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Zusammenfassung

Im Jahre 1999 brach der Felchenertrag der 
Berufsfi scher im Brienzersee zusammen 
und erholte sich erst wieder leicht ab 2001. 
Erste Abklärungen zeigten, dass die zwei 
wichtigsten Felchenformen, der kleinwüchsi-
ge Brienzlig und der grosswüchsige Felchen, 
in den Jahren 1999-2000 mager waren und 
sehr schlecht wuchsen. Mit den erlaubten 
Netzen konnten sie deshalb von den Berufsfi -
schern nicht mehr gefangen werden. Als eine 
mögliche Hauptursache zeichnete sich schon 
bald Nahrungsmangel ab, verursacht durch 
das fast völlige Fehlen der von den Felchen 
stark bevorzugten Wasserfl öhe (Daphnien). 
Es stellte sich die Frage, ob die Felchen 
selbst durch eine zu starke Dezimierung der 
Nahrungsorganismen am Verschwinden der 
Daphnien hätten beteiligt sein können. Aufga-
be des vorliegenden Teilprojekts E war des-
halb, abzuklären, wie häufi g im Brienzersee 
Räuber (Fische) und Beute (Daphnien) räum-
lich-zeitlich aufeinander treffen, welche Rolle 
dabei die Trübung spielt, wie der Frassdruck 
der Felchen den Daphnienbestand beein-
fl usst und inwiefern die Felchen am Einbruch 
der Daphnienpopulation 1999-2000 hätten 
beteiligt sein können.

Als Ergänzung zu den früheren Abklärungen 
wurde das Wachstum der zwei Felchenarten 
bis 2004 nachgeführt. Beide Felchenformen 
wachsen heute wieder etwas besser als 
1999-2000, aber deutlich langsamer als vor 
1996. Auch die Korpulenz liegt tiefer als vor 
1996. Beides lässt sich mit der heute sehr 
niedrigen Produktion und geringen Futterba-
sis im Brienzersee erklären. 

Modellrechnungen zu den Felchenpopulatio-
nen zeigen vor allem beim Brienzlig einen 
deutlichen Rückgang der virtuellen Jahrgangs-
stärken. Dabei spielt der Futtermangel kurz 
vor der Laichsaison im August eine wichtige 
Rolle, da die kleineren Fische nur wenige Eier 
produzieren können. Beim winterlaichenden 
Grossfelchen hatte dies weniger gravierende 
Auswirkungen, da der Daphnienrückgang der 
letzen Jahren vor allem die Entwicklung im 
Frühsommer betraf.

Der aus den Modellrechnungen resultierende 
Rückgang der Bestandesstärke der Brienz-
lige dürfte einerseits zu einem geringeren 
Frassdruck auf die Daphnien geführt haben. 
Andererseits haben die Felchen wegen 
der geringen Daphniendichte vor allem im 
Frühling/Frühsommer - zu Beginn der eigentli-
chen Wachstumssaison - Mühe, ihren Tages-
bedarf an Nahrungsorganismen zu decken. 
Dies führte zwangsläufi g zum festgestellten 
reduzierten Wachstum. 

Der Felchenbestand dürfte insgesamt nur ei-
nen unbedeutenden Einfl uss auf die Entwick-
lung der Daphnienpopulation gehabt haben. 
Der Vergleich von Modellrechnungen zum 
Daphnienfrass durch die Felchen und der ge-
schätzten Daphnienpopulation im See zeigt, 
dass zwischen 1995 und 2004 nur an einzel-
nen Tagen mehr als 2% (=kritische Frassrate) 
des Daphnienbestandes gefressen werden 
konnten. Da dies nicht nur die kritischen Jah-
re 1999-2000 betrifft, sondern auch vorher 
und nachher vorkam, ohne dass die Daphni-
enpopulation verschwand, darf angenommen 
werden, dass der Faktor «Felchenfrass» die 
Daphnienpopulation nicht nachhaltig schädi-
gen kann.

Die Trübung kommt kaum als Ursache für 
das reduzierte Wachstum der Felchen in 
Frage. Die im Brienzersee in normalen Jah-
ren vorhandene Trübung (Ausnahmen bei 
Extremhochwasser wie im August 2005) 
befi ndet sich vor allem in tieferen Schichten 
und schränkt die Frasseffi zienz der Fische 
deshalb nur unwesentlich ein.

Wegen der extrem kleinen Nährstoffkonzent-
ration und der entsprechend geringen Primär-
produktion, ist im Brienzersee in Zukunft ein 
jährlicher Fischertrag in der Grössenordnung 
von lediglich rund 0.5-5 kg/ha zu erwarten. 
Eine wesentliche Steigerung der Fangerträge 
der letzten Jahre dürfte deshalb kaum mög-
lich sein. Dies deckt sich mit den Erfahrungen 
an anderen nährstoffarmen Seen. 
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1 Einleitung und Fragestellung

Die Felchen (Coregonus sp.) sind bezüglich 
Häufi gkeit, Biomasse und fi schereilicher 
Bedeutung die wichtigsten Fische des Brien-
zersees. Aufgrund der tiefen Nährstoffkon-
zentration und der damit verbundenen kleinen 
Produktivität des Sees fi el der Fangertrag der 
Berufs- und Angelfi scher seit jeher geringer 
aus als in produktiveren Seen wie z.B. Bieler- 
oder Thunersee. 

Ein markanter Fangertragseinbruch der Be-
rufsfi scher in den Jahren 1999 und 2000 
gab den Anstoss, den Ursachen dieses Phä-
nomens auf den Grund zu gehen. In einem 
ersten Bericht [MÜLLER, 2003] konnte gezeigt 
werden, dass das Wachstum und die Korpu-
lenz der Grossfelchen («Felchen») und der 
Kleinfelchen («Brienzlig») von 1999 bis Mitte 
2000 extrem schlecht waren. Da dies zeitlich 
mit dem fast vollständigen Fehlen der Daph-
nien - der Hauptnahrung der Felchen - zu-
sammenfi el, lag die Vermutung auf der Hand, 
dass der Wachstumseinbruch bei den Felchen 
durch Futtermangel verursacht wurde. 

Im Rahmen des Projektes «Veränderungen im 
Ökosystem Brienzersee» wurde im vorliegen-
den Modul E (Beziehungsnetz Fische - Zoo-
plankton) die Nahrungssituation der Felchen 
im Brienzersee näher analysiert. Mit Hilfe von 
Modellen wurde die Populationsdynamik der 
Felchen, der Mechanismus der Nahrungsauf-
nahme, die Abhängigkeit der Nahrungsauf-
nahme von der Nahrungskonzentration und 
die Rolle der Trübung analysiert. Ausserdem 
werden Schätzungen gemacht, welcher Fisch-
ertrag in einem so nährstoffarmen See wie 
dem Brienzersee heute noch erwartet werden 
kann.

Zu bearbeitende Fragen

Mit Hilfe folgender Fragen sollen im Rahmen 
des Teilprojektes E die Wechselwirkungen 
zwischen Felchen und Zooplankton im Brien-
zersee genauer untersucht werden:

1. Wie häufi g treten Räuber (Felchen) und 
Beute (z.B. Daphnien) räumlich-zeitlich 
aufeinander? 

2. Welche Rolle spielt im Brienzersee die 
Trübung bei dieser Räuber-Beute-Bezie-
hung?

3. Wie beeinfl usst der Frassdruck der Felchen 
die Dichte des Zooplanktons zu verschie-
denen Jahreszeiten? Welche Schlüsse 
können aus der Analyse der Räuber-Beu-
te-Beziehung gezogen werden, welche für 
die Erklärung des Daphnien-Einbruchs in 
den Jahren 1999 und 2000 von Bedeutung 
sind?

4. Welcher Fischertrag ist im Brienzersee 
unter den heute herrschenden Bedingun-
gen maximal möglich? Wie verhält sich der 
Felchenertrag im Brienzersee zu jenem in 
anderen nährstoffarmen Seen (Walensee, 
Vierwaldstättersee etc.)? 

Zur Beantwortung dieser Fragen wird auf 
bereits vorhandenes Datenmaterial zu den 
Felchenbeständen im Brienzersee zurückge-
griffen. Aus diesem wurden die populations-
dynamischen und wachstumsspezifi schen 
Parameter abgeleitet, die als Grundlage 
für die Interaktionen zwischen Felchen und 
Daphnien dienen.
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Im Brienzersee leben zwei bis vier unter-
schiedliche Felchenformen (Tabelle 1). Der 
Fischer, der sie täglich in Händen hält, unter-
scheidet die einzelnen Formen aufgrund ihrer 
äusseren Erscheinung (Habitus) mit recht 
grosser Treffsicherheit. Zu wissenschaftlichen 
Zwecken können die beiden Formen aufgrund 
von Morphologie, Fortpfl anzungsbiologie und 
Wachstum differenziert werden (Abbildung 1). 
Fortpfl anzungszeit und Wachstum sind recht 
klare und mit geringem Aufwand zu erhe-
bende Trennkriterien. Körperform, Färbung, 
Anzahl Kiemenreusendornen und weitere 
morphologische Merkmale bedingen jedoch 
aufwändige Messungen und den Einsatz mul-
tivariater statistischer Methoden [KIRCHHOFER 
1990]. 

2 Datengrundlagen
2.1 Die Felchen des Brienzersees

Lokalname Laichzeit Laichplatz Anz. KRD Wüchsigkeit 
* Balchen Dez. Ufer 30-42 schnell
Felchen Dez. Ufer / Halde 26-44 schnell
Brienzlig Sept. Halde / Tiefe 33-49 langsam
* Winter- oder 
Frühlingsbrienzlig

Feb. - April Halde / Tiefe 33-49 langsam

Untersuchungen am Erbmaterial (microsatel-
lite-DNA) der meisten Felchenbestände der 
Schweizer Seen zeigten, dass die beiden 
wichtigsten Formen «Felchen» und «Brienz-
lig» sich auch genetisch deutlich unterschei-
den, aber in einer recht nahen Verwandt-
schaftsbeziehung zu den Thunerseefelchen 
stehen [BERNATCHEZ & DODSON 1994, DOUGLAS 
1998].

Im Rahmen von Routineerhebungen ist kein 
grosser Aufwand zur Formendifferenzierung 
möglich. Da das Wachstum nicht nur um-
weltbedingt unterschiedlich ist, sondern auch 
auf genetische Ursachen zurückzuführen ist 
[KIRCHHOFER 1995, KIRCHHOFER & LINDT-KIRCH-
HOFER 1998, MÜLLER 2003], wird nebst der 
Anzahl Kiemenreusendornen (KRD) hier des-
halb vor allem das Kriterium «Wachstum» zur 
Unterscheidung der Formen verwendet.

Tabelle 1: Im Brienzersee früher und heute vorkommende Felchenformen und 
Kriterien zu ihrer Unterscheidung; die mit * bezeichneten  Formen sind heute 
sehr selten oder kommen nicht mehr vor.

Abbildung 1: Dreijähriger Grossfelchen mit Länge 27 cm (oben) und vierjähriger Kleinfelchen (Brienz-
lig) mit Länge 18 cm (unten) aus dem Brienzersee.
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Seit 1931 sind die Berufsfi scher im Kanton 
Bern verpfl ichtet, eine Fangstatistik zu führen, 
und die Tagesfänge nach Fischart, Gewicht 
und Anzahl zu erfassen. Da der Fischer sei-
nen Fang vor der Verarbeitung wägt, kann 
das Fanggewicht als zuverlässige Grösse 
betrachtet werden. Bei kleinen Fängen wer-
den die Fische gezählt, bei grossen Fängen 
dagegen wird die Anzahl vom Fischer ge-
schätzt und diese Angabe liefert nur einen 
Näherungswert. Die verschiedenen Felchen-
formen werden in der Fangstatistik nicht un-
terschieden. Die Daten werden digital erfasst 
und stehen in der Datenbank FIBIS-FASTAT 
des Fischereiinspektorates des Kantons Bern 
für weitere Analysen zur Verfügung. 

Berufsfi scher
Bis zu Beginn der 1950er Jahre lag der Er-
trag der Felchenfänge der Berufsfi scherei 
unterhalb von 2 kg/ha (Abbildung 2). Mit 
dem technischen Fortschritt in der Fischerei 
(Motor- anstelle von Ruderbooten, Kunststoff- 
statt Baumwollnetze) und dem zunehmenden 
Nährstoffeintrag in den See stieg auch der Fi-
schereiertrag stark an. Mitte der 1970er Jahre 
erreichte er im Brienzersee mit 15 bis über 20 
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kg/ha Spitzenwerte. Seither ist eine kontinu-
ierliche Abnahme zu beobachten. 1999 und 
2000 war ein übermässiger Einbruch zu ver-
zeichnen und zeitweise wurde die Netzfi sche-
rei wegen ausbleibendem Ertrag sogar ganz 
eingestellt. In den letzten Jahren lagen die 
Erträge mit 2 – 3 kg/ha wiederum im Bereich 
von Mitte der 1950er Jahre. 

Angelfi scher
Seit 1989 müssen im Kanton Bern auch die 
Angelfi scher eine Fangstatistik führen. Aus 
der Fangstatistik lässt sich für die bisher er-
fassten 15 Jahre ein mittlerer Fangertrag der 
Angelfi scherei von 0.7 kg/ha errechnen (Abbil-
dung 3). Dies entspricht rund 16 % desjenigen 
der Berufsfi scherei für denselben Zeitraum, 
jedoch bei etwas geringeren Schwankungen 
(Variationskoeffi zient Angelfi scherei = 54%, 
Berufsfi scherei = 66%). Die Fänge von Be-
rufs- und Angelfi scherei laufen häufi g parallel, 
jedoch nicht immer wie das Beispiel 1992 
zeigt. Während dies für die Berufsfi scher ein 
Jahr mit unterdurchschnittlichen Erträgen war, 
konnten die Angelfi scher annähernd Rekord-
fänge verzeichnen. 

Abbildung 2: Fang-
statistik der Berufs-
fi scherei im Brien-
zersee 1931 - 2004 
(Daten: Fischereiin-
spektorat des Kantons 
Bern).

2.2 Fangstatistik
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Die in der Anglerfangstatistik angegebenen 
Fanggewichte sind nur beschränkt aussage-
kräftig. Der Angler schreibt grundsätzlich die 
Anzahl gefangener Fische auf. Das Gewicht 
wird einheitlich zu 195 g pro Fisch angenom-
men. Dies entspricht einem Felchen mit einer 
Länge von knapp 28 cm (= Fangmindestmass 
für Felchen im Thunersee!). Aufgrund des 
aktuell gültigen Fangmindestmasses von 24 
cm (ab 2006: 18 cm) müsste das Gewicht pro 
Fisch mit 125 g veranschlagt werden. Die ef-
fektiv durch Angler gefangene Fischbiomasse 
dürfte deshalb in den letzten Jahren kleiner 
gewesen sein, als in der Fangstatistik aus-
gewiesen wird (vgl. Kapitel Wachstum). Da 
jedoch genauere Angaben zur Zusammen-
setzung des Anglerfanges fehlen, werden 
hier die vom Fischereiinspektorat des Kan-
tons Bern in den Jahresberichten publizierten 
Angaben wiedergegeben.

Die von Anglern gefangene Anzahl Felchen 
pro erfolgreichem Fischertag liegt zwischen 
3 und 6 Stück (bei erlaubten 25 Stück/Tag). 
Mit knapp 4‘000 erfolgreichen Fischertagen 
war 1996 für die Angler das bisher erfolg-
reichste Jahr auf dem Brienzersee (Abbildung 
4). 1999/2000 wurde bei der Angelfi scherei 
ebenfalls ein Einbruch der Fänge verzeichnet, 
jedoch bei weitem nicht im selben Ausmass 
wie bei der Berufsfi scherei.

Abbildung 3: Fangstatistik der An-
gel- und Berufsfi scherei im Brienzer-
see 1989 - 2003/04 (Daten: Fische-
reiinspektorat des Kantons Bern).

Abbildung 4: Fanger-
folg als Anzahl Fel-
chen pro erfolgreichem 
Anglertag (linke Skale) 
und Fangaufwand  als 
Anzahl erfolgreiche 
Fangtage der Angelfi -
scherei im Brienzersee 
1989 - 2003 (Daten: Fi-
schereiinspektorat des 
Kantons Bern).
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Mit einem Überwachungsprogramm der Fel-
chenfänge der Berufsfi scherei in Brienzer-, 
Thuner- und Bielersee erfüllt das Fischereiin-
spektorat des Kantons Bern den gesetzlichen 
Auftrag zur Sicherstellung der nachhaltigen 
Nutzung der Fischbestände (Bundesgesetz 
über die Fischerei vom 21. Juni 1991). Da-
zu werden seit 1984 monatlich auf jedem 
See 25 Fische aus dem Tagesfang eines 
Berufsfi schers vermessen (Länge, Gewicht, 
Geschlecht), sowie Kiemenreusendornen und 
Schuppen entnommen und zur Form- und Al-
tersbestimmung weiterverarbeitet. Wir gehen 
davon aus, dass diese Proben den jeweiligen 
Berufsfi scherfang repräsentativ abbilden. 

Mit Langzeitanalysen können Trends in Fang 
und Bestand in jedem See festgestellt und die 
Entwicklung zwischen den Seen verglichen 
werden [KIRCHHOFER & BREITENSTEIN 2004]. Die 
Auswertungen dieses Monitoringprogramms 
zeigten bereits seit 1992 einen relativ starken 
Rückgang von Länge und Gewicht. Dies kann 
einerseits als Veränderungen im Felchenbe-
stand interpretiert werden, andererseits spielt 
aber auch die Anpassung der Fangvorschrif-
ten (Reduktion der minimalen Maschenweiten 
der Netze) eine Rolle, da mit kleineren Netz-
maschen automatisch kleinere Fische gefan-
gen werden. 

Die Altersanalysen am Material des Moni-
toringprogramms, das bis Ende 2004 rund 
5‘600 Fische umfasst, zeigen, dass das 
durchschnittliche Alter der Felchen über die 
20 Jahre meistens im Bereich der fi sche-
reiwirtschaftlich optimalen Bandbreite von 3 
– 5 Jahren lag. Die kleinen Fische der Fänge 
1999 und 2000 waren nicht Jungtiere.

2.3 Monitoringprogramm 2.4 Wachstumsanalysen

2.5 Zooplankton

2.6 Limnologische Daten

Zum Wachstum der Brienzerseefelchen liegen 
umfangreiche Daten aus den Jahren 1985-87 
vor [KIRCHHOFER 1990]. Weiter wurden im Rah-
men von Untersuchungen zum Wachstum der 
Felchen in den drei Berner Seen zusätzlich 
die Schuppen aus dem Monitoring bis 1994 
für Alters- und Wachstumsberechnungen ver-
messen [KIRCHHOFER 1995]. In einer Vorstudie  
zu den vorliegenden Untersuchungen wurde 
das Schuppenmaterial aus dem Monitoring-
programm bis zum Jahrgang 2000 detailliert 
analysiert und Wachstumsberechnungen 
durchgeführt [MÜLLER 2003]. 

Für die vorliegende Studie wurden diese 
Schuppenanalysen ergänzt, so dass eine 
über 20 Jahre lange Zeitreihe zum Wachstum 
der Brienzerseefelchen vorliegt. Die Kombi-
nation mit den Daten aus den limnologischen 
Untersuchungen helfen die aktuellen Frage-
stellungen zu beantworten.

Zur Untersuchung der Interaktionen zwischen 
Felchen und Beutetieren konnten die Daten 
aus den routinemässigen Erhebungen des 
Gewässer- und Bodenschutzlabors des Kan-
tons Bern (GBL) verwendet werden. Diese 
umfassen monatliche Profi laufnahmen der 
Zooplanktiondichten und –biomassen seit 
1994. Weiter wurden von C. RELLSTAB (EA-
WAG) Daten und Auswertungen aus den 
Untersuchungen für seine Dissertation zur 
Populationsdynamik der Daphnien in ultra-
oligotrophen und trüben Voralpenseen zur 
Verfügung gestellt (vgl. Teilprojekt D).

Weiteres Datenmaterial zur Limnologie des 
Brienzersees (Lichtverhältnisse, Nährstoffe, 
Primärproduktion) wurde uns vom GBL und 
von den Bearbeitern der weiteren Teilprojekte 
zur Verfügung gestellt.
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3 Populationsdynamik, Bestandesentwicklung 
und Wachstum

3.1 Analysemethoden

Die Grösse des Fischbestandes und dessen 
Veränderung über die Zeit ist für den Themen-
komplex Interaktionen Felchen - Zooplankton 
von wesentlicher Bedeutung. Da eine exakte 
Erfassung des Fischbestandes in einem See 
nicht möglich ist, muss mit Hilfe von verschie-
denen Indikatoren die Anzahl Fische und 
deren Biomasse näherungsweise geschätzt 
werden. Die hierfür verwendete Datenbasis 
wurde in Kapitel 2 kurz vorgestellt. In diesem 
Kapitel werden die Methoden für die Erfas-
sung der Populationsstruktur erläutert und 
eine Schätzung der Bestandesgrösse der 
beiden Felchenformen im Brienzersee vorge-
nommen.

Die Schätzung der Bestandesgrösse wurde 
auf der Datenbasis der Fangjahre 1984 – 
2004 (Fangstatistik und Monitoringprogramm) 
mittels einer «virtuellen Populationsanalyse» 
(VPA) durchgeführt. Dabei wurde unter Be-
rücksichtigung der fi schereilichen und natür-
lichen Mortalität der Mindestbestand einer 
Altersklasse für die Jahrgänge 1981 – 2001 
berechnet. Alle Grundlagendaten dazu sind 
in Tabellenform im Anhang zusammengestellt 
(Standardmethoden nach HADDON 2001, HIL-
BORN & WALTERS 1992, QUINN & DERISO 1999, 
RICKER 1975, WALTERS & MARTELL 2004). 

In einem ersten Schritt wurde das Gewicht 
des Gesamtfanges Ci für das Fangjahr i ent-
sprechend den relativen Häufi gkeiten nG/K der 
Gross- und Kleinfelchen und den relativen 
Anteilen der Jahrgänge nJG,G/K aus den Mo-
nitoringdaten aufgeteilt und aus den Durch-
schnittsgewichten Wi,JG,G/K der beiden Formen 
und der Altersklassen die Anzahl Fische G 
und K berechnet: 

Nach dem Zeitpunkt der vollständigen Aus-
fi schung eines Jahrganges konnten unter 
Einbezug der Altersstruktur aus den Moni-
toringdaten in einem zweiten Schritt Rück-
berechnungen durchgeführt werden, welche 
die Mindestgrössen der jeweiligen Jahrgangs-
stärken von G und K zu Beginn der Rekru-
tierung ergaben. Zusätzlich zur berechneten 
fi schereilichen Mortalität wurde für die VPA 
eine natürliche Mortalitätsrate von 20 % pro 
Jahr hinzugezählt, die gemäss Literaturan-
gaben als realistische Grössenordnung für 
Altersklassen ab 1+ betrachtet werden kann 
[ECKMANN et al. 2002].

Die Jahrgangsstärke NJG eines Jahrganges 
der Formen G und K mit Altersklassen 1 – 7 
berechnet sich nun unter Einbezug des Fan-
ges Ci,JG,G/K und der natürlichen Mortalität M 
als:

K/G,JG,iW

K/G,JGK/G
K/G,JG,i

nnC
C

M1

CN
N K/G,JG,i1i

t
,

M1

CN
N K/G,JG,1ii

1t
, … 

i = Fangjahr
t = Altersklasse 1,2,…7 

7

1t
tK/G,JG NN

i       = Fangjahr
JG   = Jahrgang
G/K = Felchen-Form G  (Grossfelchen) oder 
           K (Kleinfelchen)

Die Analysen zur Zooplanktonkonsumation 
wurde unter Anwendung des «Wisconsin-Bio-
energetics-Model 3.0» [HANSON et al. 1997] 
durchgeführt, bei welchem die Bestandes-
grösse für jeden Tag neu berechnet wird. Als 
Eingangsdaten für das Modell wurde der Be-
stand zu Beginn des Jahres gemäss VPA, der 
monatliche Fang gemäss Fangstatistik (nur 
Berufsfi scherfänge), sowie die durchschnittli-
che natürliche Mortalität pro Tag verwendet.
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Die Modellierung des Wachstums wurde 
unter Anwendung der Wachstumsgleichung 
nach von Bertalanffy [RICKER 1975] durchge-
führt. Bei dieser wird angenommen, dass sich 
die Fischlänge bei unbegrenzter Lebensdauer 
des Fisches einer asymptotischen Maximal-
länge (L∞ oder Lu) annähert. Die Steigung 
der Wachstumskurve wird mit dem Wachs-
tumskoeffi zient k beschrieben, der Korrektur-
faktor t0 bezeichnet den Moment, in dem die 
Länge Null wäre, wenn das Wachstum über 
das ganze Leben nach dieser Beschreibung 
verlaufen würde. Die Parameter Lu , k und t0 
der Wachstumsgleichung wurden aus den 
rückberechneten Jahresendlängen aus den 
Schuppenanalysen für die beiden Formen G 
und K geschätzt. 

Das Gewicht WJG,G/K für die beiden Formen 
G und K wird mit Hilfe der Beziehung Länge 
– Gewicht berechnet. Mit linearer Regression 
auf die logarithmierten Individualwerte für L 
und W der Monitoringdaten konnten für jeden 
Jahrgang die entsprechenden Parameter α 
und β geschätzt werden.

)e1(LL )0tt(k
ut

)(

e
2

1 2
L2

2)LL(

ih

K/G,JGK/G,JG L10W

L = Lt (i), t = 1, 2, 3 …. 7 Ni
L = Ni x hi

   i = 1, 2, ... 7

Da das Wachstum individuell verschieden ist, 
wurde angenommen, dass die Längenklassen 
innerhalb einer Altersklasse normal verteilt 
sind. Für jede Altersklasse i wurde daher eine 
Häufi gkeitsverteilung h für L in mm-Schritten 
berechnet. Der Parameter mittlere Länge 
(µL) der Verteilungsfunktion hi entspricht der 
Länge Lt, die Standardabweichung σL wird 
als proportional dem Mittelwert angenom-
men [TYUTYUNOV & ARDITI 1993] und aus dem 
altersspezifi schen Variationskoeffi zient der 
Jahresendlängen der Jahrgänge 1981 – 2001 
berechnet. Aus hi wurden anschliessend die 
absoluten Häufi gkeiten Ni berechnet.

Mit der Anzahl Fische pro Jahrgang aus der 
VPA, Längenwachstum und Längenvertei-
lung, sowie dem individuellen Gewicht nach 
Jahrgang und Altersklasse wurde für jedes 
Jahr die Grösse und Biomasse des Bestan-
des im See geschätzt.
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Wird der Anteil der Gross- und Kleinfelchen 
im Jahresfang gemäss deren jeweiligen 
Verteilung im Monitoring berechnet, so zeigt 
sich, dass der Anteil Grossfelchen bis Mitte 
der 1980er Jahre deutlich höher war (Abbil-
dung 5). Anschliessend dominieren bis 1998 
mehrheitlich die Kleinfelchen den Fang der 
Berufsfi scher. Seit dem Fangeinbruch 1999/
2000 haben sich die Verhältnisse stark verän-
dert und in einzelnen Jahren (z.B. 2001–03) 
wurden fast ausschliesslich Grossfelchen 
gefangen. Diese Entwicklung dürfte mit den 
Wachstumsverhältnissen und den eingesetz-
ten Netzmaschenweiten zusammenhängen 
(s.u.).

Die Altersverteilung des Fanges anhand der 
Mittelwerte für fünf bis sechs Jahrgänge zeigt, 
dass bei den Grossfelchen keine wesentli-
chen Veränderungen stattgefunden haben 
(Abbildung 6). Bei den Kleinfelchen dagegen 
hat sich die Altersverteilung im Fang in den 
vergangenen 20 Jahren zu jüngeren Alters-
klassen hin verschoben.

Abbildung 6: Mehrjahres-Mittelwerte der Alters-
struktur von Gross- und Kleinfelchen im Fang 
gemäss Monitoringdaten. 

Abbildung 5: Verteilung des Gesamtfanges der 
Berufsfi scher auf Gross- und Kleinfelchen 1984 
- 2004. 

3.2 Fang, Altersstruktur und Jahrgangsstärken 
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Gemäss diesen Grundlagen ergibt die VPA 
sehr unterschiedliche Jahrgangsstärken und 
Jahrgangsbiomassen innerhalb und zwischen 
den Formen (Abbildung 7). Bei den Gross-
felchen sind über 20 Jahre fünf sehr starke 
Jahrgänge mit über 100‘000 Individuen in der  
Altersklasse 1+ festgestellt worden (JG81, 82, 
87, 93,98). Entsprechend hoch waren mit über 
10 Tonnen die maximalen Gesamtbiomassen 
dieser Jahrgänge bei einem Alter von 2 - 3 
Jahren, mit Ausnahme des JG98, bei dem 
das Wachstum bereits deutlich reduziert war 
(s.u.). Bei den Kleinfelchen waren die Jahr-
gänge 81 – 84 mit über 300‘000 1+-Individuen 
und maximalen Biomassen über 20 Tonnen 
im  Alter von 3 - 4 Jahren besonders stark. 

Jahrgangsstärken und Biomassen im Rek-
rutierungsalter, dem Alter in dem sie in der 
Regel Fangfähigkeit erreichen (2+ bei den 
Felchen, 3+ beim Brienzlig), zeigen ebenfalls 
Auswirkungen des Wachstumsrückgangs 
(Abbildung 8). So sind beim Grossfelchen die 
Jahrgänge 84 und 99 praktisch gleich stark 
bezüglich Anzahl Fische, letzterer jedoch mit 
deutlich weniger Biomasse.

Beim Kleinfelchen ist zu berücksichtigen, dass 
die Erfassung im Fang ab Jahrgang 96 kaum 
mehr möglich war und die Jahrgangsstärken 
deshalb hier unterschätzt werden.

Abbildung 7: Jahrgangsstärken pro Altersklasse nach Anzahl (links) und 
Biomasse (rechts) für Gross- und Kleinfelchen gemäss VPA.
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Von den Berufsfi schern werden im Dezember 
die laichenden Grossfelchen befi scht, die Eier 
abgestreift und in kleinen Aufzuchtanlagen 
erbrütet. So wurden zwischen 1989 und 2000 
– je nach Erfolg des Laichfi schfanges - jähr-
lich zwischen 30‘000 und 250‘000 frisch ge-
schlüpfte Brütlinge ausgesetzt. Werden nun 
die Jahrgangsstärken aus der VPA mit diesen 
Besatzmassnahmen verglichen, so lässt sich 

errechnen, dass bei einer angenommenen 
Mortalität von 95 % vom Brütling zum 1-jäh-
rigen in den meisten Jahren 1 – 17 % (beim 
JG99 34 %) des Bestandes an 1-jährigen aus 
diesem Besatz stammen könnten.

Abbildung 8: Jahrgangsstärken im Rekrutierungsalter (2+ für Grossfelchen oben, 3+ für Klein-
felchen unten) im zeitlichen Verlauf nach Anzahl (links) und Biomasse (rechts) für Gross- und 
Kleinfelchen gemäss VPA.
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3.3 Wachstum der Brienzerseefelchen

Das individuelle Wachstum von Fischen wird 
von einer ganzen Reihe von Faktoren gesteu-
ert. Nebst der genetischen Veranlagung, d.h. 
der Artzugehörigkeit, sind es vor allem die 
Nahrungshäufi gkeit und -verfügbarkeit, die 
Temperatur bzw. die Dauer der jährlichen 
Wachstumssaison sowie die Bestandsdichte, 
welche das Wachstum massgeblich bestim-
men. Auch bei den Felchen ist dies nicht an-
ders: Wie ihr Name erahnen lässt, verfügen 
die Gross- und Kleinfelchen des Brienzersees 
über eine unterschiedliche genetische Wachs-
tumsveranlagung. 

Der Einbruch im Ertrag der Berufsfi scherei 
im Brienzersee in den Jahren 1999 und 2000 
konnte auf ein stark verlangsamtes Wachs-

tum der zwei wichtigsten Felchenformen 
zurückgeführt werden [MÜLLER 2003]. Dieser 
Einbruch war mit grösster Wahrscheinlich 
durch das fast völlige Fehlen der wichtigs-
ten Futterorganismen, der Blattfusskrebse 
(Wasserfl öhe wie Daphnia und Bythotrephes) 
bedingt. In diesem Kapitel wird das Wachstum 
der beiden häufi gsten Brienzerseefelchen, 
«Felchen» und «Brienzlig», für den Zeitraum 
von 1980 bis 2004 dargestellt. 

Die beiden Felchenformen wurden – wie 
schon im Bericht von MÜLLER [2003] – aus-
schliesslich aufgrund ihres unterschiedlichen 
Wachstums differenziert. Als Grundlage für 
die Wachstumsberechnungen und die Zu-
ordnung dienten die in Tabelle 2 aufgeführten 
Fische. 

Anzahl Fische aus Anz. Fische Klassierungsgrenzen (Fischlänge in mm) Fangjahr 
bzw.

Jahrgang 
Routine-

programm 
Sonder-
fängen total 1. Jahr 2. Jahr 3. Jahr 4. Jahr 

1977 (110) 220 275 290
1978 (110) 220 275 290
1979 (110) 220 275 290
1980 (110) 225 275 290
1981 (110) 225 275 290
1982 (110) 220 270 300

1983 8 8 (110) 230 275 300

1984 49 49 (110) 230 280 300

1985 47 47 (110) 225 275 300

1986 49 49 (105) 225 270 290

1987 49 49 (110) 220 270 290

1988 50 50 (110) 220 270 290

1989 49 49 (120) 230 270 290

1990 118 118 (115) 230 270 290

1991 52 52 (115) 220 270 285

1992 50 50 (110) 220 265 280

1993 52 52 (120) 215 255 280

1994 51 51 (115) 220 260 270

1995 51 51 (115) 220 250 270

1996 50 50 (115) 210 255 270

1997 53 53 (110) 190 205 220

1998 50 50 (95) 145 205 210

1999 62 41 103 (90) 140 190 200

2000 168 196 364 (100) 190 210 230

2001 52 99 151 (100) 185 205 220

2002 82 82 (95) 170 210

2003 83 83
2004 179 179

total 1454 336 1790

davon
Grossfelchen  
Kleinfelchen  

1038
  752 

Tabelle 2: Anzahl der ausgemessenen Schuppenproben von Fischen aus 
dem Monitoringprogramm 1984 - 2004 und den Sonderfängen 2000 - 2001, 
und Klassierungsgrenzen für die zwei unterschiedlichen Wachstumstypen der 
Brienzerseefelchen.
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Die für die Trennung der beiden Formen ver-
wendeten Grenzwerte für alle erfassten Jahr-
gänge sind ebenfalls in Tabelle 2 zusammen-
gestellt. Von allen 5‘596 im Routineprogramm 
bis Ende 2004 erfassten Fischen sowie von 
den in den Sonderfängen erfassten Fischen 
(n = 338) wurde vorgängig das Alter bestimmt 
bzw. verifi ziert.

Die Jahresendlängen auf der Grundlage der 
Schuppenanalysen wurden nach Formen ge-
trennt durch Rückberechnung berechnet. Die 
Methodik der Wachstumsberechnung ist im 
Bericht von MÜLLER [2003] detailliert beschrie-
ben. Ausserdem wurden auch die effektiven 
Jahresendlängen von weiteren Fischen, de-
ren Schuppen nicht ausgemessen worden 
waren, in die Auswertung einbezogen. 

3.3.1 Längenwachstum pro Jahrgang

Während das Längenwachstum der Kleinfel-
chen von 1993 bis 1998 langsam abnehmende 
Tendenz gezeigt hatte, brach es in den Jahren 
1999 und 2000 förmlich ein. Allerdings war 
das Wachstum der zweijährigen Fische be-
reits 1998 etwas geringer gewesen als in den 
vorherigen Jahren (Abbildung 9 oben). Der 
Jahrgang 1998 war von der nahrungsarmen 
Periode 1999 bis Sommer 2000 am stärksten 
betroffen und holte bezüglich Wachstum auch 
bis zum Ende des 5. Lebensjahres nicht mehr 
zu den früheren oder späteren Jahrgängen 
auf. Heute bewegt sich das Längenwachstum 
der Kleinfelchen auf markant tieferem Niveau 
als vor 1998: Zweijährige Fische sind noch 
ca. 150 mm lang (vor 1998 ca. 170-180 mm), 
dreijährige Fische ca. 175 mm (früher ca. 220-
240 mm), und vierjährige Fische ca. 185 mm 
(früher ca. 250-260 mm). 
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Abbildung 9:  Wachs-
tum der Brienzlig (oben) 
und der Felchen (un-
ten) im Brienzersee, 
nach Jahrgang und 
Altersklasse, Jahrgänge 
1981 bis 2002. Mittlere 
Jahresendlängen mit 
95%-Vertrauensbereich 
des Mittelwerts. Der 
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erste Wachstum erfolgt. 
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Fünfjährige Kleinfelchen sind nur unwesent-
lich länger als vierjährige, und auch sehr alte 
Brienzlig werden kaum länger als 200 mm. In 
den produktiven Jahren 1980–1996 waren 
vier-, fünf- und sechsjährige Brienzlig von 260 
mm Länge oder mehr recht häufi g [MÜLLER 
2003]. 

Nach dem stark verlangsamten Längen-
wachstum in den Jahren 1999 und 2000 
wuchsen die Grossfelchen in den Jahren 
2001 bis 2004 wieder etwas besser (Abbil-
dung 9 unten), doch blieb ihr Wachstum deut-
lich hinter jenem von vor 1998 zurück (schon 
1998 waren auch die Grossfelchen im 2. Jahr 
unterdurchschnittlich gewachsen). Die heuti-
ge Länge der zweijährigen Grossfelchen liegt 
bei ca. 210 mm (vor 1998 um 250 mm), jene 
der dreijährigen Fische bei ca. 250 mm (früher 
ca. 300 mm), und jene der vierjährigen Fische 
um 260-270 mm (früher ca. 300-330 mm). 

Angesichts der seit ca. 1997 stark gesunke-
nen Nährstoffkonzentration im Brienzersee 
(s. Bericht zu Teilprojekten B und C) und der 
schmaleren Nahrungsbasis für die Felchen 
erscheint es unwahrscheinlich, dass die Klein-
felchen und Grossfelchen des Brienzersees 
in Zukunft wieder so gut wachsen wie in den 
Jahren vor 1998.

3.3.2 Kondition der Fische
Der Konditionsindex KI ist ein Mass für die 
Korpulenz und damit für den Ernährungszu-
stand von Fischen. Bei Felchen liegt er meist 
im Bereich von ca. 0.7-0.9, er kann aber auch 
wesentlich davon abweichen, je nach Futter-
angebot und Gesundheitszustand. Besonders 
tiefe Konditionsindizes deuten auf akuten 
Futtermangel hin. Im Jahresverlauf zeigt der 
Konditionsindex in der Regel tiefe Werte zwi-
schen Dezember und April und hohe Werte 
zwischen Juli und Oktober.

Der mittlere Konditionsindex der Klein- und 
Grossfelchen im Brienzersee (Abbildung 10) 
zeigt – ähnlich wie beim Längenwachstum 
– hohe Werte in den 1980er Jahren, dann 
einen allmählichen Rückgang bis 1995, wie-
der etwas höhere Werte 1996-1998, dann 
den bekannten starken Abfall 1999-2000 und 
eine allmähliche Erholung bis 2003-2004. 
Allerdings liegen die heutigen Werte beider 
Felchenarten tiefer als jene in der zweiten 
Hälfte der 1980er Jahre. Ausserdem waren 
die Kleinfelchen ab 1990 immer etwas schlan-
ker als die Grossfelchen, ein Unterschied, der 
sich seit dem Einbruch von 1999 noch ver-
stärkt hat. Auch hier zeigt sich offensichtlich 
der Einfl uss des geringeren Futterangebots 
im Brienzersee.
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Abbildung 10: Konditionsindex KI der Grossfelchen und Kleinfelchen im Brienzer-
see, Jahre 1984 bis 2004. Monatliche Mittelwerte, Trendkurven geglättet (gleitendes 
Mittel in 100 gleich langen Abschnitten).
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Besonders ausgeprägt war der Rückgang 
beim Gewichtswachstum (Abbildung 12): Von 
den Jahrgängen 1981-1985 bis zu den Jahr-
gängen 1997-2001 ging das mittlere Gewicht 
der Grossfelchen um rund 50% zurück, jenes 
der Kleinfelchen gar um bis zu 80%!
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Abbildung 11: Modellierung des jahrgangsspe-
zifi schen Längenwachstums nach vonBertalanffy 
für Grossfelchen (oben) und Kleinfelchen (unten); 
hervorgehoben: Jahrgänge mit deutlich geringe-
rem Wachstum.

Abbildung 12: Zusammenfassung der Wachs-
tumsmodelle mit 5-Jahresmittelwerten (Ausnah-
me: JG91 - 96); oben: Längenwachstum, unten; 
Gewichtswachstum, je für Gross- und Kleinfel-
chen.

3.3.3 Wachstumsmodell
Die mit der Methode nach von Bertalanffy be-
rechneten Wachstumskurven nach Jahrgang 
sind in den Abbildungen 11 dargestellt. Auch 
hier zeigt sich ganz klar, dass das Wachstum 
der Jahrgänge 1997-2001 markant schlechter 
war als jenes früherer Jahrgänge, sowohl bei 
den Kleinfelchen als auch bei den Grossfel-
chen. 
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Der Rückgang im Längen- und Gewichts-
wachstum lässt sich mit der abnehmenden 
Nahrungskonzentration im See erklären und 
auch statistisch nachweisen: So besteht zwi-
schen der Biomasse der Zooplanktonorganis-
men bzw. der Hauptnahrung Daphnien in den 
Monaten Mai bis Dezember und der asympto-
tischen Länge nach von Bertalanffy eine gute 
positive Korrelation (Abbildung 13). Weniger 
ausgeprägt ist dieser Zusammenhang für den 
Wachstumskoeffi zienten k. Bei diesem Para-

3.3.4 Wachstum und Nahrungsangebot
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meter, der die Steigung der Wachstumskurve 
beschreibt, dürften sich auch Mechanismen  
im Zusammenhang mit der Jahrgangsstärke  
(Dichteabhängigkeit) als Wachstumsregulato-
ren auswirken.

Zwischen der Konzentration des Phosphat-
phosphors und der asymptotischen Länge 
ergibt sich ebenfalls eine positive Korrelation, 
nicht dagegen für den  Wachstumskoeffi zien-
ten k (Abbildung 14). 

Abbildung 14: Korrelation zwischen der Konzentration an Phosphat-Phosphor 
während der Zirkulation im See und der asymptotischen Länge Lu (links) bzw. 
dem Wachstumskoeffi zienten k (rechts) der Wachstumsgleichung für die Jahrgän-
ge 1981 - 2001.

Abbildung 13: Asymptotische Länge Lu (links) bzw. Wachstumskoeffi zient k 
(rechts) der Wachstumsgleichung nach von Bertalanffy für die Jahrgänge 1995 - 
2001 als Funktion der mittleren Daphnienbiomasse der Monate Mai bis Dezember.
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Und schliesslich bestehen statistisch gesi-
cherte positive Korrelationen zwischen der 
Konzentration der Daphnien in den wachs-
tumsrelevanten Monaten Mai bis September 
und dem jährlichen Zuwachs im 2., 3. und 
4. Lebensjahr (Abbildung 15). Kein positiver 
Zusammenhang ist für das erste Lebensjahr 
festzustellen. Dies dürfte darauf zurückzufüh-
ren sein, dass die Felchen in ihrem ersten Jahr 
vor allem Hüpferlinge (Copepoden) fressen.

Bei den Kleinfelchen ist dieser Zusammen-
hang zwischen Nahrungsangebot und Jah-
reszuwachs viel ausgeprägter als bei den 
Grossfelchen, was auf eine engere Kopplung 
zwischen Daphnienvorkommen und Wachs-
tum bei den Kleinfelchen hinweist. Möglicher-
weise sind die Kleinfelchen noch stärker auf 
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Daphnien bzw. Phyllopoden als wichtigste 
Nahrungsquelle fi xiert als Grossfelchen, wel-
che sich zu gewissen Jahreszeiten auch von 
Insekten- bzw. Bodennahrung ernähren [MAU-
RER & GUTHRUF 2005]. 

Die vorliegenden Nahrungsanalysen geben 
jedoch keinen Hinweis auf einen solch engen 
Zusammenhang zwischen Daphnienangebot 
und Nahrungsaufnahme, da sich unter den 
110 untersuchten Fischen von Januar 2001 
bis Dezember 2002 lediglich zwei Kleinfel-
chen befanden (Nr. 394 von April 2002 und 
Nr. 457 von Juli 2002). Immerhin hatten diese 
zwei Brienzlig praktisch nur Zooplankton im 
Magen, in erster Linie Phyllopoden und wenig 
Copepoden, aber keine Bodenorganismen.

Abbildung 15: Jährlicher Längenzuwachs 
der Grossfelchen (oben) und der Kleinfel-
chen (unten) als Funktion der mittleren Bio-
masse der Daphnien im Brienzersee in den 
Monaten Mai bis September, Jahre 1995 bis 
2004.



- 18 -

Ökosystem Brienzersee - Teilprojekt EWFN/Eawag 2006

Die Resultate der VPA erlauben durch Auf-
summierung der einzelnen Altersklassen der 
verschiedenen Jahrgänge von Felchen und 
Brienzlig den Gesamtbestand im See jeweils 
Ende des Jahres für den Zeitraum 1984 
– 2004 zu schätzen (Abbildung 16). Dabei 
lässt sich feststellen, dass die beiden For-
men im Laufe der Zeit sehr unterschiedliche 
Populationsgrössen entwickelten. Während 
beim Felchen der Bestand zwischen Mitte 
der 1980er und Mitte der 1990er Jahre zwi-
schenzeitlich um rund 50 % zurückgegangen 
ist, sich jedoch anschliessend wieder auf 
dasselbe Niveau erholt hat, wird beim Bri-
enzlig bis 1997 eine scheinbar kontinuierliche 
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Abbildung 16: Gesamtbestand der Felchen ab 1+ im Brienzersee 
nach Anzahl (oben) und Biomasse (unten) für die Jahre 1984 - 2004.

3.4 Gesamtbestand und Biomasse

Abnahme um ungefähr 75 % konstatiert. Ab 
1999 wird der Gesamtbestand wahrschein-
lich unterschätzt, da einerseits 1999/2000 
sehr wenig gefi scht wurde, andererseits die 
Jahrgänge ab JG00 für den Felchen bis 2004 
noch nicht vollständig ausgefi scht waren 
und deshalb deren Jahrgangsstärken zu tief 
angesetzt wurden. Für den Brienzlig werden 
die Jahrgänge ab JG97 wohl massiv unter-
schätzt. Wie Sonderfänge mit kleinmaschigen 
Netzen seit 2001 zeigen, ist wohl noch ein 
grosser Brienzligbestand vorhanden, diese 
kleinwüchsigen Fische können jedoch mit den 
normalerweise eingesetzten Netzen nur mehr 
sehr beschränkt gefangen werden.
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Die Eierproduktion der Fischweibchen ist di-
rekt proportional dem Gewicht.  Damit wirkt 
sich ein reduziertes Wachstum auch auf die 
Fortpfl anzungsrate aus. Mit den Biomassen 
der Felchenpopulationen pro Altersklasse 
und der Beziehung Gewicht zu Eierzahl lässt 
sich die minimale Anzahl abgelegter Eier für 
jedes Jahr schätzen (Abbildung 17). Dabei 
wird beim Brienzlig vom Höchststand 1987 
mit knapp 2 Mio. Eiern bis zum Minimum 2001 
mit weniger als 30‘000 Eiern ein Rückgang 
von rund 98 % festgestellt. Beim Felchen 
muss ein Rückgang um circa 85 % konsta-
tiert werden, zwischen dem Maximum 1984 
mit knapp 0.5 Mio. auf ein Minimum 1999 mit 
rund 65‘000 Eiern. Auch wenn die Bestände 
und damit die Anzahl abgelegter Eier ab 1999 
unterschätzt werden (s.o.), so ist doch ein 
deutlicher Rückgang der Fortpfl anzung - spe-
ziell beim Brienzlig – festzustellen. Eizahlen 
und Populationsgrösse zeigen beim Felchen 
weit geringere Schwankungen.

Abbildung 17: Geschätzte minimale Eierzah-
len, die pro Jahr von Felchen und Brienzlig im 
Brienzersee abgelegt wurden.

Abbildung 18: Beziehung zwi-
schen Daphniendichte im See 
zwei Monate vor der Laichzeit 
und der Anzahl abgelegter Eier.

Nebst dem eingeschränkten Körperwachstum 
dürfte sich auch das Futterangebot während 
der Zeit des Gonadenaufbaus (2 - 3 Mona-
te vor der Laichzeit) auf die Eierproduktion 
auswirken. Eine Korrelationsanalyse der 
monatlichen Daphniendichten mit der Anzahl 
Eier der beiden Formen ergibt beim Brienzlig 
die höchsten Korrelationskoeffi zienten für die 
Monate Juni und Juli, beim Felchen für die 
Monate Oktober und November (Abbildung 
18). Beim Brienzlig wirkt sich ein reduziertes 
Futterangebot stärker aus, da die Steigung 
dieser Beziehung deutlich grösser ist als beim 
Felchen. Für den Brienzligbestand dürfte die 
kumulierte Wirkung von abnehmender Indivi-
duenzahl, geringerem Individualgewicht und 
Futtermangel vor der Laichzeit damit weit 
gravierendere Folgen zeitigen als beim Fel-
chen. Da in den letzten 10 Jahren vor allem 
im Frühling und in den Frühsommermonaten 
ein beträchtlicher Rückgang der Daphnien-
dichten festgestellt wurde, würde dies auch 
den vermutlich starken Rückgang des Brienz-
ligbestandes als Folge des Rückgangs des 
Nahrungsangebotes im Brienzersee erklären.
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Die Analyse des Zooplanktonbestandes 
(«standing crop») wurde auf Basis des seit 
Herbst 1994 gesammelten Probematerials 
des Gewässer- und Bodenschutzlabors des 
Kantons Bern durchgeführt. Diese Proben 
wurden monatlich an der tiefsten Stelle des 
Brienzersees mittels Netzzügen von 100-20 
m und von 20-0 m entnommen und im Labor 
nach Arten bestimmt und ausgezählt. Mit 
Hilfe von see- und artspezifi schen Standard-
gewichten wurde zudem die Biomasse unter 
dem m2 und pro m3 bestimmt. 

Ab 1997 ist ein markanter Rückgang der 
Zooplanktonbiomasse im Brienzersee festzu-
stellen (Abbildung 19 oben). Wurden vor dem 
Sommer 1997 Maximalwerte von 30 bis 50 
g/m2 (0-100 m Tiefe) erreicht, verzeichneten 

4 Wechselwirkungen Felchen - Daphnien
4.1 Phänologie des Zooplanktons im Brienzersee

die folgenden Jahre Höchstwerte von nur 20 
– 25 g/m2 mit Minimalwerten im Sommer 1999 
(rund 16 g/m2). Die Werte der Individuenzah-
len unter dem m2 zeigen einen weniger deut-
lichen Rückgang an (Abbildung 19 unten). Al-
lerdings werden diese zu einem wesentlichen 
Teil vom Nauplienbestand (in der Grafi k unter 
«andere» subsummiert) bestimmt. Insbeson-
dere im Frühling 2000 dominierte dieser mit 
rund 1 Mio. Individuen anzahlmässig den 
Zooplanktonbestand. Bei Biomasse sowie 
Individuendichte wird der Einbruch des Daph-
nienbestandes von Frühling 1999 bis Sommer 
2000 deutlich sichtbar. Weitere Analysen des 
Zooplanktonbestandes - insbesondere zur 
Entwicklung der Daphnienpopulation - wer-
den in Teilprojekt D abgehandelt.
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Die Felchen der Alpenrandseen ernähren 
sich mehrheitlich von Zooplankton. Zusätzlich 
spielen in jahreszeitlich unterschiedlichem 
Mass Insektenlarven – vor allem aufsteigende 
Puppen der Zuckmücken (Chironomidae) im 
Frühling – eine grössere Rolle. In der Regel 
nur vereinzelt werden– je nach See und Po-
pulation – auch weitere Bodenorganismen 
gefressen. Aus dem gesamten Angebot an 
Zooplankton im See werden von den über 
1-jährigen Felchen Blattfusskrebse (Daphnia 
sp.) und grosse Raubcladoceren (Bythotre-
phes longimanus und Leptodora kindtii) ge-
zielt erbeutet. Im ersten Lebensjahr dagegen 
werden vor allem Hüpferlinge (Copepoden 
wie Cyclops sp., Eudiaptomus sp.) und deren 
Jugendstadien (Nauplien) gefressen [vgl. u.a. 
BECKER & ECKMANN 1992, ECKMANN et al. 2002, 
MOOKERJI et al. 1998, RUFLI 1979]. 

Dabei ist zu berücksichtigen, dass die Fel-
chen nicht mit weit geöffnetem Maul durch 
den See schwimmen und alle Partikel, denen 
sie begegenen, ausfi ltern. Vielmehr schnap-

4.2 Zooplankton als Nahrung der Felchen

pen sie sehr gezielt nach den bevorzugten 
Beuteobjekten und lesen diese einzeln aus 
dem gesamten Angebot aus. Grösse, Farbe, 
Sichtbarkeit und Bewegung der Beutetiere 
sind dabei die wichtigsten Faktoren, die das 
Zuschnappen der Felchen beeinfl ussen.

Die Nahrung der Brienzerseefelchen wurde 
2001-2002 näher untersucht. Dazu wurde 
monatlich bei 5 Felchen aus dem Berufsfi -
scherfang der Mageninhalt analysiert, die 
Organismen gezählt und deren Frischgewicht 
bestimmt [MAURER & GUTHRUF 2005]. Ausser 
2 Brienzlige im Herbst 2002 wurden dabei 
ausschliesslich Grossfelchen erfasst. Über 
die Nahrungswahl der Kleinfelchen (Brienz-
lig) kann daher hier keine Aussage gemacht 
werden. 

Die Zusammenfassung der Mageninhaltsa-
nalysen und die Gegenüberstellung mit dem 
Planktonangebot im See zeigen, dass im Bri-
enzersee gezielt Daphnien und Raubcladoce-
ren erbeutet werden (Abbildung 20). 
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Abbildung 20: Zooplanktonbestand im Brienzersee (links) und durchschnittlicher Mageninhalt von je 
5 Felchen, bezogen auf das Fischgewicht, aufgeschlüsselt nach wichtigsten Arten/Artengruppen des 
Zooplanktons (rechts). Nicht berücksichtigt sind Insektenlarven und übrige Wirbellose (Daten: GBL und 
MAURER & GUTHRUF 2005)



- 22 -

Ökosystem Brienzersee - Teilprojekt EWFN/Eawag 2006

Bei allen Zooplanktonarten/-gruppen kann 
eine positive Korrelation zwischen den jewei-
ligen Anteilen am Mageninhalt (gewichtsspe-
zifi sch) und den Anteilen am Gesamtbestand 
im See  festgestellt werden (Abbildung 21a). 
Am ausgeprägtesten ist dieser Zusammen-
hang jedoch bei den Daphnien.

Der Anteil Insekten an der Magenfüllung der 
Felchen ist dann hoch, wenn der gesamte 
Zooplanktonbestand im See gering ist (Abbil-
dung 21b). Dies ist vor allem im Frühling der 
Fall.

Da die Daphnien den Hauptbestandteil der 
Felchennahrung im Brienzersee darstellen, 
wird in den folgenden Kapiteln ausführlicher 
auf die Zusammenhänge zwischen Daphnien-
bestand und Felchenbestand bzw. Felchen-
wachstum eingegangen.
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Abbildung 21a: Beziehung zwischen den 
Anteilen der verschiedenen Planktonarten/-
gruppen im See und in den Felchenmnägen. 
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Abbildung 21b: Beziehung zwischen den je-
weiligen Anteilen von Zooplankton und Insek-
ten in den Felchenmägen und der gesamten 
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4.3 Daphniendichte als Wachstumsregulator

4.3.1 Bioenergetisches Modell
Um den Zusammenhang zwischen Felchen 
und Daphnien detaillierter zu untersuchen, 
wurde mit Hilfe eines Bioenergiemodelles 
(«Wisconsin-Bioenergetic-Model V 3.0» 
[HANSON et al. 1997]) berechnet, wie viel 
Futter die Felchen als Individuen, bzw. die 
gesamte Population täglich, monatlich und 
aufs ganze Jahr hochgerechnet benötigen. 
In diesem Modell wird eine Energiebilanz 
erstellt und die Futterkonsumation C als Sum-
me der für Metabolismus (Atmung, Aktivität), 
Verluste (Atmung, Exkretion) und Wachstum 
(Körperwachstum und Gonadenproduktion) 
benötigten Energie berechnet. Dabei stellt 
C die theoretisch notwendige Futtermenge 
dar, die benötigt wird um die beobachtete 
Wachstumsleistung unter gegebenen Tem-
peraturverhältnissen zu erbringen. Die Go-
nadenproduktion wurde dabei nicht speziell 
berücksichtig. Die Energiewerte werden in 
Biomasse umgerechnet. Zur Vereinfachung 
wurden in einem ersten Schritt ausschliess-
lich Daphnien als Futter angenommen. In 
einer weiteren Detaillierung wurden für die 
Jahre 2001 – 02 die aus den Magenanalysen 
bekannten Planktonorganismen anteilmässig 
als Futter angenommen.

Für die physiologischen Parameter wurden 
die Standardwerte des «generalized corego-
nid models» eingesetzt, die aus Feld- und 
Laborexperimenten an benthischen und 
planktivoren Coregonen Nordamerikas (C. 
hoyi, C. clupeaformis) und Europas (C. lava-
retus aus dem Bodensee) erarbeitet wurden 
[RUDSTAM et al. 1994]. Für die europäischen 
Felchen C. lavaretus und C. albula existieren 
spezifi sch angepasste Werte für Larven und 
Juvenile [HUUSKONEN et al. 1998]. Da Jung-
felchen jedoch andere Nahrungspräferenzen 
zeigen, wurden für die vorliegenden Mo-
dellrechnungen die Werte des «generalized 
coregonid models» verwendet, wie auch bei 
Modellrechnungen zu Felchenpopulationen 
anderer europäischer Seen [HELMINEN et al. 
1990, TOLONEN 1999, ECKMANN et al. 2002]. 

Zur Modellierung der Konsumation spielen 
die Wassertemperatur (T) und deren Verän-
derung im Jahresverlauf, sowie das Fischge-
wicht (W) eine zentrale Rolle:

C = Cmax x p x f(T)
Cmax = maximaleKonsumationsrate
p = Proportionalitätsfaktor für Cmax ( 0 < p < 1)
f(T) = Temperaturabhängige Exponentialfunktion mit artspe-
zifi schen Minimal-, Optimal- und Maximalwerten

Cmax = CA x WCB 
W = Fischgewicht
CA, CB = Parameter einer allometrischen Gewichtsfunktion

- Für die Wassertemperaturen wurden die 
aus den Messprofi len des GBL berech-
neten monatlichen Mittelwerte der Tiefen-
stufe 0 – 30 m für die Jahre 1994 – 2004 
verwendet [C. RELLSTAB, pers. Mitteilung].

- Für Metabolismus und Verluste werden die 
artspezifi schen Parameter nach [RUDSTAM 
et al. 1994] eingesetzt (Tabelle 3). 

- Da die Modellrechnungen auf der Basis 
von Energieeinheiten durchgeführt werden, 
muss für Räuber und Beute der Energiege-
halt pro Körpergewicht (Nassgewicht) an-
gegeben werden. Für Felchen wird dabei 
ein Wert von 13‘060 J/g, für Daphnien und 
Copepoden 2‘513 J/g, für Bythotrephes 
und Leptodora 949 J/g [ECKMANN et al. 
2002] angenommen.

- Der Anteil der physiologisch möglichen Ma-
ximalkonsumation (Proportionalitätsfaktor 
p) unter Berücksichtigung der verwendeten 
Wassertemperaturen im Jahresverlauf und 
der weiteren artspezifi schen Werte zur Er-
reichung des jährlichen Gewichtszuwach-
ses wird vorgängig iterativ geschätzt. Für 
die weitere Modellierung wird angenom-
men, dass p übers ganze Jahr konstant 
bleibt.

- Für das Wachstum werden für jeden Jahr-
gang und jedes Wachstumsjahr Anfangs- 
und Endgewicht der aus den Monitoring-
daten abgeleiteten Wachstumsfunktion 
für die beiden Brienzerseeformen G (= 
Felchen) und K (= Brienzlig) verwendet. 
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Diese Werte wurden für die Jahrgänge 1990 
– 2001 für Grossfelchen und 1988 – 2001 
für Kleinfelchen in das Modell eingespiesen 
und die art- und jahrgangsspezifi schen, täg-
lichen Konsumationsraten pro Gramm Fisch 
berechnet (Abbildung 22). Unter Einbezug 
des Fischgewichts (aus Wachstumsmodell 
nach von Bertalanffy und Länge-Gewichts-
Beziehung aus den Monitoringdaten für jede 
Altersklasse und jeden Jahrgang) und des 
Proportionalitätsfaktors p wurde daraus der 
tägliche Daphnienfrass eines individuellen 
Fisches geschätzt. Diese Werte der indivi-
duellen Tageskonsumation wurden in einem 
weiteren Schritt zur Berechnung der Gesamt-
konsumation der Population verwendet.

Abbildung 22: Spezifi sche tägliche Konsuma-
tionsraten in Gramm Futter pro Gramm Fisch 
(Frischgewichte) und Tag für Felchen (oben) und 
Brienzlig (unten).
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Parameter Wert
Consumption:

Eq. 2
CA 1.61
CB -0.32
CQ 3.53

CTO 16.8
CTM 26

Respiration:
Eq. 1
RA 0.0018
RB -0.12
RQ 0.047

RTO 0.025
RK1 7.23
RK4 0.25
SDA 0.17

Egestion/Excretion:
Eq. 1
FA 0.25
UA 0.1

Predator/Energy density:
Eq. 2

Alpha1 3952
Beta1 58.7
Cutoff 155
Alpha2 13’050
Beta2 0.001

Tabelle 3: Artspezifi sche Parameter des 
«Generalized Coregonid Model» für die bio-
energetische Modellierung nach RUDSTAM et 
al. [1994] und HANSON et al. [1997].

Die spezifi schen Konsumationsraten sind 
im 2. Altersjahr am höchsten und nehmen 
aufgrund der Massenabhängigkeit und dem 
geringeren Jahreszuwachs mit zunehmen-
dem Alter ab. Dies wird mit dem Proportiona-
litätsfaktor p im Modell berücksichtigt. Für den 
Grossfelchen liegen die durchschnittlichen p-
Werte pro Jahrgang deutlich höher als für die 
Kleinfelchen (Abbildung 23). Dies ist auf den 
sehr kleinen Jahreszuwachs der Brienzlig in 
den späteren 90er Jahren zurückzuführen. 
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Für die Plausibilitätsprüfung der Modellvor-
hersagen wurden die berechneten Fischge-
wichte mit den im Monitoring beobachteten 
Durchschnittsgewichten pro Monat verglichen 
[TOLONEN 1999, MADENJIAN et al. 2006] (Ab-
bildung 24). Dabei wird ersichtlich, dass das 
Modell die Monatsgewichte der Grossfelchen 
für kleine Gewichte über-, für grosse Gewich-
te dagegen unterschätzt. Diese Differenz 
kann auf die dem Modell zugrunde gelegten 
jährlichen Anfangs- und Endgewichte zurück-
geführt werden, die dem Wachstumsmodell 
entstammen und deshalb von den tatsächlich 
gemessenen Gewichten abweichen können. 
Fehlschätzungen von Gewicht und Konsu-
mation können aber auch eine Folge schlecht 
angepasster Parameter sein [MADENJIAN et al. 
2006]. Die Anpassung des Modells mit artspe-
zifi schen physiologischen Parametern würde 
einerseits f(T), andererseits p und damit auch 
Endgewicht und Konsumation der Individuen 
beeinfl ussen. Die Erarbeitung artspezifi scher 
Werte für Sauerstoffbedarf oder andere phy-
siologische Parameter benötigt jedoch sehr 
zeit- und kostenintensive Laborexperimente, 
weshalb hier die Verwendung der Standard-
werte als zulässig betrachtet wird.
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Abbildung 23: Physiologisch mögliche Maxi-
malkonsumation (Proportionalitätsfaktor p) als 
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im bioenergetischen Modell für Grossfelchen 
(oben) und Kleinfelchen (unten).
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Abbildung 24: Beziehung zwischen den im Moni-
toring beobachteten monatlichen Durchschnittsge-
wichten und den für Ende des jeweiligen Monates 
geschätzten Gewichten des Bioenergiemodells für 
Grossfelchen. Die unterbrochene Linie bezeichnet 
die 1:1-Beziehung.
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Aus der täglichen Konsumation der Individuen 
lässt sich unter Einbezug des Bestandes an-
fangs Jahr und der Mortalitätsraten übers Jahr 
die Konsumation des Gesamtbestandes pro 
Jahr berechnen. Die Bestandesdaten wurden 
der virtuellen Populationsanalyse (VPA) ent-
nommen. Zur Berechnung der fi schereilichen 
Mortalität wurde die Fangstatistik pro Monat 
ausgewertet und als monatliche Mortalität ins 
Modell eingespiesen. Als natürliche Mortalität 
wurde für alle Altersklassen ab 1+ ein Wert 
von 0.055 % pro Tag angenommen, was einer 
jährlichen Mortalität von 20% entspricht. 

Der mit dem Bioenergiemodell geschätzte 
Bestand und die Biomasse über die Simulati-
onsjahre zeigen in der Regel am Jahresende 
kleinere Abweichungen von den Werten der 
VPA. Diese sind darauf zurückzuführen, dass 
die monatlichen Mortalitätsraten gemäss 
Fangstatistik und Monitoring im Modell auf 
tägliche Mortalitäten und Bestandesgrössen 
umgerechnet werden. Dieser Fehler wird 
jedoch für die vorliegende Fragestellung als 
unbedeutend betrachtet.

Mit diesen Grundlagen für das Bioener-
giemodell konnte für den Zeitraum 1.1.1994 
bis 31.12.2002 und die in dieser Zeit vor-
handenen Jahrgänge 1990 – 2001 für die 
Grossfelchenpopulation bzw. 1986 – 2001 für 
die Kleinfelchenpopulation die jeweilige Tage-
skonsumation des Gesamtbestandes berech-
net werden (Abbildung 25). Nach 1996 wurde 
generell eine abnehmende Konsumation 
festgestellt. 1994 war die Jahreskonsumation 
der Brienzlig aufgrund des hohen Brienzligbe-
standes höher als diejenige der Felchen. In 
der Zeitspanne 1995-1998 wird eine ähnliche 
Konsumationsmenge der beiden Formen 
festgestellt, 1999-2003 frassen die Felchen 
jedoch deutlich mehr als die Brienzlig. Dies 
ist einerseits mit dem deutlich geringeren Jah-
reszuwachs des Brienzligs ab Jahrgang 1997, 
andererseits mit der abnehmenden virtuellen 
Bestandesstärke des Brienzlig ab anfangs 
1995 zu erklären. Dabei ist zu berücksichti-
gen, dass der effektive Brienzligbestand ab 
Jahrgang 1998 - und infolgedessen auch die 
hier berechnete Nahrungsmenge - wohl mit 
grosser Wahrscheinlichkeit deutlich unter-
schätzt wird.
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Abbildung 25: Gesamtkonsumation an Daphnien durch den Felchenbe-
stand im Brienzersee für die Jahre 1994 bis 2002 aufgrund der Modellrech-
nungen.
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Damit Daphnien als Nahrungsorganismen 
für die Felchen überhaupt in Frage kommen, 
müssen sie in einer ausreichend hohen Dich-
te im See vorhanden sein, damit sich die 
Suche nach ihnen für den Fisch energetisch 
lohnt. Das Aufeinandertreffen von Fisch und 
Daphnie kann als Begegnungshäufi gkeit 
ausgedrückt werden. Diese Wahrscheinlich-
keit einer Begegnung zwischen Räuber (= 
Felchen) und Beute (= Daphnie) wurde in der 
Vergangenheit in mehreren Studien zu den 
trophischen Beziehungen im Ökosystem See 
experimentell und theoretisch von verschie-
denen Ansätzen her untersucht [u.a. AKSNES 
& GISKE 1993, AKSNES & UTNE 1997; CONFER et 
al. 1978; DUNBRACK & DILL 1984; GERRITSEN & 
STRICKLER 1977; LINK 1998; MITTELBACH 1981; 
O’BRIEN 1979; UTNE-PALM 1999]. Dabei spielen 
unterschiedlichste Faktoren eine wesentliche 
Rolle:

• physikalische Bedingungen der Lichtlei-
tung im Wasser

• artspezifi sche Beschaffenheit des Auges 
und des dreidimensionalen Gesichtsfeldes 
des Räubers

• Schwimmgeschwindigkeit und damit mögli-
ches Suchvolumen des Räubers 

• Kontrastverhältnisse zwischen Beute und 
Hintergrund (z.B. Wassertiefe oder Trü-
bung)

• Grösse der Beute (je grösser, desto grös-
ser die Erkennungsdistanz des Räubers)

• Fortbewegungsart der Beute (z.B. Blatt-
fusskrebse und Ruderfusskrebse)

• Vermeidungsstrategien der Beute (z.B. 
vertikale Tagesmigration des Zooplank-
tons)

• Beutedichte
Die Begegnungshäufi gkeit und entsprechend 
die Fressrate sind von Futterdichte und von 
der Parametrisierung der Seheigenschaften 
abhängig. Nach Evaluation verschiedenster 
Modelle stützen wir uns hier auf die Berech-
nungsweise nach AKSNES & GISKE [1993] und 
AKSNES & UTNE [1997], bei denen nebst den 
physikalischen Gesetzen der Lichtleitung 

auch die physiologischen Eigenschaften des 
Fischauges und verschiedenste Erkenntnis-
se aus früheren Modellen mitberücksichtigt 
wurden. Dabei wird die maximale Begeg-
nungshäufi gkeit E als Anzahl Daphnien pro 
Sekunde berechnet nach: 

4.3.2 Räumlich-zeitliches Aufeinandertreffen von Daphnien und Felchen

r, sin(θ) = «Absuch-Trichter» mit r = Radius und 
θ = halber Winkel des Gesichtsfeldes, innerhalb 
dessen die Beute erkannt und angegriffen wird

v = Schwimmgeschwindigkeit
N = Daphniendichte
Daraus lässt sich unter Einbezug der «handling 
time» h (der Zeit, die für Ergreifen, Zuschnap-
pen, Verarbeiten und Schlucken eines Beute-
tieres notwendig ist) die maximale Fressrate f 
als Anzahl Beutetiere/s berechnen:

Nv))sin(r(E 2

N)v)sinr(h(

Nh
f

12

1

Für die Anwendung dieses Modells auf die 
Verhältnisse im Brienzersee verwendeten wir 
die folgenden Parameter:

• r = 5 und 10 cm: Aufgrund verschiedener 
Arbeiten dürften diese Werte als realisti-
sche Grössenordnung für 1 – 2 mm grosse 
Daphnia betrachtet werden [LINK 1996, VI-
NYARD & O’BRIEN 1976]. Eine Verdoppelung 
von r hat eine viermal höhere Begegnungs-
häufi gkeit E zur Folge.

• θ = 112.5 °: Ein Wert, der bei 20 – 24 cm 
langen nordamerikanischen lake herring 
(Coregonus artedi) in experimentellen 
Laborversuchen zum dreidimensionalen 
Gesichtsfeld eines Planktonfressers erar-
beitet wurde [LINK 1996, 1988]. Die Halbie-
rung von θ (in °) reduziert E um ca. 20%.
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• v = 0.1 und 0.3 m/s: Die optimale Schwimm-
geschwindigkeit («cruising speed») liegt 
bei vielen Arten in der Regel im Bereich 
von 1 – 3 Körperlängen pro Sekunde 
[JOBLING 1995]. In einer Studie konnten im 
Feld bei (allerdings piscivoren) Salmoniden 
tageszeitabhängige Schwimmgeschwin-
digkeiten von 4 - 33 cm/s gemessen wer-
den [BEAUCHAMP et al. 1999]. Für die hier 
relevanten Alters- und Grössenklassen 
scheinen diese Werte deshalb realistisch. 
Die Verdoppelung von v hat ebenfalls eine 
Verdoppelung von E zur Folge.

• h = 1 sec: Aus Laborversuchen zeigte sich, 
dass für 1.14 und 2 mm lange Daphnien 
eine minimale «handling time» pro Daph-
nie von 1.02 sec notwendig ist [MITTELBACH 
1981]. Unsere Annahme dürfte daher rea-
listisch sein.

• N: Planktondichten der monatlichen Pro-
ben gemäss Daten GBL.

Die Berechnung der Begegnungshäufi gkeit 
Felchen-Daphnien für die im Brienzersee 
vorkommenden Daphniendichten zeigt, dass 
bei einem Aktionsradius von 10 cm und ei-
ner Schwimmgeschwindigkeit von 30 cm/s 
bei einer Daphniendichte von rund 100 /m3 
der Felchen ca. 1¼ Sekunden suchen muss, 
bis er einer Daphnie begegnet. Bei einer 
Schwimmgeschwindigkeit von 10 cm/s be-
trägt die Suchzeit bereits 3¾ Sekunden um 
eine Daphnie aufzuspüren (Abbildung 26). 
Die Fressrate nähert sich asymptotisch der 
handling-time an (hier 1 s). Bei kleinem abge-
suchtem Volumen (r oder v klein) weicht die 
maximale Fressrate deshalb erst bei hohen 
Planktondichten wesentlich von der Begeg-
nungswahrscheinlichkeit ab.

Daphniendichte D [n/m3]
1 10 100 1000

B
eg

eg
nu

ng
sh

äu
fig

ke
it 

E
 [n

/s
ec

]

0.0001

0.001

0.01

0.1

1

10

r=0.1, v=0.3

r=0.1, v=0.1

r=0.05, v=0.1

Daphniendichte D [n/m3]
1 10 100 1000

F
re

ss
ra

te
 f 

[n
/s

ec
]

0.0001

0.001

0.01

0.1

1

10

r=0.1, v=0.3

r=0.1, v=0.1

r=0.05, v=0.1

Abbildung 26: Begegnungshäufi gkeit E zwischen Felchen und Daphnien (links) und daraus ab-
geleitete maximal mögliche Fressrate f der Felchen (rechts) bei unterschiedlichem Aktionsradius 
r und verschiedenen Schwimmgeschwindigkeiten v (vgl. Text).
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Abbildung 27: Zum Fressen einer 
Tagesration (gemäss bioenergeti-
schem Modell) notwendige Zeit für 
Gross- und Kleinfelchen (Mittelwert 
aller vorhandenen Jahrgänge) bei 
den im Brienzersee 1994 - 2004 
festgestellten Daphniendichten; grün 
= Tageslänge.

Bei bekannter Nahrungsmenge lässt sich nun 
mit diesem Modell berechnen, wie lange der 
Fisch bei gegebener Daphniendichte benötigt, 
um seine Tagesration fressen zu können. Ge-
mäss MADENJIAN et al. [2006] werden im bioe-
nergetischen Modell mit den Standardwerten 
für Coregonen bei C. clupeaformis die tägli-
chen Futtermengen möglicherweise zu hoch 
geschätzt. Um diesen eventuellen Fehler un-
serer Modellrechnung zu korrigieren wurden 
hier die entsprechenden Tagesrationen um 
einen Drittel reduziert. 

Bei einer Tageslänge von 8 Std. für Nov. 
– Feb., 12 Std. für März – April und Sept. 
– Okt., 16 Std. für Mai – August und der An-
nahme r = 10 cm und v = 30 cm/s konnten die 
Gross- und Kleinfelchen diesen theoretischen 
Tagesbedarf vor 1998 mit Ausnahme einzel-
ner Winter/Frühlingsmonate meistens pro-
blemlos während den hellen Stunden decken 
(Abbildung 27). Ab 1998 häufen sich jedoch 
die Zeiten, bei denen die theoretische Such- 
und Fresszeit länger dauern würde als die zur 
Verfügung stehende Tageslänge. 
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Abbildung 28: Zeitbedarf zum Fressen einer Tagesration Daphnien in % der Tageslänge 
(100% = rote Linie) pro Monat für die Jahre 1994 - 2004 bei einer Schwimmgeschwindig-
keit von 10 cm/s (oben) bzw. 30 cm/s (unten). Mittelwerte aller im entsprechenden Wachs-
tumsjahr vorhandenen Jahrgänge.

Wird die tägliche Fressdauer in Prozent der 
Tageslänge berechnet, so zeigt sich dass bei 
einer angenommenen Schwimmgeschwindig-
keit von 30 cm/s die Tagesration von beiden 
Formen im Sommer und Herbst innerhalb der 
hellen Stunden gedeckt werden konnte, mit 
Ausnahme von 1999 und in beschränktem 
Rahmen 1997-98 (Abbildung 28). Werden 
nur 10 cm/s als Schwimmgeschwindigkeit an-
genommen so reichte insbesondere für den 
Grossfelchen die sommerliche Tageslänge 
in mehreren Jahren nicht aus, um den Nah-
rungsbedarf zu decken. Im Spätwinter und 
Frühling dagegen war für beide Formen und 
bei beiden untersuchten Geschwindigkeiten 
eine Ernährung ausschliesslich von Daphni-
en mit Ausnahme von 1995 und 2001 nicht 
möglich, da die Daphniendichten im Brien-
zersee zu gering waren. Dabei fällt wiederum 
auf, dass für die Wachstumsjahre ab 1997 

häufi ger ein «Zeitdefi zit» festgestellt werden 
kann als für die Jahre vorher. Dies gilt nur für 
die beobachtete Wachstumsleistung. Würde 
stattdessen ein Wachstum wie in den 1980er 
Jahren angenommen, so wäre der dazu not-
wendige Nahrungsbedarf nicht innerhalb der 
hellen Stunden zu decken gewesen.

Dieser Befund kann als Indiz dafür betrachtet 
werden, dass der Wachstumsrückgang der 
Brienzerseefelchen in wesentlichem Masse 
durch die in zu geringer Menge vorhandene 
Nahrung verursacht wurde. 
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Detaillierte Analysen des Frassdruckes 
wurden auf Basis der Gesamtkonsumation 
gemäss bioenergetischem Modell (bei An-
nahme einer Ernährung ausschliesslich von 
Daphnien) und unter Berücksichtigung der 
Tageslänge als % des Gesamtbestandes der 
Daphnien im See am jeweiligen Tag durch-
geführt (ausschliesslich adulte Daphnien). 
Dieser Vergleich von gesamter theoretischer 
Daphnienkonsumation gemäss bioenergeti-
scher Modellierung mit der gleichzeitig im See 
vorhandenen Daphnienbiomasse, zeigt, dass 
der Frass durch die Felchen pro  Tag «norma-
lerweise» im Winter zwischen 1 und  rund 10%, 
im Sommer zwischen 0.5 und 2% des Daphnien-
bestandes eliminiert (Abbildung 29). 

4.3.3 Beeinfl ussen die Felchen den Daphnienbestand?

In Ausnahmefällen - bei kleinem Daphnien-
bestand – erreichte dieser Wert über 10%, 
in einem Fall (März 1997) wäre theoretisch 
rund 60 % des gesamten Daphnienbestan-
des gefressen worden. Für die «kritischen» 
Jahre 1999 bis Mitte 2000 mit allergeringstem 
Daphnienbestand liegen die Fressraten meis-
tens um 10 bis 20 %. 

In den Jahren 1999, 2000 und in der ersten 
Jahreshälfte 2002 wurden Daphniendich-
ten unterhalb der Nachweisgrenze von 44 
Individuen/m2 festgestellt. In diesen Fällen 
wurden Werte von 43 Ind./m2 (= Nachweis-
grenze – 1 gemäss RELLSTAB) in das Modell 
eingespiesen. Mit Ausnahme der oben er-
wähnten Jahre hat sich der Frassdruck vor 
und nach 1999 nicht stark verändert.
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Abbildung 29: Stan-
ding-crop der Daphni-
en für den gesamten 
Brienzersee (0 - 100 
m, nur adulte mit/ohne 
Eier) an den Probeta-
gen (oben) und theo-
retischer Frassdruck 
durch die Felchen 
(unten), differenziert 
nach Winter- (Novem-
ber - April, hell) und 
Sommerhalbjahr (Mai 
- Oktober, dunkel); 
rote Linie = kritischer 
Bestand bzw. kriti-
sche Frassgrenze.
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Abbildung 30: Daphniendichte D und 
theoretische Frassrate der Felchen. Rote 
Linie = kritische Grenze von 2% Frass pro 
Tag; hell und dunkel vgl. Abb. 29. Für die 
Regressionsgerade wurden nur Werte mit 
Frass < 100% berücksichtigt.

Da die Daphnienpopulation normalerweise 
im Sommer eine Wachstumsrate von über 
2% pro Tag aufweist (vgl. Teilprojekt D), kann 
ein Frassdruck von 2% pro Tag als kritischer 
Wert eingesetzt werden. Trotz Überschrei-
ten dieses kritischen Wertes im Mai 1996 
brach die Daphnienpopulation nicht ein und 
zeigte eine normale Entwicklung. Im Mai/
Juni 2002 dagegen, bei einem Frassdruck 
von rund 10%, scheint die Entwicklung der 
Daphnienpopulation stark gehemmt, und der 
sommerliche Maximalbestand wurde erst im 
September und Oktober erreicht. Hier kann 
ein negativer Einfl uss des Felchenfrasses auf 
die Populationsdynamik der Daphnien kaum 
ausgeschlossen werden. Für den Bestan-
deszusammenbruch der Daphnien zwischen  
Frühling 1999 und 2000 müssen mit grosser 
Wahrscheinlichkeit jedoch andere Ursachen 
angenommen werden, da vorgängig kein ab-
normal hoher Frassdruck durch die Felchen 
festgestellt werden kann. Ein wichtiger Faktor 
für das Verschwinden der Daphnien könnte 
die Ausschwemmung durch das Hochwasser 
vom Mai 1999 sein (vgl. Teilprojekt D).

Eine Gegenüberstellung von theoretischem 
Daphnienfrass pro Tag und Daphniendichte 
zeigt, dass eine starke exponentielle Be-
ziehung zwischen diesen beiden Grössen 
besteht (Abbildung 30). Bei einer Daphnien-
dichte >5‘537 Individuen/m2 (entspricht einem 
Gesamtbestand von >10 Tonnen) vernichtet 
die Konsumation durch die Felchen weni-
ger als 2% des Daphnienbestandes. Isoliert 
betrachtet, kann der Faktor «Felchenfrass» 
somit den Daphnienbestand nicht nachhaltig 
schädigen, sofern dieser eine minimale Grös-
se nicht unterschreitet.

Da die Felchen bei der Nahrungswahl pri-
mär grössere Daphnien bevorzugen, aber 
auch einen gewissen Opportunismus zeigen, 
kann davon ausgegangen werden, dass bei 
sehr geringem Daphnienbestand auf andere 
Planktonarten (Copepoden, Raubcladoceren) 
oder benthische Organismen als Nahrung 
ausgewichen wird [ECKMANN et al. 2002, KAHI-
LAINEN et al. 2004, MOOKERJI et al. 1998, RUFLI 
1979, TOLONEN et al. 1999]. 

Zur Überprüfung des Einfl usses des Fel-
chenfrasses auf den gesamten Zooplank-
tonbestand wurde deshalb eine weitere 
bioenergetische Modellierung basierend auf 
der monatlichen Nahrungszusammenset-
zung gemäss Magenanalysen durchgeführt 
[MAURER & GUTHRUF 2005]. Daraus wurde die 
Gesamtkonsumation der Felchenpopulation 
für die Jahre 2001 - 2002 berechnet. Da die 
Kleinfelchen in diesen Jahren einen sehr ge-
ringen Anteil am gesamten Felchenbestand – 
gemäss Fangergebnis - ausmachten, wurden 
für diese Modellierung nur die Grossfelchen 
berücksichtigt. 

Das Resultat dieser differenzierten Betrach-
tung zeigt, dass für das gesamte Zooplankton 
der Frassdruck weniger als 0.5% des Bestan-
des pro Tag eliminiert (Abbildung 31a). Im 
Januar und Februar 2002 ernährten sich die 
Felchen fast ausschliesslich von Insekten
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Abbildung 31b: Tagesfrass durch Grossfel-
chen und Frassdruck in % des Planktonbe-
standes für (von oben nach unten) Copepoden 
(Stadien C4,  C5 und adulte), Daphnia hyalina 
(adulte mit und ohne Eier) und für beide Raub-
cladocerenarten (adulte mit und ohne Eier).

Für die grösseren Copepoden lag der Frass-
druck dauernd unter 0.3 % und bei den Daph-
nien blieb der Frassdruck über die ganzen 
zwei Jahre unter der kritischen Grenze von 
2%. Bei den beiden grossen Raubcladoceren 
Bythotrephes und Leptodora erreichte der 
Frassdruck öfters Werte von deutlich über 
2%, in einzelnen Monaten sogar gegen 10% 
(Abbildung 31b). 

Für den Bodensee wurden in Modellrechnun-
gen im Jahresverlauf Tageskonsumationsra-
ten von 0.2 – 1.9% des Daphnienbestandes 
(zwei Arten zusammen) geschätzt und damit 
ein Einfl uss auf die Daphnienpopulation aus-
geschlossen [ECKMANN et al. 2002]. Bei den 
saisonal ebenfalls als Felchennahrung wich-
tigen Bythotrephes wurden dagegen Tages-
frassraten von 5.2 bis 38.6% geschätzt und 
damit eine wesentliche Beeinfl ussung des 
Bestandes durch Felchenfrass nicht ausge-
schlossen. 

Unser Befund steht in weitgehender Über-
einstimmung mit diesen Ergebnissen für 
den Bodensee und lässt einen wesentlichen 
Einfl uss des Felchenfrasses auf den Daph-
nienbestand in normalen Jahren mit grosser 
Wahrscheinlichkeit ausschliessen.
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Abbildung 31a: Gesamter Zooplanktonbe-
stand, Tagesfrass durch Grossfelchen und 
Frassdruck in % des Planktonbestandes, sowie 
Tagesfrass Insekten für die Jahre 2001-02 (nur 
Grossfelchen).
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5 Trübungsproblematik
5.1 Einfl uss der Trübung auf den Nahrungserwerb der Fische
Der Einfl uss erhöhter Trübung auf den Nah-
rungserwerb von Fischen wurde in vielen 
Experimenten untersucht. Allerdings standen 
dabei häufi g piscivore Arten, speziell norda-
merikanische Salmoniden, oder marine Arten 
im Vordergrund [HAYES & RUTLEDGE 1991, BEN-
FIELD & MINELLO 1996, BASH et al. 2001, MAZUR 
& BEAUCHAMP 2003]. Mehrere Arbeiten wur-
den auch bei planktivoren Süsswasserarten 
durchgeführt [KOSKI & JOHNSON 2002, DERO-
BERTIS et al. 2003, HORPPILA et al. 2004]. Eine 
erhöhte Trübung durch feine Schwebstoffe 
kann für den nahrungssuchenden Fisch im 
See verschiedene Auswirkungen haben:

a) Reduktion der Lichttransmission und somit 
eine geringere Lichtintensität und entspre-
chend reduzierte Sichtweite in der Tiefe

b) Veränderung der Kontrastverhältnisse zwi-
schen Beutetier und Hintergrund z.B. durch 
eine Verstärkung der diffusen Strahlung

Zur Abschätzung der Auswirkungen der 
Schwebstoffe im Brienzersee beschränken 
wir uns hier auf a). 

Das in Kapitel 4.3.3 angewendete Modell für 
die Ermittlung der Begegnungshäufi gkeit Fel-
chen-Daphnien und der maximalen Frassrate 
kann um mehrere Parameter zum Lichtklima 
unter Wasser erweitert werden. Insbesondere 
die Sichtweite («visual range») R des Fisches 
ist abhängig von Licht und Trübung und kann 
mit entsprechenden Parametern beschrieben 
werden [AKSNES & GISKE 1993, AKSNES & UTNE 
1997]:

Die Sichtweite R muss dabei iterativ angenä-
hert werden. Ist c*R im Verhältnis zu K*z klein 
(< ca. 2%), so kann die inhärente Attenuation 
vernachlässigt werden, und R berechnet sich 
nach:

1
e

2
00

)KzcR(2 SCEeR

1
e

2
00

2 SC)zKexp(ER

dabei bedeuten (in Klammern Werte aus [AKS-
NES & GISKE 1993]):

ρ = Strahlungsverlust durch Oberfl ächenrefl exion (0.5)
E0 = Strahlung an der Wasseroberfl äche in µEm-2sec-1

C0 = inhärenter Kontrast der Beute (0.5)
c = inhärenter Attenuationskoeffi zient in m-1 
K = vertikaler Attenuationskoeffi zient in m-1

z = Tiefe in m
β = Durchmesser der Fläche der Beute (0.002 m)
∆Se = Sensitivitäts-Parameter des Auges 

  (1x10-7 Em-2sec-1)

In der Gleichung zur Berechnung der Begeg-
nungswahrscheinlichkeit E wurde der Radius 
r des «Absuch-Trichters» mit der Sichtweite R 
des Fisches gleichgesetzt, innerhalb derer er 
ein Beutetier erkennt und attackiert (vgl. Kap. 
4.3.3). Verschiedene Untersuchungen haben 
jedoch gezeigt, dass sich die Reaktions-
distanz bei unterschiedlichen Bedingungen 
asymptotisch einer Sättigungsgrenze nähert 
(z.B. bei zunehmender Lichtintensität oder 
abnehmender Trübung) [AKSNES & UTNE 1997, 
VOGEL & BEAUCHAMP 1999]. Wird nun die Sicht-
weite R mit der Reaktionsdistanz r verglichen 
und angenommen, dass diese Sättigungs-
grenze grösser ist als r, so kann angenommen 
werden, dass

R  > r   E = Funktion von r

R < r   E = Funktion von R

Zur Prüfung des Verhaltens der Fressrate f in 
Abhängigkeit von E0, K und c wurde mit obiger 
Formel R für Tiefen von 1 - 80 m berechnet. 
Unter Berücksichtigung des Vergleichs von R 
und r (= 0.1 m) wurde sodann bei einer kon-
stanten Futterdichte von 100 Daphnien/m3 die 
Fressrate f bei v = 0.3 m/s für zwei extreme 
Fälle im Brienzersee berechnet (Abbildung 
32). 

Bei wenig Licht aber grosser Durchsichtigkeit 
am 18. Januar 2000 (cR << Kz, so dass cR 
vernachlässigt werden kann) wird R ab ei-
ner Tiefe von 51 m kleiner als r = 0.1 m. Die 
Fressrate ist bis zu dieser Tiefe konstant auf 
dem Maximalwert von 0.45 Daphnien/sec und 
nimmt anschliessend mit zunehmender Tiefe 
rapid ab. In 64 m Tiefe beträgt sie noch 10% 
der Maximalrate. 
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Am 12. August 2003, bei starker Sonnenein-
strahlung aber geringer Durchsichtigkeit und 
einer Trübeschicht zwischen 14 und 33 m 
Tiefe sind die Verhältnisse um einiges kompli-
zierter. Da c gross ist, muss R auf iterativem 
Weg bestimmt werden. Da sich zudem die 
beiden Parameter K und c mit der Trübung 
in Abhängigkeit von der Tiefe relativ stark 
verändern, werden die beiden durch c(z) bzw. 
K(z) ersetzt. Mit diesem tiefenabhängigen R 
zeigt sich nun, dass bei einer Tiefe von 16 m 
die Fressrate stark reduziert wird und bereits 
bei 19 m weniger als 10% der Maximalrate be-
trägt. Unterhalb von 35 m bis auf 42 m Tiefe 
würden die Sichtverhältnisse theoretisch wie-
der eine geringe Frassaktivität erlauben. 

Durch Berechnung von R in Abhängigkeit von 
K (allerdings ohne Berücksichtiung von c) 
lässt sich nun für verschiedene E0 die kritische 
Tiefe zkrit berechnen, bei der R = r = 0.1m ist, 
und unterhalb welcher die Fressrate als Funk-
tion der Sichtweite berechnet werden muss 
(Abbildung 33). Damit lässt sich abschätzen, 
dass für Attenuationskoeffi zienten < 0.4 bei 
starker und schwacher Einstrahlung die kriti-
sche Tiefe unterhalb von 35 – 40 m liegt und 
damit ausserhalb der Sommer-Nahrungs-
gründe, den vom Zooplankton hauptsächlich 

bewohnten Wasserschichten. Erst ab einem 
Attenuationskoeffi zienten von ca. 0.8 – d.h. 
bei geringer Durchsichtigkeit des Wassers 
– liegt die kritische Tiefe oberhalb von 20 m 
und damit in einem für die Ernährung der Fel-
chen bedeutungsvollen Bereich.

Da sich eine erhöhte Schwebstoffkonzentra-
tion auf die Lichtdurchlässigkeit des Wassers 
auswirkt, kann die Trübung mit einer Anpas-
sung der vertikalen und der inhärenten Atte-
nuation berücksichtigt werden. Damit können 
nun die Auswirkungen einer Veränderung von 
K und c durch erhöhte Schwebstoffkonzentra-
tionen auf die Frassdauer der Felchen abge-
schätzt werden.

Abbildung 32: Sichtwei-
te R (linke Achse) und 
Frassrate f (rechte Achse) 
der Felchen in Abhän-
gigkeit von der Tiefe bei 
verschiedenen Licht- und 
Trübungsverhältnissen im 
Brienzersee (vgl. Text).

Abbildung 33: Kritische Tiefe zkrit mit Sichtweite 
R = Aktionsradius r, als Funktion des Attenuati-
onskoeffi zienten K bei unterschiedlicher Lichtein-
strahlung.
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Abbildung 34: Oberfl ächenstrahlung E0, durchschnittlicher verti-
kaler Attenuationskoeffi zient K0, Konzentration an suspendiertem 
partikulärem Material (SPM) und euphotische Tiefe zeu im Brienzer-
see 1999-2004 (Daten: GBL und JAUN). Die hervorgehobenen Tage 
zeigen die für Abbildung 32 verwendeten Daten.

Messdaten zur Lichtintensität E0 und zur 
Konzentration des suspendierten partikulären 
Materials (SPM), sowie die Berechnungen der 
vertikalen Attenuation K(E0,z), der inhärenten 
Attenuation c(z) und der euphotischen Tiefe 
zeu stehen für den Brienzersee für die Jahre 
1999 – 2004 zur Verfügung (GBL und L. JAUN, 
pers. Mitteilung, Abbildung 34). Dabei wurde 
die aktuelle Trübung mitberücksichtigt. 

5.2 Einfl uss der Trübung auf die Felchen im Brienzersee
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Aus den gemessenen Schwebstoffkonzentra-
tionen SPM kann die Veränderung der Attenu-
ation mit zunehmender Partikelkonzentration 
abgeschätzt werden. Weiter wurden Simu-
lationen der Schwebstoffkonzentrationen im 
Brienzersee ohne Staumauer und Rückhalt 
an Feinstoffen durchgeführt, die erlauben re-
alistische Schwebstoffkonzentrationen für die 
nachfolgenden Schätzungen anzunehmen 
[FINGER pers. Mitteilung]. 
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Aufgrund der effektiven Messwerte von E0 
(zur Mittagszeit) und der Transmission für die 
Tiefe z wurde nun die vertikale und die inhä-
rente Attenuation auf der euphotischen Tiefe 
(zeu) berechnet. Mit den Monatsmittelwerten 
1999-2004 und den gemessenen Daphnien-
dichten wurde die Frassrate f der Fische bei 
einer Schwimmgeschwindigkeit von 30 cm/
sec bestimmt. Die mittlere Frassrate der Fel-
chen ohne Berücksichtigung von c ist im Win-
ter mit weniger als 0.1 Daphnien pro Sekunde 
sehr tief, nimmt im Frühling langsam zu und 
erreicht im Herbst - bei den höchsten Daph-
niendichten - einen Höchstwert von knapp 0.7 
D/sec (Abbildung 35, a). 

Werden Kz-eu und cz-eu aufgrund der gemesse-
nen monatlichen maximalen SPM (Mittelwer-
te 1999-04) berechnet, so liegt die Frassrate 
um einiges höher, im Winter bei ca. 0.25, im 
Herbst bei rund 0.9 D/sec (Abbildung 35 b). 

Abbildung 35: Monatliche Frassrate f in der euphotischen Tiefe zeu, zur 
Mittagszeit berechnet nach verschiedenen Methoden: 
a) f als Funktion von mittlerem K0(zeu) ohne Berücksichtigung von c; 
b) f als Funktion von K0(zeu) und c(zeu) berechnet aus gemessenen SPM 
(Monatsmaxima 1999-04); 
c) f als Funktion von K0(zeu) und c(zeu), berechnet mit monatlichen SPM 
aus Simulation FINGER.
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Werden nun anstelle der gemessenen Par-
tikelkonzentrationen die von FINGER (pers. 
Mitteilung) aus einer Simulation des Schweb-
stoffhaushaltes im Brienzersee ohne Stau-
mauer und entsprechendem Materialrückhalt 
resultierenden monatlichen SPM verwendet, 
um Kz-eu und cz-eu zu berechnen (ohne Be-
rücksichtigung einer Veränderung von zeu und 
Daphniendichte N), so zeigt sich, dass die 
Frassraten im Juni und Juli um 35% bzw. 12% 
geringer sind (Abbildung 35 c). Die Felchen 
würden damit - gemäss dieser Simulation 
und unter den erwähnten Annahmen - bei 
fehlender Staumauer mehr Zeit benötigen um 
ihre tägliche Daphnienration zu fressen. Bei 
geringer Daphniendichte könnte dies auch 
ein geringeres Wachstum zur Folge haben 
als die heute beobachteten Werte. Oberhalb 
der euphotischen Tiefe ist keine Veränderung 
der Frassrate zu erwarten, da die Sichtweite 
R der Fische immer grösser ist als der Akti-
onsradius r. 
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Die Berechnung von R und f für verschiedene 
Tiefen mit den von JAUN korrigierten Attenuati-
onskoeffi zienten (aber ohne Berücksichtigung 
von c) zeigt, dass bei den gemäss  Simulation 
FINGER erhöhten Schwebstoffzufuhren bis auf 
30 m Tiefe keine Veränderung gegenüber 
dem heutigen Zustand zu erwarten ist (Abbil-
dung 36). Auf einer Tiefe von 35 m dürfte die 
Fressrate in den Monaten Juni - September 
dagegen rund 100 mal kleiner sein als heute. 

Damit planktivore Fische überhaupt auf Sicht 
fressen können, ist eine Mindestlichtstärke 
von ca. 0.01 Lux notwendig (0.001 - 3.4 Lux 
für Salmoniden nach KOSKI & JOHNSON [2002]). 
1999 - 2004 lag dieser untere Grenzwert der 
potenziellen Nahrungsschicht für die Felchen 
zur Mittagszeit bei circa 9 - 15 m im Sommer 

Abbildung 36: Monatliche Fressrate f 
in verschiedenen Tiefen, aufgrund der 
aktuellen Verhältnisse mit Stau (blau) 
und aufgrund der Simulation FINGER oh-
ne Stau (rot); bis zu einer Tiefe von 30 
m ergibt sich kein Unterschied.

und zwischen 25 - 30 m im Winter. Für ma-
ximale Frassraten sind mindestens 3.4 Lux 
notwendig. Diese wurden in der Messperiode 
an sonnigen Sommertagen nur oberhalb von 
5 - 11 m überschritten. Aufgrund der sehr 
geringen Lichtstärke und der geringen Daph-
niendichte in Tiefen unterhalb von 30 m dürfte 
die prognostizierte Reduktion der Frassrate 
aufgrund der Trübung demzufolge wenig re-
levant sein. 

Bei der Beurteilung der Auswirkungen von 
Trübstoffen auf die Planktonkonsumation der 
Felchen ist aber auch zu berücksichtigen, 
dass Trübeschichten im See auch Verhal-
tensänderungen des Zooplanktons und der 
Fische zur Folge haben können. So wurde 
z.B. im Ammersee (D) festgestellt, dass die 
Felchen den (allerdings in den obersten 12 m) 
auftretenden Trübeströmen in die Tiefe aus-
weichen, mit entsprechenden Konsequenzen 
für den Nahrungserwerb und das Wachstum 
[MAYR 2002]. 

Die vorliegenden Simulationen für den Brien-
zersee zeigen, dass die erhöhte Schwebstoff-
zufuhr, wie sie ohne Staumauer im Einzugs-
gebiet zu erwarten wäre, vor allem im Som-
mer in den Wasserschichten zwischen 10 
und 30 m Tiefe wirksam würde. Damit wären 
diejenigen Bereiche des Sees betroffen, die 
aufgrund kleiner Futterdichten nicht zu den 
bevorzugten sommerlichen Nahrungsgrün-
den der Felchen zählen. Eine wesentliche 
Beeinfl ussung der Wachstumsleistung der 
Felchen durch eine reduzierte oder erhöhte 
Sommertrübung (mit oder ohne Staumauer) 
ist daher wenig wahrscheinlich, solange die 
Schwebstoffe nicht in den obersten Wasser-
schichten verbleiben. 

Für die Felchen des Brienzersees werden 
Nahrungsaufnahme und Wachstum deshalb 
mit grosser Wahrscheinlichkeit viel stärker 
von der Futterdichte bestimmt als von der 
Trübung. Monat
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Abbildung 37: Jahresertrag (alle Arten) der Berufsfi scherei in 
verschiedenen Seen und PO4-P-Konzentration zur Zirkulations-
zeit.

6 Zukünftiger Felchenfangertrag im Brienzersee

Wie in den vorliegenden Kapiteln dargelegt, 
werden Wachstum und Produktion des Fel-
chenbestandes im Brienzersee weitgehend 
durch die Dichte der Nährtiere reguliert 
(mindestens bei kleinem Bestand können 
dichteabhängige Mechanismen vernachläs-
sigt werden). Die Nährtiere wiederum sind 
eng von der Primärproduktion abhängig, und 
diese wird von den Nährstoffkonzentrationen 
gesteuert. Zur Schätzung einer Grössenord-
nung des zukünftigen Felchenfangertrages im 
Brienzersee ist es deshalb nahe liegend, die 
Nährstoffsituation zu Grunde zu legen.

Vergleichen wir den fl ächenspezifi schen Fang-
ertrag verschiedener Seen mit unterschied-
lichen Nährstoffkonzentrationen (Abbildung 
37), so ist für den oligo- und mesotrophen 
Bereich (Brienzersee, Thunersee, Walensee, 

Vierwaldstättersee) bis zu einer Phosphat-
Phosphor Konzentration von ca. 10 µg/L 
ein deutlicher positiver Zusammenhang zu 
erkennen. In eutrophen Seen (Bielersee, Zü-
richsee, Walensee und Vierwaldstättersee in 
früheren Jahren) bei mehr als 10 µg/L PO4-P 
scheint sich der Fischereiertrag ohne weitere 
Zunahme auf hohem Niveau zu stabilisieren. 

Für den Brienzersee ist deshalb gemäss die-
ser Zusammenstellung – bei gleich bleiben-
den Nährstoffverhältnissen – normalerweise 
ein Jahresertrag von 1 bis 5 kg/ha als realis-
tisch zu bezeichnen. Da im Brienzersee der 
Fang zu über 90% aus Felchen besteht, kann 
in normalen Jahren mit einem Gesamtertrag 
von 2.5 bis 13 Tonnen Felchen gerechnet 
werden.
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Wird die Nettoproduktion des Felchenbe-
standes aus dem bioenergetischen Modell 
(vgl. Kapitel 4) zusammen mit den PO4-P-
Konzentrationen im Frühjahr aufgetragen, so 
wird ersichtlich, dass die maximale tägliche 
Biomasseproduktion der Felchen (ab 1+) und 
die Nährstoffkonzentration über die unter-
suchten 9 Jahre praktisch parallel verlaufen  
(Abbildung 38). Die jährliche Nettoproduktion 
1994 – 2002 kann als Funktion der PO4-P-
Konzentration ausgedrückt werden (Abbil-
dung 39). Daraus lässt sich abschätzen, dass 
bei PO4-P-Konzentrationen von 1 - 2 µg/L die 
jährliche Nettoproduktion der Felchen in der 
Grössenordnung von 1.5 – 8 kg/ha liegen 

dürfte. Wird nun angenommen, dass gemäss 
allgemein gültiger fi schereiwirtschaftlicher 
Regel ungefähr 30% der Nettoproduktion 
durch den Fang abgeschöpft werden dürfen 
[BARTHELMES 1981], so resultiert für den zu 
erwartenden Jahresfang eine Bandbreite von 
rund 0.5 – 2.5 kg/ha. 

Da sich der Nährstoffgehalt in den letzten 
Jahren knapp unter 1 µg/L stabilisiert hat, 
müssen sich die Fischer in normalen Jahren 
und ohne weitere Veränderungen im Einzugs-
gebiet wohl eher auf das untere Ende dieser 
Bandbreite aus beiden Schätzungen (0.5 – 1 
kg/ha oder 1.5 bis 3 Tonnen Gesamtfang) ein-
stellen.
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Abbildung 38: Nettoproduk-
tion des Felchenbestandes 
und rekonstruierter Verlauf der 
Phosphatkonzentration zur Zir-
kulationszeit 1999-2004.

Abbildung 39: Jährliche Nettoproduktion des 
Felchenbestandes als Funktion der Phosphat-
konzentration zur Zirkulationszeit gemäss Ab-
bildung 38.
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7 Schlussfolgerungen

Frass durch Felchen als Ursache für den 
Daphnieneinbruch 1999/2000:
Bei einem Daphnienbestand von weniger als 
rund 10 Tonnen (entspricht circa 13 D/m3 oder 
0.35 g/m2) ist mit einem Frass durch Felchen 
von über 2% des Daphnienbestandes zu 
rechnen. Damit könnte der Daphnienbestand 
im Sommer theoretisch negativ beeinfl usst 
werden. In den meisten Jahren liegt der Frass 
durch Felchen im Sommer unter diesem 
Schwellenwert. Einzelne Überschreitungen 
(bis 10% des Daphnienbestandes, vor allem 
im Frühling) vor und nach 1999 führten jedoch 
nie zu einem Einbruch der Daphnienpopula-
tion. Zudem war 1999 der Felchenbestand 
bereits stark reduziert, so dass auch der 
Frassdruck entsprechend reduziert war. Wei-
ter weichen die Felchen bei geringen Daph-
nienbeständen auf andere Nahrungsorganis-
men aus (vergl. Felchenmagenanalysen und 
Zooplanktonbestände 2000 und 2001).

Damit kann übermässiger Frass durch Fel-
chen als Ursache für den Populationseinbruch  
der Daphnien 1999 weitgehend ausgeschlos-
sen werden.

Zukünftiger fi schereilicher Ertrag:
Der Vergleich mit andern nährstoffarmen 
Seen zeigt, dass aufgrund der Nährstoffkon-
zentrationen ein jährlicher Ertrag der Fische-
rei von 1 - 5 kg/ha erwartet werden darf. Aus 
der Nettoproduktion des Felchenbestandes 
lässt sich bei einer Phosphat-Konzentration 
von 1 - 2  µg/L ein jährlicher Ertrag von 0.5 
- 2.5 kg/ha oder 1.5 - 7.5 Tonnen für den ge-
samten See schätzen. Bei stabilisiertem PO4-
P-Gehalt von 1  µg/L dürfte das untere Ende 
dieser Bandbreiten oder 0.5 - 1 kg/ha bzw. 1.5 
- 3 Tonnen/Jahr für den Brienzersee ein rea-
listischer Fischereiertrag sein.

Mit den hier durchgeführten Analysen und 
Modellrechnungen können die eingangs ge-
stellten Fragen beantwortet werden:

Begegnungshäufi gkeit Felchen - Daphnien:
Bei einer angenommenen Reaktionsdistanz 
der Felchen von 10 cm und einer Schwimm-
geschwindigkeit von 30 cm/s werden die grös-
seren Felchen bei einer durchschnittlichen 
Daphniendichte im See von 5 D/m3 (Februar 
1994 oder November 1999) rund 2.4 D/min 
begegnen und damit etwa 2.3 D/min fressen 
können. Für die kleineren Brienzlig mit einer 
angenommenen Schwimmgeschwindigkeit 
von 10 cm/s betragen die entsprechenden 
Werte je 0.8 D/min. Bei sehr hohen Daphni-
endichten von rund 1‘500 D/m3 (November 
1995) werden die schnelleren Felchen etwa 
725 D/min begegnen und rund 55  D/min 
fressen können, die langsameren Brienzlig 
begegnen nur 240 D/min und können maxi-
mal deren 50 pro Minute fressen.

Die seit 1997 stark abnehmenden Daphni-
endichten und damit massiv reduzierte Be-
gegnungshäufi gkeit und Frassrate sind die 
wichtigste Erklärung für den bei den Felchen 
beobachteten Wachstumsrückgang.

Trübung und Räuber-Beute-Beziehung: 
Eine erhöhte Trübung im See reduziert die 
Sichtweite der Felchen und damit im Extrem-
fall auch deren Frassrate. Dies ist allerdings 
nur dann der Fall, wenn die vom Zooplankton 
bevorzugten und für die Felchen als Nah-
rungsgründe wichtigen Wasserschichten 
durch hohe Schwebstoffkonzentrationen ge-
trübt werden.

Die vorliegenden Messresultate und die Si-
mulationen bezüglich Schwebstoffgehalt im 
Brienzersee mit und ohne Stau im Einzugsge-
biet zeigen, dass die stärkste Trübung in der 
Regel im Sommer unterhalb von 20 m auftritt 
und damit unterhalb der für die Felchen wich-
tigen Wasserschichten.
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