchteverhiltnisse
dieses Habitats speziell angepafit sind, es sei denn, daff die Larven ein anderes
Habitat besiedeln (GriM, 1962).

Van Dijx (1972) schreibt der Zusammensetzung einer Population aus ,alter”
und ,neuer” Generation, wie er sie bei Calathus melanocephalus fand, einen wich-
tigen Einfluf§ auf die Uberlebenschance in verschiedenen Riumen zu. Er stellte
fest, daff die iiberwinternde Imaginal-Generation von C. melanocephalus an einem
sehr nassen Standort eine viel groflere Bedeutung fiir die Fortpflanzung im dar-
auffolgenden Spidtsommer gewann als die junge Generation. Die im Boden leben-
den Larven scheinen die Uberschwemmungen im Frithjahr und Herbst an diesem
Standort nur in geringem Ausmafl zu iiberleben, wihrend sich die Imagines leicht
auf trockene Stellen retten kénnen.

Eine Extremsituation fiir Carabiden untersuchte LEHMANN (1965) am Rhein-
ufer. Er fand in den hochwasserbeeinflufiten Uferzonen des Rheins fast aus-
schlieflich Friihlingstiere. Das regelmiflig auftretende Sommerhochwasser ver-
nichtet ihre Larven und erschwert die Besiedlung durch Herbsttiere. Die lang an-
haltende winterliche Uberflutung verhindert die Aktivitit von Winterlarven. Das
Rheinufer besitzt also keine autochthone Carabidenfauna, sondern wird in jedem
Jahr neu besiedelt.

Andere Verhdltnisse als LEnMANN am Rheinufer fand ANDERSEN (1968)
an Fliissen in Nordnorwegen vor. Hier treten Uberschwemmungen im Friihling
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und Frithsommer auf. Die Coleopteren werden aber durch die Uberschwemmun-
gen nicht vernichtet, sondern sie kdnnen sie als Imagines, Puppen, Larven und
Eier iiberstehen. Die Imagines retten sich an nicht iiberflutete Uferpartien, wobei
ihnen ein gutes Schwimmvermdgen und eine Orientierung nach Horizontsilhouet-
ten zugute kommen.

Nach PALMEN (1945, 1949) weichen die Imagines den ungiinstigen Bedingun-
gen einerseits durch Quartierwechsel aus. Zum anderen scheinen manche Tiere die
Fihigkeit zu besitzen, auch recht lange Zeit im Wasser untergetaucht zu verbrin-
gen. Besondere Bedeutung kommt dabei den Phragmites-Stengel-Stiickchen zu, in
die die Kifer hineinkriechen und die ihnen als Uberwinterungsstitte dienen.
ParmeN konnte durch Feldversuche zeigen, dafl Uferkidfer 20—70 Tage lang in
Wasser von 0—4 °C leben konnen. So waren z. B. Agonum thoreyi und Agonum
fuliginosum noch nach 60 Tagen Submersion erholungsfihig. Die Atmung der
untergetauchten Tiere soll mittels der ,, physikalischen Kieme* erfolgen.

Hohe Bodenfeuchtigkeit und damit verbundene Bodenkilte scheinen sich also
auf die Herbstfortpflanzung hemmend, auf die Sommerfortpflanzung férdernd
auzuwirken.

Fast alle angefiihrten Autoren stellen ein klares Dominieren der Friihlingstiere
gegeniiber den Herbsttieren an feuchten Standorten fest. Wie aus Tab. 4 ersicht-
lich, stehen unsere Befunde damit in gutem Einklang: mit abnehmender Boden-
feuchtigkeit nimmt der Anteil herbstaktiver Arten mit Winterlarven zu,

3. Schluflbetrachtung

Die okologische Nische, in der die Abundanz einer Carabidenart durch Um-
weltfaktoren langfristig einer Sollwert-Regulation unterliegt, ist riumlich und
zeitlich strukturiert. Die raumliche Struktur ist durch die Bindung der Art an
klimatisch und trophisch gekennzeichnete (pflanzensoziologisch charakterisierbare)
Habitate gegeben. Die zeitliche Struktur der Nische betrifft die jahreszeitliche
Fixierung des Individualzyklus und die tageszeitliche Festlegung von Ruhe und
Aktivitit. Erst durch Austiillen auch der zeitlichen Nische wird ein Habitat be-
wohnbar. Eine Realisation unterschiedlicher zeitlicher Bindungen kann ein- und
derselben Art die Besiedlung verschiedenartig strukturierter Habitate erlauben.
Dies hat die vorliegende Untersuchung in bezug auf die Tagesperiodik der Akti-
vitdt in einigen Fillen belegt. Die Muster der Tages- und Jahresperiodik sind nicht
immer frei miteinander kombinierbar. Frithlingsbriiter in Strahlungshabitaten
}C\/[itjeleuropas scheinen einem Selektionsdruck zu unterliegen, der Tagaktivitit

ordert.
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