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Verbreitung, Populations- und Nahrungsökologie 
von Elaphrus aureus in Nordwestdeutschland  
(Coleoptera, Carabidae)

Jens Günther und Benjamin Hölscher

Abstract: Distribution, populations- and feeding ecology of Elaphrus aureus in Northwest Germany. 
- E. aureus is confined to sparsely vegetated, shaded river banks on sandy or sandy-loamy soil within 
softwood riparian forests. Due to the reduction and fragmentation of its habitat this species is rare 
and threatened in Germany. To get a more complete knowledge about its distribution in northwest 
Germany data from literature, reports on finds, and our own observations were analysed. In the year 
2001 populations of E. aureus were investigated with capture-mark-recapture experiments along the 
rivers Düte near Osnabrück and the Ems near Lingen in northwest Germany in order to learn about 
population density and dispersal behaviour. To estimate flight-ability flight muscle development was 
analysed and the hind wing length compared to those of more widespread Elaphrus species (E. cu-
preus, E. riparius). Unlike other riparian carabid beetles (e.g., E. riparius) E. aureus showed a low 
power of dispersal. Only a small number of the dissected individuals had functional flight muscles 
and therefore the migration rate was low, and migrating individuals covered distances of only a few 
meters. In contrast to typical carabid beetles of dynamic river banks with a long reproductive period 
of several months, adults of E. aureus were only active for two months. The population density of 
about 2-6 individuals per m² is similar to that of other riparian ground beetles. To characterise feeding 
preferences, crop contents and mandible morphology were analysed. The particles in the crops of this 
species belonged mainly to spiders and other invertebrate taxa. The mandible morphology did not 
show any specialisation relating to a distinct feeding behaviour. As a conclusion some implications for 
the conservation of this species are considered.

1	 Einleitung

E. aureus gehört wie die anderen Arten seiner Gat-
tung zum Lebensformentyp der visuell jagenden 
Räuber unter den Laufkäfern (Bauer 1974, Bauer 
& Bath 1976). Aufgrund dieser Lebensweise findet 
man die Vertreter der Gattung Elaphrus meist auf 
offenen und wenig bewachsenen Böden in der 
Nähe von Ufern. Im Gegensatz zu seinem nahen 
Verwandten E. riparius, welcher sonnenexponier-
te Ufer präferiert, besiedelt E. aureus beschattete 
Rohböden in Ufernähe. In Mitteleuropa finden sich 
diese Strukturen innerhalb der ufernahen Weich-
holzaue, die von verschiedenen, meist buschig 
wachsenden Weidenarten dominiert wird (z.B. 
Salix triandra, Salix viminalis). Als wesentliche 
Bestandteile naturnaher Flussauen säumten solche 
Weichholzauwälder als begleitendes Band die Strö-
me und Flüsse Norddeutschlands. Die ersten gro-

ßen Bestandseinbußen erfolgten jedoch bereits in 
den Rodungsphasen des Mittelalters. Der Ausbau 
der Flüsse, insbesondere in der Neuzeit, führte zu 
einer veränderten Dynamik des Hochwassers und 
zur Absenkung des Grundwasserspiegels. Damit 
ging eine Reduktion der potenziellen Wuchsge-
biete der Weichholzauwälder einher. Noch heute 
tragen Gewässerunterhaltung und oft auch land-
wirtschaftliche Nutzung bis nahe an den Gewäs-
serrand wesentlich dazu bei, dass die von Weiden 
dominierten Weichholzwälder nur kleinflächig und 
inselartig verbreitet sind. An der Mittelelbe nehmen 
Weichholzauwälder heute ca. 0,3 % der Elbaue ein, 
bedecken damit also nur einen kleinen Bruchteil 
ihres potenziellen Wuchsgebietes (Landesamt 
für Umweltschutz Sachsen-Anhalt 2001). 
Auch an anderen Flusssystemen ist die Situation 
vergleichbar. So charakterisiert Kaiser (1993) die 
ursprünglichen Ufer der Ems im Kreis Gütersloh 
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als überwiegend von Weidengebüsch gesäumt 
(siehe auch Spanjer 1935). Spätestens die großen 
Emsausbaumaßnahmen in den 1930er und 1940er 
Jahren führten zu einer drastischen Verringerung 
der ufernahen Gehölzvegetation (überwiegend 
durch Anlegen eines neuen Böschungsprofils mit 
regelmäßiger Mahd, Steinschüttungen und Fluss-
begradigungen). An den Uferzonen der heutigen 
Ems im Kreis Gütersloh fehlt über weite Strecken 
jeglicher Strauch- und Baumbewuchs (Kaiser 
1993). Im Emsland, an der Hunte oder Leine ist 
die Situation ähnlich (vgl. Karte der „Schutzwürdi-
gen Bereiche“ der Erfassungseinheit Auewald bei 
von Drachenfels et al. 1984). Heute gehören sie 
deshalb zu den gefährdetsten Lebensräumen in 
Nordwestdeutschland. Zusammen mit den Erlen-
Eschenwäldern werden die Weichholzauwälder im 
Anhang I der Flora-Fauna-Habitat (FFH)-Richtlinie 
als prioritärer Lebensraumtyp eingestuft (Ssymank 
et al. 1998).

Dieser Habitatverlust und die damit einher-
gehende Fragmentierung haben negative Auswir-
kungen auf die an diesen Lebensraum angepasste 
Fauna. So wird E. aureus in der bundesdeutschen 
Roten Liste als selten und stark gefährdet einge-
stuft (Trautner et al. 1996). Gleichzeitig fällt auf, 
dass es etliche potenziell geeignete, aber unbesie-
delte Habitate an Flüssen mit Nachweisen von E. 
aureus in Nordwestdeutschland gibt. Auch eine 
Vervielfachung der ufernahen Weidengebüsche 
durch Aufgabe der Uferunterhaltung im Gebiet des 
Erprobungs- und Entwicklungsvorhabens des Bun-
des im „Hasetal“ bei Haselünne (E+E-Vorhaben 
„Hasetal“) hat bislang nicht zu einer Besiedlung 
durch diese Art geführt, die etwa 20 km entfernt 
an der Ems bei Lingen in zahlreichen lokalen Popu-
lationen nachgewiesen ist. Dies steht im Gegensatz 
zu etlichen stenotopen Arten sonnenexponierter 
Rohböden, die in der Lage sind, auch isolierte neu 
entstandene Lebensräume schnell und effektiv zu 
besiedeln (Lehmann 1965, Bernhard & Handke 
1989, in Druck). Dieses gute Ausbreitungs- und 
Wiederbesiedlungspotenzial ist typisch für Lauf-
käferarten, die regelmäßig überschwemmte Flä-
chen an der dynamischen Wasser-Land Grenze an 
Flussufern besiedeln (Desender 1989a, Nelles 
& Gerken 1990, Bonn 2000, Bonn & Ziesche 
2000). Ein ausgeprägtes Flugvermögen stellt eine 
geeignete Strategie dar, Überflutungsereignissen 
auszuweichen und neu entstandene Lebensräume 
in kurzer Zeit zu kolonisieren (Manderbach 1998, 

Bonn 2000). 
Die erfolgreiche Besiedlung eines Habitats 

kann außer durch das Ausbreitungspotenzial auch 
durch das Vorhandensein oder Fehlen bestimmter 
Ressourcen auf den jeweiligen Habitatpatches 
beeinflusst werden. Folglich sollte bei einer natur-
schutzbiologischen Untersuchung auch das Nah-
rungsspektrum berücksichtigt werden. 

Die wesentlichsten Ziele dieser Untersuchung 
sind deshalb:
•	 die aktuelle Verbreitung von E. aureus in Nord-

westdeutschland zu bestimmen
•	 das Ausbreitungspotenzial und –verhalten zu 

charakterisieren (Flugvermögen, Austauschra-
ten zwischen lokalen Populationen)

•	 die Besiedlungsdichten lokaler Populationen 
zu ermitteln 

•	 herauszufinden, ob diese Art bestimmte An-
passungsstrategien an das dynamische Habitat 
Flussufer verfolgt

•	 das Nahrungsspektrum näher zu charakterisie-
ren

•	 naturschutzfachliche Konsequenzen aus den 
Ergebnissen abzuleiten

2	 Verbreitung und Habitat
bindung

E. aureus ist von Südwestfrankreich über große 
Teile Mitteleuropas (Jugoslawien, Bulgarien, Rumä-
nien, Ungarn, Slowakei, Norditalien, Belgien, Nie-
derlande) bis Nordwestdeutschland verbreitet. Den 
nordwestlichen Rand seiner Verbreitung erreicht 
E. aureus im westlichen Tiefland Niedersachsens 
(mittleres Emsland). Auch in den Niederlanden ist 
keine weiter nördlich gelegene Fundstelle bekannt 
(vgl. Burmeister 1939, Horion 1941, Assmann & 
Terlutter 1999, Turin 2000). Im Osten erreicht 
die rein europäisch verbreitete Art den Kaukasus 
(Kryzhanovskij et al. 1995).

E. aureus ist auf die Uferbereiche kleiner bis 
großer Fließgewässer beschränkt. Hier besiedelt er 
beschattete, sandige bis sandig-lehmige Rohböden 
der Weichholzaue (Bauer & Bath 1976, Marggi 
1992). In Nordwestdeutschland finden sich diese, 
von Gehölzen beschatteten, vegetationsarmen 
Uferstrukturen typischerweise innerhalb der 
Korbweiden-Mandelweidengebüsche (Salicetum 
triandro-viminalis) (Assmann & Terlutter 1999). 

Diese Habitatbindung zeigt die Art an meh-
reren Stellen in Nordwestdeutschland: an Ems, 
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Goorbach, Werse, Düte und an verschiedenen klei-
neren Fließgewässern (Assmann 1991, mdl. Mitt.). 
In dichten krautigen Vegetationsstrukturen entlang 
der Fließgewässer, die nicht durch Gehölze be-
schattet waren, konnte die Art in Nordwestdeutsch-
land auch in der Nähe bekannter Vorkommen nicht 
nachgewiesen werden (eigene Beob.). Auf nur teil-
weise besonnten Rohböden im Randbereich der 
Weidengebüsche an der Ems konnten vereinzelt 
Individuen beobachtet werden.

3	 Material und Methoden
3.1	Populationsgrößen
Zur Ermittlung der Populationsgrößen und der 
Austauschprozesse von E. aureus-Individuen zwi-
schen benachbarten Weichholzauenfragmenten 
an der Ems bei Lingen wurde die Fang-Wieder-
fang-Methode mit individueller Markierung ange-
wandt. Als sogenannte „Patches“ werden in dieser 
Untersuchung alle Habitate entlang der Flussufer 
angesehen, die der in Kapitel 2 beschriebenen Cha-
rakterisierung entsprechen. 

8 Patches wurden an der Ems bei Lingen (Wa-
chendorf, Kasten Abb. 2) an ca. 400 m Uferlänge 
besammelt. Hier wurden die Tiere mit Wasser auf-
gescheucht und in Patch-spezifischen Sammlungs-
behältern untergebracht. Das Aufsammeln erfolgte 
zeitlich begrenzt, d.h. 20 Minuten pro Patch. Die 
Patches wurden an 6–8 Fangterminen von Anfang 
Mai bis Ende Juli 2001 beprobt. Um Aussagen zu 
den Fangzahlen frisch geschlüpfter Individuen ma-
chen zu können, wurde ein Patch (Nummer 2) bis 
Ende August beprobt.

Die individuelle Markierung der Tiere erfolgte 
mit einem Glasgravurgerät unter Verwendung eines 
binären Punktcodes (verändert nach Mühlenberg 
1993). Die Berechnungen der Populationsgrößen 
wurden mit den Indizes nach Du Feu (1983), Jolly 
(1965) und Seber (1965) durchgeführt. 

3.2	Sezieren

Zur Beurteilung der potenziellen Flugfähigkeit 
wurden an der Ems bei Lingen und bei Münster 
und an der Düte bei Osnabrück (vgl. Abb. 2) In-
dividuen der Arten E. aureus, E. riparius und E. 
cupreus an mehreren Fangterminen von Mai bis 
Juli gesammelt und tiefgefroren. Anschließend 
wurden Geschlecht, Körperlänge, Elytrenlänge 
(gemessen vom Hinterende des Scutellum bis zur 

Elytrenspitze auf 0,05 mm genau), Alaelänge (maxi-
male Länge vom Flügelgelenk zur Flügelspitze auf 
0,05 mm genau) und Ausbildung der Flugmusku-
latur bestimmt. Die lateral und medio-dorsal im 
Metathorax verlaufenden indirekten Flugmuskeln 
lassen sich gut von der übrigen quergestreiften 
Körpermuskulatur unterscheiden. Die Einteilung 
erfolgte in Anlehnung an Desender (1989b) halb-
quantitativ in 3 Stufen: 0 = keine Flugmuskulatur 
erkennbar, 1 = reduzierte Flugmuskulatur (ein-
zelne verdickte Bündel mit großen Zwischenräu-
men), 2 = vollständig entwickelte Flugmuskulatur 
(der Metathorax ist fast vollständig mit Muskulatur 
ausgefüllt). 

Den weiblichen Tieren wurden zusätzlich die 
Abdomina eröffnet, um den Reproduktionszustand 
zu beurteilen.

Der U-Test nach Wilcoxon, Mann and Whitney 
wurde verwendet, um die Mittelwerte der relati-
ven Flügellänge von E. aureus, E. cupreus und E. 
riparius auf signifikante Abweichungen zu testen. 
Mit dem Chi-Quadrat-Mehrfelder-Test wurde die 
Flugmuskelausprägung statistisch abgesichert (vgl. 
Sachs 1999).

4	 Kropfinhaltsanalyse und  
Mandibelmorphologie

Um einen Einblick in das aufgenommene Beu-
tetierspektrum zu erhalten, wurden die Vorder-
darminhalte von 52 der oben genannten E. aure-
us-Individuen analysiert. Mit einer Pinzette wurde 
der Kropf vom Kopf gelöst, der Inhalt auf einen 
Objektträger gebracht und in ein Polyvinylpyrroli-

Abb. 1: Elaphrus aureus, eine typische Art ufernaher Weidengebü-
sche (Foto: J. Trautner).
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don-haltiges, lichtbrechendes Einbettungsmedium 
überführt (Lompe 1989). Anschließend wurden die 
Proben mit einem Deckglas versehen und mikros-
kopisch analysiert.

Um eventuelle Spezialisierungen in der Mor-
phologie der Mandibeln und damit eine Anpassung 
an eine bestimmte Nahrung aufzeigen zu können, 
wurden die Mandibeln einiger E. aureus-Individu-
en präpariert und gezeichnet. Die Nomenklatur der 
Mandibelteile folgt Evans & Forsythe (1985).

5	 Ergebnisse
5.1	Verbreitung in Nordwestdeuschland

Mehrere Populationen von E. aureus sind in Nord-
westdeutschland von den Flüssen Ems, Leine und 
verschiedener kleinerer Fließgewässer (Düte, Vech-
te, Eltingmühlenbach, Berkel, Werse, Goorbach) 
bekannt (siehe Abb. 2). 

Von der Ems liegen zahlreiche Nachweise vor. 
In Westfalen nördlich von Münster sind 4 Vorkom-

 Ems Düte 

Patch 1 2 3 4 5 6 7 8 Gesamt  

Patchgröße m² 30 80 30 24 21 18 60 30 293 194 

Erstfänge 70 186 84 44 28 63 107 25 607 732 

Wiederfänge 21 243 48 17 4 32 51 5 421 984 

Jolly & Seber nm 156±25 nm nm nm 45±10 nm nm 630±68 641±114 

Du Feu 164±30 237±8 142±15 94±12 114±51 107±14 188±20 78±30 937±36 945±45 

Indiviuen/m2 5,5 2,0-3,0 4,7 3,9 5,4 2,5-5,9 3,1 2,6 2,2-3,2 3,3-4,9 

 

Tab. 1: Patchgröße, Anzahl der Erstfänge, Wiederfänge und Populationsgrößen von Elaphrus aureus an der Ems und an der Düte im Jahr 2001 
geschätzt mit den Indizes nach Jolly (1965), Seber (1965) und Du Feu (1983). Die mittlere Populationsdichte ist in Individuen/m² angegeben. 
nm: Schätzung nicht möglich.

Abb. 2: Aktuelle Verbreitung von 
E. aureus in Nordwestdeutsch-
land. In der Kastenmarkierung 
südlich von Meppen liegen auf 
einer Fließstrecke von ca. 23 km 
54 lokale Populationen, die nicht 
mit schwarzen Punkten gekenn-
zeichnet sind.
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men bei Gimbte (Starke mdl.), Gelmer (Starke, 
Terlutter mdl.), Vadrup (Köhler 2000, Höl-
scher 2002, eigene Beob.) und Telgte (Köhler 
2000, eigene Beob.) bekannt. Die Vorkommen bei 
Vadrup und Telgte bestehen aus 6 und 2 lokalen Po-
pulationen. Den nordwestlichen Verbreitungsrand 
erreicht E. aureus ca. 4 km nördlich von Meppen 
am Borkener Paradies (Assmann 1991). Südlich, 
zwischen Lingen und Meppen, befinden sich meh-
rere Vorkommen (Assmann 1991, Hölscher 2002, 
eigene Beob.). Bei einer Präsenz-Absenz-Kartierung 
von E. aureus im Sommer 2002 konnten in diesem 
Bereich der Ems insgesamt 54 lokale Populationen 
nachgewiesen werden (siehe Kasten in Abb. 2). 

An der Düte bei Osnabrück befinden sich drei 
bekannte Vorkommen (Sutthausen: Frischmuth 
2000, Hellern: Hölscher 2002, Wersen: eigene 
Beob.). Die Fundstelle bei Hellern besteht aus 6 
lokalen Populationen an ca. 400 m Fließstrecke. 

Weitere Fundpunkte liegen in Westfalen 
nördlich von Münster bei Handorf an der Werse 
(Starke mdl.), am Eltingmühlenbach bei Saerbeck 
(Terlutter mdl.), bei Schöppingen an der Vech-
te (Terlutter mdl.), nahe der niederländischen 
Grenze am Goorbach bei Gronau (Assmann mdl.) 
und an der Berkel zwischen Stadtlohn und Vreden 
(Fritze mdl.). Die nordöstlichste Population befin-
det sich an der Leine bei Betheln in der Nähe von 
Hildesheim (Schmidt et al. 2000).

5.2	Ausbreitungspotenzial

Alle 156 sezierten Individuen von E. aureus wiesen 
voll entwickelte Hautflügel (Alae) auf. Allerdings 
war die relative Flügellänge mit einem Alae/Elytren-
Verhältnis von 1,56 ± 0,06 signifikant (p < 0,001) 
kürzer als die relative Flügellänge von E. cupreus 
(1,59 ± 0,05; n = 75) und E. riparius (1,75 ± 0,04; 
n=101). Die Entwicklung der Flugmuskulatur un-
terschied sich ebenfalls signifikant von E. cupreus 
und E. riparius einerseits und E. aureus anderer-
seits (p <0,001). Von 156 Elaphrus aureus-Indivi-
duen konnte bei 94 Tieren keine Flugmuskulatur 
festgestellt werden. Nur bei einem geringen Anteil 
der Tiere (n = 12) war vollständig entwickelte 
Muskulatur zu erkennen (Abb. 3). 59 der 75 unter-
suchten E. cupreus-Individuen zeigten vollständig 
entwickelte Flugmuskulatur. Nur bei 3 Tieren 
wurde keine Flugmuskulatur gefunden. Bei E. ri-
parius, von dem 101 Individuen seziert wurden, 
konnten insgesamt 92 Tiere mit voll ausgebildeten 

Flugmuskeln nachgewiesen werden. Kein Individu-
um dieser Art hatte fehlende Flugmuskulatur. 

Bei den Fang-Wiederfang-Experimenten an den 
8 Patches an der Ems wurden 20 Individuen gefan-
gen, die ihr Ausgangspatch verlassen haben und 
benachbarte Patches aufsuchten. 16 Tiere wurden 
einige Meter flussaufwärts an anderen Patches ge-
fangen, wobei 3 Individuen bereits bei Voruntersu-
chungen im Jahr 2000 markiert worden sind und 
erst im Folgejahr 35, 41 bzw. 70 Meter von ihrem 
Ausgangspatch wiedergefangen wurden. Die ande-
ren 13 Tiere sind 2001 markiert worden und legten 
in demselben Jahr Entfernungen zwischen 11 und 
14 Metern zurück. Nur 4 Individuen wechselten ihr 
Patch in Fließrichtung. Drei dieser Tiere wurden 
bereits 2000 markiert und im Jahr danach 35, 172 
und 184 Meter von ihren Ausgangspatches entfernt 
wiedergefangen. Das in 2001 markierte Tier legte 
eine Distanz von 14 Metern zurück. 

Bei insgesamt 607 Erstfängen des Jahres 2001 
entsprechen diese 20 Individuen einer minimalen 
Austauschrate von 3,3 % mit einer minimalen mitt-
leren, zurückgelegten Entfernung von 36,5 Metern 
pro Individuum. Werden nur die im Jahr 2001 
markierten Tiere berücksichtigt (590 markierte 
Individuen, 14 Patchwechsler), ergibt sich eine 
minimale Austauschrate von 2,4 % und eine mini-
male mittlere, zurückgelegte Entfernung von 13,8 
Metern pro Individuum.

5.3	Populationsdichte

Die Populationsgrößenberechnung für alle Patches 
an der Ems bei Lingen ergab nach Du Feu (1983) 
einen Wert von 937 ± 36 Tieren, wohingegen die 
Schätzung nach Jolly (1965) und Seber (1965) 
eine niedrigere Populationsgröße von 630 ± 68 
Individuen ermittelte. Daraus ergab sich eine mitt-
lere Individuendichte von 2,2–3,2 Tieren pro m² 
(Tab. 1).

Auf Patch 1 mit einer Größe von 30 m² war eine 
mittlere Individuendichte von 5,5 Tieren pro m² zu 
verzeichnen. Die Populationsgröße nach Du Feu 
betrug hier 164 ± 30 Individuen. Die größte Popu-
lation wurde für Patch 2 ermittelt (Du Feu: 237 ± 8 
und Jolly und Seber: 156 ± 25), der 80 m² groß 
war. Hier betrug die mittlere Individuenzahl 2,0–
3,0 Tiere pro m². Patch 3, das eine Fläche von 30 
m² hatte, wies eine mittlere Individuendichte von 
4,7 Tieren pro m² auf. Die Methode nach Du Feu 
ergab eine Populationsgröße von 142 ± 15 Indivi-
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duen. Bei Patch 4 wurde eine kleinere Populations-
größe nach Du Feu (94 ± 12 Individuen) errech-
net. Die Patchgröße betrug 24 m² und die mittlere 
Individuendichte lag bei 3,9 Individuen pro m2. 
5,4 Individuen pro m² fanden sich auf Patch 5 (21 
m²). Hier berechnete sich die Populationsgröße 

nach Du Feu auf 114 ± 51 Individuen. Das kleinste 
Patch (6) mit 18 m² hatte von allen untersuchten 
Patches nach Du Feu die größte Individuendichte 
mit 5,9 Individuen pro m² (107 ± 14 Tiere). Nach 
Jolly und Seber ergab sich eine Individuendichte 
von 2,5 Individuen pro m² (45 ± 10 Tiere). Patch 7, 
das 60 m² in seiner Fläche maß, hatte eine Indivi-
duendichte von 3,1 Tieren pro m². Hier ermittelte 
die Methode nach Du Feu eine Populationsgröße 
von 188 ± 20 Individuen. Die kleinste Populations-
größe (Du Feu: 78 ± 30 Individuen) wurden für 
das 30 m² großen Patch 8 ermittelt. Für die Patches 
1, 3, 4, 5, 7 und 8 konnten keine Populationsgrö-
ßen nach Jolly und Seber berechnet werden, da 
die Vertrauenskriterien nicht erfüllt waren. Nur an 
2 Patches (2 und 6) konnten Populationsgrößen 
nach beiden Methoden berechnet werden. 

An der Düte bei Osnabrück wurden auf dem 
untersuchten Patch, das mit 194 m² deutlich größer 
war als die besammelten Patches der Ems, Popula-
tionsgrößen von 641 ± 114 (Jolly und Seber) und 
945 ± 45 (Du Feu) ermittelt. Die Individuendichte 
pro m² betrug 3,3–4,9 Tiere pro m².

5.4	Phänologie

Im Jahr 2001 konnten die ersten E. aureus-Indivi-
duen am 23.4. an der Düte und am 10.5. an der 
Ems auf Patch 2 nachgewiesen werden (Abb. 4). Ei-
ne Begehung ohne Nachweise aktiver Tiere erfolgte 
jedoch nur an der Düte am 15.4. Das Aktivitätsma-
ximum wurde innerhalb weniger Wochen an der 
Düte mit 301 gefangenen adulten Individuen am 
14.5. erreicht. An der Ems auf Patch 2 konnten erst 
am 27.6. mit 91 adulten Individuen die meisten Kä-
fer pro Fangtag festgestellt werden. Anschließend 
sanken an beiden Fangstellen die Fangzahlen, bis 
am 17.7. an der Düte und am 22.7. an der Ems die 
ersten frisch geschlüpften Tiere mit weichem Exo-
skelett (immature Individuen) gefangen werden 
konnten. An der Düte steigerte sich die Zahl der 
immaturen Käfer bis auf 74 am 17.8., wogegen an 
der Ems die meisten weichen Tiere (45) am 27.7. 
gefangen wurden. Ende Juli und insbesondere im 
August war nur noch ein geringer Teil der gefange-
nen Individuen Alttiere.

Die ersten Tiere mit reifen Eiern konnten an 
der Düte ab dem 10.5. und an der Ems ab dem 
27.5. nachgewiesen werden (Abb.4). Ab Mitte Juni 
waren in fast allen sezierten Weibchen reife Eier 
vorzufinden.
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5.5	Kropfinhalte und Mandibelform
Abbildung 5 zeigt die Aufteilung der Kropfinhalte 
der 52 untersuchten E. aureus-Individuen. Zum 
Teil wurden in einigen Proben mehrere Partikel 
nachgewiesen. In 24 Kröpfen konnten tierische 
Partikel gefunden werden, bei 8 Kröpfen gelang 
keine weitergehende Bestimmung, da die Frag-
mente z.T. zu klein oder nicht identifizierbar wa-
ren. Bei 23 Individuen enthielt der Kropf keinen 
Inhalt und in 2 Kröpfen konnten Sandkörner iden-
tifiziert werden. 

Bei der Verteilung der Tierreste auf Taxa (Abb. 
6) zeigte sich, dass viele Individuen Spinnenfrag-
mente enthielten (n = 15). Weiterhin fanden sich 
Lumbriciden-, Coleopteren-, Gammariden-, Dipte-
ren- und Lepidopteren-Fragmente. In 2 Kröpfen 
konnten Lumbriciden-, in 2 weiteren Coleopteren-
Fragmente nachgewiesen werden. Gammariden-, 
Dipteren- und Lepidopteren-Fragmente waren 
jeweils nur in 3 Kropfinhalten vorhanden.

Die Mandibeln dieser Art sind leicht asym-
metrisch, was bei Laufkäfern üblicherweise der 
Fall ist (vgl. Forsythe 1983). Dennoch sind in der 
Ausbildung der rechten und der linken Mandibel 
keine auffallenden Unterschiede festzustellen 
(Abb. 7). Die Morphologie sieht wie folgt aus: Die 
Mandibeln sind etwa 1,5 mal länger als breit und 
enden apikal in einer scharfen Spitze. Diese hat 
einen Winkel von ca. 80°. Die Terebra nimmt ca. 
die Hälfte der Mandibellänge ein und weist keine 
hervortretenden Strukturen auf. In der basalen Mo-
larregion sind zwei Retinakularzähne ausgebildet; 
ein Terebralzahn folgt apikal.

6	 Diskussion
6.1	Räumliche Dynamik lokaler  

Populationen
Obwohl E. aureus konstant makropter ist und 
somit über voll entwickelte Hautflügel verfügt, hat 
er kleinere Alae als andere Arten seiner Gattung. 
Stärker ist der Unterschied bei der Flugmuskelent-
wicklung (Abb. 3). Während bei E. cupreus und E. 
riparius der überwiegende Teil (79 bzw. 91 %) der 
sezierten Tiere voll entwickelte Flugmuskeln auf-
wies, war dies bei E. aureus selten (8 %). Nur Tiere, 
die voll ausgebildete Flugmuskeln aufweisen, sind 
als potenziell gut flugfähig zu charakterisieren 
(Desender 2000). Individuen, die reduzierte bzw. 
keine sichtbaren Flugmuskeln aufweisen, besitzen 
keinen funktionierenden Flugapparat, was bei über 

90 % der sezierten Tiere von E. aureus der Fall war. 
Hinzu kommt, dass für E. aureus keine Flugnach-
weise aus der Literatur bekannt sind (Bauer & 
BAth 1976, Turin 2000), wogegen E. riparius und 
E. cupreus regelmäßig beim Abfliegen beobachtet 
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Abb. 7: Dorsale Seite der Mandibeln von E. aureus. T: Terebra, TZ: 
Terebralzähne, RZ: Retinakularzähne.
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(Bauer 1974, eigene Beob.) und in Fensterfallen 
nachgewiesen werden konnten (Bonn 2000). Zu 
ähnlichen Ergebnissen kommt Desender (1989b) 
bei einer E. aureus-Population in Belgien, bei der 
die Individuen ebenfalls kürzere Alae als E. ripari-
us und E. cupreus aufwiesen und von 12 sezierten 
Tieren nur 3 voll ausgebildete Flugmuskeln hatten. 
Damit muss E. aureus als eine Art mit einem relativ 
geringen Ausbreitungspotenzial gekennzeichnet 
werden. Doch gerade Rohbodenstandorte an dyna-
mischen Flussufern werden in der Regel von Lauf-
käferarten mit sehr gutem Ausbreitungspotenzial 
besiedelt (vgl. Bernhard & Handke 1989, Zulka 
1994, Manderbach 1998). Arten wie E. riparius, 
Omophron limbatum und die meisten Bembidi-
on-Arten sind somit in der Lage, neu entstandene 
Habitate schnell und effektiv zu besiedeln (Bauer 
& Bath 1976, Bernhard & Handke 1989, eigene 
Beob.). Außerdem können sie Hochwasserereig-
nissen durch Abfliegen in höher gelegene Bereiche 
ausweichen (Bonn 2000).

Beides wurde nie bei E. aureus beobachtet 
und ist durch die vorliegenden Ergebnisse auch 
nicht anzunehmen. E. aureus legte an der Ems 
bei Lingen Wegstrecken entlang des Flussufers 
von 11 bis 184 Metern zurück (im Mittel 36,5 
Meter), wobei die jeweils größten Entfernungen 
von Tieren flussabwärts überbrückt wurden, die 
bereits im Vorjahr markiert und erst im Jahr 2001 
172 und 184 Meter auf einem anderen Patch wie-
dergefangen werden konnten (Kap. 4.2). Eine 
Verdriftung während Hochwassereignissen ist in 
diesem Fall nicht auszuschließen. Berücksichtig 
man nur die Tiere, die definitiv erst im Jahr 2001 
ihr Markierungspatch verlassen hatten und auf 
einem anderen wiedergefangen wurden, so erge-
ben sich Entfernungen von 11 und 14 Metern (im 
Mittel 13,8 Meter). Hochwasser traten während der 
dreieinhalb Monate Untersuchungszeit von Omo-
phron limbatum wenige Kilometer entfernt an der 
Hase nicht auf (eigene Beob.). Dennoch waren die 
überwundenen Distanzen entlang des Flussufers 
mit einigen hundert Metern bis zu über einem Ki-
lometer wesentlich größer (Günther et al. 2004). 
Insgesamt wechselten 11 % aller markierten Tiere 
nachweislich ihr Patch. Bei E. aureus betrug diese 
minimale Austauschrate 3,3 % (inklusive der im 
Vorjahr markierten Tiere) und 2,8 % (Tiere, die 
nachweislich im Jahr 2001 ihr Patch gewechselt ha-
ben). Flugunfähige Laufkäfer wie Poecilus lepidus 
oder verschiedene Carabus-Arten können in einer 

Saison größere Distanzen als E. aureus zurückle-
gen (vgl. Niehues et al. 1996, Riecken & Raths 
1996, Vermeulen 1994, Assmann 1998). So konnte 
Vermeulen (1994) für Poecilus lepidus bis zu 150 
m nachweisen, die einzelne Individuen in einem 
Jahr entlang von Korridoren in den Niederlanden 
zurückgelegt haben. Assmann & Günther (2000) 
beobachteten mit der Methode des „harmonic ra-
dar“ bei Carabus problematicus durchschnittlich 
zurückgelegte Wegstrecken von 17,3 m pro Nacht. 
Dabei lief ein Individuum dieses Waldlaufkäfers ei-
ne Strecke von über 132 m Luftlinie in einer Nacht 
(Assmann 1998). Hierbei ist selbstverständlich zu 
berücksichtigen, dass Carabus problematicus mit 
einer Körperlänge von 2 bis 3 cm deutlich größer 
ist als E. aureus. 

Durch dieses für ripicole Arten untypisch gerin-
ge Ausbreitungspotenzial von E. aureus erklärt sich 
die starke negative Abhängigkeit des Vorkommens 
dieser Art an Weidengebüschen der Ems zur Ent-
fernung der nächsten Population (Isolation). Wenn 
ein leeres Patch von der nächsten Population eini-
ge hundert Meter entfernt ist, ist die Wahrschein-
lichkeit, dass dieses besiedelt werden kann, sehr 
gering (Günther & Hölscher 2003). Entlang 
eines ca. 23 km langen Flussabschnittes der Ems 
mit insgesamt 103 untersuchten Weidengebüschen 
lagen besetzte und unbesetzte Patches sowohl 
in unmittelbarer Nachbarschaft als auch weiter 
voneinander entfernt. Trägt man in einem Koordi-
natensystem die Entfernung der Weidengebüsche 
zueinander gegen ihre Größe ab, zeigt sich, dass 
auch die Patchgröße einen hochsignifikanten Ein-
fluss auf die Vorkommenswahrscheinlichkeit hat.

6.2	Anpassungen an den Lebensraum 
dynamische Flussufer

An der Düte begann E. aureus seine Aktivität zwi-
schen dem 15. und 23. April 2001. An der Ems 
wurden in diesem Jahr die ersten aktiven Tiere An-
fang Mai nachgewiesen. Da jedoch eine Begehung 
ohne Nachweise aktiver Tiere an diesem Fluss 
fehlt, lässt sich der Aktivitätsbeginn im Jahr 2001 
nicht nachvollziehen. Im Vorjahr wurden auch an 
der Ems die ersten Individuen bereits Ende April 
beobachtet (eigene Beob.). Die Hauptaktivität (5 % 
des Gesamtfangs) der adulten Käfer beschränkt 
sich an der Düte auf die Monate Mai und Juni, an 
der Ems auf die Zeit von Ende Mai bis Anfang Juli. 
Mit dem Erscheinen der ersten frisch geschlüpften 
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Tiere Ende Juli entspricht E. aureus damit dem Re-
produktionstyp der frühjahrsbrütenden Laufkäfer 
mit Sommerlarven (vgl. den Boer & den Boer-
Daanje 1990).

Durch den Zeitpunkt des ersten Nachweises 
reifer Eier in den sezierten Individuen und dem 
Auftauchen der Filialgeneration lässt sich die 
Entwicklungszeit der Larven grob abschätzen. So 
befanden sich bereits ab dem 10.5. (Düte) und 
dem 27.5. (Ems) in einzelnen Weibchen reife, d.h. 
chorionisierte und ablegebereite Eier. Ab Mitte Juni 
ließen sich an beiden Flüssen in fast allen sezierten 
Weibchen reife Eier nachweisen. Die ersten frisch 
geschlüpften Tiere wurden an der Düte am 17.7. 
und an der Ems am 22.7. gefangen. Daraus ergibt 
sich eine geschätzte Entwicklungszeit von ca. 1,5 
Monaten. Allerdings kann diese vom Ei zur Imago 
auch kürzer sein, da nicht beobachtet wurde, ob 
legereife Eier tatsächlich sofort abgelegt werden. 
Bauer (1974) beobachtete bei E. riparius und 
E. cupreus, dass diese ihre Eier einzeln ablegen 
und gibt für beide im Mittel 28,3 bzw. 37,5 Tage 
von der Eiablage bis zur Imago an. Für E. aureus 
ermittelten Bauer & Bath (1976) eine Entwick-
lungszeit im Labor von 24 und 29 Tagen (n = 2 bei 
23–26 °C). Eine kurze Entwicklungszeit der Larven 
wird als eine Anpassung von uferbewohnenden 
Laufkäferarten an ihr dynamisches von Hoch-
wasserereignissen geprägtes Habitat interpretiert 
(vgl. Manderbach 1998). So ermöglichen z.B. 
die kurzen Entwicklungszeiten einiger ripicoler 
Bembidion-Arten (40–45 Tage) die vollständige 
Entwicklung zwischen zwei Hochwasserereignis-
sen an schotterreichen Flüssen der Nordalpen 
(Manderbach 1998). Meissner (1983) gibt für B. 
femoratum und B. punctulatum 29 bzw. 28 Tage, 
Bauer (1975) für B. foraminosum 26–30 Tage als 
minimale Entwicklungszeiten an. Dem gegenüber 
stehen teilweise sehr lange Entwicklungszeiten 
von großen frühjahrsbrütenden Laufkäferarten wie 
Carabus nemoralis, der auch stabilere Habitate 
wie Wälder besiedelt, von 3,5 Monaten (Larsson 
1939).

Eine weitere Anpassung an das dynamische 
Habitat Flussufer kann eine plastische bzw. lange 
Reproduktionszeit sein. Durch eine zeitliche Streu-
ung empfindlicher Jugendstadien wird die Gefahr 
reduziert, dass alle Nachkommen durch einige 
wenige Hochwasser geschädigt werden. So beob-
achtete Andersen (1969) in Norwegen lange Re-
produktionsperioden von mehreren Monaten bei 

ripicolen Laufkäfern. Auch Manderbach (1998) 
fand Indizien für lange Fortpflanzungsperioden bei 
verschiedenen Bembidion-Arten in den Nordalpen. 
Die mit zwei Monaten sehr kurze Aktivitätsperiode 
von E. aureus spricht gegen vergleichbare Repro-
duktionsstrategien in Anpassung an Hochwasser 
in Nordwestdeutschland. Dennoch sind in diesem 
dynamischen Habitat auch andere Anpassungen 
möglich, die von Laufkäfern stabilerer Habitate 
bereits beschrieben wurden. So ist durch ein 
Fang-Markierungs-Wiederfangexperiment an der 
hier beschriebenen Düte-Population über 4 Jahre 
der Altersaufbau von E. aureus ermittelt worden 
(Günther & Hölscher 2003). Hierbei zeigte sich, 
dass bis zu 18 % der Alttiere in der zweiten und 3 % 
in der dritten Reproduktionsperiode aktiv waren. 
Diese Langlebigkeit über mehrere Jahre wurde 
bislang nur von Laufkäferarten beschrieben, die 
weniger dynamische Habitate wie Heiden, Wälder 
oder Höhlen besiedeln (van Dijk 1979, den Boer 
1979, Nelemans et al. 1989, Althoff et al. 1992, 
Rusdea 1994). 

Bezogen auf die hier dargestellten Charakteris-
tika (Reproduktionsstrategie, Ausbreitungspoten-
zial und Lebensdauer) ist E. aureus damit keine 
typische Art dynamischer Lebensräume, obwohl 
er ausschließlich an solchen nachgewiesen werden 
kann.

6.3	Besiedlungsdichte der Patches 

Mit Werten von 2,0–5,9 Individuen pro m² an der 
Ems und 3,3–4,9 Individuen pro m² an der Düte 
weist E. aureus ähnlich hohe Besiedlungsdich-
ten auf wie andere Uferlaufkäfer. So konnten auf 
feuchten, sandigen Rohböden an Gewässerufern 
bei Osnabrück (Martinsburg) mit Quradratproben 
Dichten von 8,4 Individuen pro m² bei Omophron 
limbatum festgestellt werden (Prüssner et al. in 
Vorb.). Die gleiche Art wurde mit derselben Metho-
de von uns in etwas geringerer Dichte (2,9 Ind./m²) 
an der Hase bei Haselünne beobachtet. An dieser 
Fangstelle konnte gleichzeitig die Dichte anderer 
Uferlaufkäfer ermittelt werden: Elaphrus riparius 
(1,7 Ind./m²) und Dyschirius thoracicus (4,6 Ind./
m²). Größere Laufkäfer aus Wäldern erreichen of-
fensichtlich deutlich geringere Dichten. So wurden 
in einem Enclosure im Münsterland bei Carabus 
auronitens 0,18 und bei Carabus nemoralis 0,07 
Individuen pro m² festgestellt (Althoff et al. 
1992). Obwohl es sich bei der vorliegenden Unter-
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suchung um ein relativ offenes System handelt und 
nicht um einen Enclosure, der ein geschlossenes 
System darstellt, kann man auf Grund der engen 
Habitatbindung von E. aureus (vgl. Kap. 2) und 
der Abwesenheit der Art beim stichprobenartigen 
Aufsuchen von Patches, die als ungeeignet für eine 
Besiedlung angesehen wurden, die verschiedenen 
Dichten miteinander vergleichen.

6.4 E. aureus – ein polyphager  
Prädator?

Um einen Einblick in die Ökologie, insbesondere 
in das Nahrungsspektrum, zu erhalten und den 
Nahrungserwerb von E. aureus besser zu verste-
hen, wurden Kropfinhalte analysiert und die Man-
dibelmorphologie untersucht.

Auch wenn die geringe Anzahl der im Kropf 
nachgewiesenen Partikel eine quantitative Analy-
se einschränkt, können hieraus Hinweise auf das 
Nahrungsspektrum abgeleitet werden. Hengeveld 
(1980) konnte zeigen, dass Laufkäfer bezüglich des 
Nahrungsspektrums in Generalisten und Spezialis-
ten eingeteilt werden können.

Die Kropfinhalte von E. aureus enthielten zu 
einem großen Teil tierische Partikel (Abb. 5). Dabei 
handelte es sich u.a. um Araneaen-, Lumbriciden-, 
und Coleopterenfragmente. Der Anteil an Spin-
nenfragmenten überwog deutlich (Abb. 6). Auch 
im Freiland konnten einzelne E. aureus-Individuen 
beim Fressen von Spinnen beobachtet werden. Da 
aber bei den identifizierten Partikeln noch 5 wei-
tere Taxa nachgewiesen wurden, ist anzunehmen, 
dass diese Art hinsichtlich seiner Nahrung eher 
zu den Generalisten zählt. Bei Hälterung einiger 
Elaphrus-Arten im Labor (E. riparius, E. cupreus) 
konnte Bauer (1974) zeigen, dass diese Arten in 
der Lage sind, erfolgreich Collembolen zu jagen. 
Davis (1953) konnte bei 7 untersuchten E. ripari-
us-Individuen allerdings in nur einem Kropf Frag-
mente von Collembolen nachweisen. Bei einem 
untersuchten E. cupreus-Individuum fand Davis 
(1953) neben Spinnenfragmenten auch Reste an-
derer Arthropoden. Anscheinend ernähren sich 
diese Elaphrus-Arten, wie auch die hier untersuch-
te Art, eher polyphag und sind deshalb in Bezug 
auf ihr Nahrungsspektrum zu den Generalisten zu 
zählen.

Auch die Morphologie der Mandibeln kann bei 
Laufkäfern auf die bevorzugte Nahrung hinweisen. 
So findet man z.B. Schnecken fressende Arten wie 

Licinus italicus und Carabus pyrenaeus (Brand-
mayer & Zetto Brandmayr 1986, Assmann et al. 
2000), deren stark asymmetrische, kräftige Man-
dibeln das Aufbrechen von Schneckengehäusen 
ermöglichen. 

Die Mandibeln von Cicindela-Arten (Forsythe 
1983, Evans 1965, Evans & Forsythe 1985), wie 
z.B. Cicindela hybrida oder Cicindela campestris, 
die wie die Elaphrus-Arten zu den visuell jagen-
den Laufkäfern gehören, weisen eine ebenfalls an 
die Nahrung angepasste Mandibelform auf. Ihre 
Mandibeln sind lang, spitz und sichelförmig und 
können zum Teil fast viermal so lang wie breit sein. 
Der Terebralinnenrand ist mit spitzen, ebenfalls 
sichelförmigen Zähnen ausgestattet. Ihre Nahrung 
besteht hauptsächlich aus kleinen Insekten, wie 
z.B. Hymenopteren, Dipteren, Coleopteren und 
Arachniden, die sie beim Laufen und Fliegen über 
den Sand erbeuten. Die Beute wird dann nicht in 
einzelne Stücke zerschnitten, um diese vollständig 
zu konsumieren, sondern es wird mit Hilfe der 
scharfen Mandibeln die Kutikulaschicht der Beu-
te aufgeschnitten, um an die weicheren Teile zu 
gelangen.

Bei allen oben genannten Carabiden handelt es 
sich bezüglich ihrer Nahrung und ihres Nahrungs-
erwerbs um Spezialisten. Die morphologischen 
Untersuchungen von E. aureus ergaben jedoch 
keine Besonderheiten hinsichtlich der Mundwerk-
zeuge, insbesondere der Mandibelstrukturen. Das 
lässt auf eine nicht an eine bestimmte Nahrung an-
gepasste Art schließen. Dies kann als ein weiteres 
Indiz für einen Generalisten und auf eine polypha-
ge Ernährung gesehen werden.

6.5 Aktuelle Verbreitung, Gefährdung 
und naturschutzfachliche Konse-
quenzen

In Nordwestdeutschland sind die Vorkommen 
von E. aureus sehr lückenhaft und auf wenige 
Fließgewässer beschränkt. So gibt es einige Flüsse 
und Bäche in diesem Gebiet, die trotz intensiver 
Nachsuche bislang keinen Nachweis dieser Art er-
brachten (z.B. Hase: eigene Beob., Terlutter mdl.; 
Hunte: Lompe, Schürstedt mdl.). Selbst bei Wie-
derherstellung geeigneter Weichholzauenhabitate 
ist es unwahrscheinlich, dass E. aureus mit seinem 
geringen Ausbreitungspotenzial andere Flusssyste-
me in den nächsten Jahren selbstständig erreicht. 
Vor diesem Hintergrund erscheint es sinnvoll, auf 
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potenziell geeigneten Habitaten, die isoliert von 
bestehenden Populationen dieser Art sind, Wieder-
ansiedlungsversuche durchzuführen. Solche Wie-
deransiedlungsversuche von Tierarten bedürfen 
einer ausführlichen wissenschaftlichen Begleitung 
(IUCN-Richtlinien für Wiederansiedlungen: IUCN 
1998, Pullin 2002). Neben einem Monitoring 
des Tierbestandes sind auch Untersuchungen zur 
genetischen Variabilität und Differenzierung not-
wendig (Assmann & Härdtle 2002, Frankham et 
al. 2002). Dies ist besonders dann von Bedeutung, 
wenn verschiedene, räumlich getrennte Quellpo-
pulationen vorhanden sind. 

Das derzeit praktizierte Weidenmanagement der 
Wasser- und Schifffahrtsämter, das der Uferbefesti-
gung dient, gefährdet jedoch aktuell vorhandene 
Populationen. So wurde an der Ems zwischen Lin-
gen und Meppen mehrfach beobachtet, dass lokale 
Populationen durch das Abholzen („auf den Stock 
setzen“) ganzer Weidengebüsche auf den betref-
fenden Patches aussterben (eigene Beob.). Diese 
Gebüsche wachsen zwar innerhalb weniger Jahre 
wieder auf und können einen für diesen Laufkäfer 
geeigneten Lebensraum darstellen, müssen jedoch 
von benachbarten Populationen wiederbesiedelt 
werden. Damit gelten für die Wiederbesiedlungs-
wahrscheinlichkeit solcher anthropogen bedingter 
leerer Patches oben genannte Voraussetzungen 
der Distanz zur nächsten Population. Gerade für 
große, stark isolierte Reliktpopulationen kann sich 
ein solches Management der Weiden katastrophal 
auswirken, da diese selbst nach Aufwachsen der 
Weidengebüsche nur mit einer geringen Wahr-
scheinlichkeit wiederbesiedelt werden. Dies kann 
zum dauerhaften Verlust lokaler Populationen 
führen und damit das langfristige Überleben der 
Art gefährden.

Programme zum Schutz gefährdeter Arten 
stellen geeignete Maßnahmen dar, die oben ge-
nannten Probleme zu beheben und ein gezieltes 
Management für E. aureus zu entwickeln. Solche 
Artenhilfsprogramme werden seit den letzten 10 
Jahren mehr und mehr auch für Insekten wie 
z.B. Cicindela dorsalis dorsalis in den USA (U.S. 
Endangered Species List, Federal Register, Vol. 55, 
pp. 32089–32094) aufgelegt und verlangt (Prioritär 
geschützte Arten in Anhang II der Flora-Fauna-
Habitat-Richtlinie: vgl. Ssymank et al. 1998). Ein 
solches Programm für E. aureus sollte die Etablie-
rung neuer Populationen an geeigneten, isolierten 
Flussabschnitten im Verbreitungsgebiet dieser Art 

und ein verändertes Weidenmanagement zum Ziel 
haben (z.B. Förderung des Weidenaufwuchses und 
abschnittsweises „auf den Stock setzen“ von stark 
isolierten Weidengebüschen). 
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