BEACHTLICHE

AQUA & GAS N° 3 | 2025

IELFALT

ERGEBNISSE AUS 150 JAHREN FORSCHUNG

Die Artenvielfalt der Felchen in den Schweizer Seen ist einzigartig und spielt eine zentrale Rolle
in diesen Okosystemen. Die hier aufgefiihrten wissenschaftlichen Erkenntnisse verdeutlichen,
dass fiir den Erhalt dieser Artenvielfalt und eine langfristig nachhaltige fischereiliche Nutzung die
Mechanismen und Umweltbedingungen beriicksichtigt werden miissen, die zur Entstehung dieser
Arten beigetragen haben. Der Schutz dieser Artenvielfalt in den verschiedenen Seen tragt dazu
bei, das natiirliche Ertragspotenzial der Seen als Nahrungsquelle fiir den Menschen zu bewahren.

Ole Seehausen, Eawag, Fish Ecology and Evolution und Universitiit Bern, Aquatische Okologie & Evolution

Pascal Vonlanthen, Aquabios GmbH
Oliver M. Selz, Bundesamt fiir Umwelt

RESUME

UNE REMARQUABLE DIVERSITE DE COREGONES SUISSES -

RESULTATS DE 150 ANS DE RECHERCHE

La biodiversité des corégones dans les lacs suisses est unique. Elle
s’est développée au cours des quelque 15000 dernieres années
et joue un rdle central dans ces écosystémes, car les espéces de
corégones constituent de loin la plus grande biomasse de pois-
sons es lacs, a I’exception des zones riveraines peu profondes.
Cette biomasse importante et diversifiée constitue depuis tou-
jours une ressource alimentaire locale et durable pour ’homme.
Les études de la diversité des espéces de corégones au cours
des deux dernieres décennies ont amélioré notre compréhension
de la maniere dont cette diversité s’est formée et pourquoi de
nombreuses especes se sont éteintes au cours des 80 dernieres
années. Ces nouvelles connaissances montrent que pour préser-
ver cette biodiversité et afin d’assurer une exploitation halieutique
durable a long terme, il faut tenir compte des mécanismes et des
conditions environnementales qui ont conduit a I"apparition de
ces espéces. Seule la protection de cette diversité permettra de
préserver le potentiel de rendement naturel des lacs en tant que
ressource alimentaire pour ’lhomme.

EINLEITUNG

Die Schweizer Seen beherbergen eine europaweit einzigartige
Vielfalt von insgesamt 24 (urspriinglich mind. 34) genetisch,
morphologisch und 6kologisch unterscheidbaren Felchenarten
(Fig. 1). Alle diese Arten kommen weltweit ausschliesslich in
Seen der Schweiz und den internationalen Gewassern von Bo-
densee und Genfersee vor. Die Schweiz tragt deshalb eine grosse
internationale Verantwortung fiir die Erhaltung dieser einma-
ligen Artenvielfalt [1]. Die Felchen sind aber nicht nur aus der
Sicht des Artenschutzes wichtig. Aus fischereilicher Sicht sind
sie sowohl fiir die Berufs- als auch fiir die Angelfischerei seit
Jahrhunderten von grosser Bedeutung. Ihr Anteil am Gesamt-
fang der Angel- und Berufsfischerei betrug geméss Fischerei-
statistik des Bundesamts fiir Umwelt (www.fischereistatistik.ch)
in den letzten zwei Jahrzehnten durchschnittlich 25 bzw. 60
Prozent. Zudem nehmen sie eine zentrale Rolle in den Okosys-
temen der Seen ein, stellen sie doch mit Abstand die grosste
Biomasse im offenen Wasser (Pelagial) und in den tieferen See-
zonen (Profundal) [2].

Die Anzahl Felchenarten, die pro See historisch vorkamen, vari-
iert je nach Gewdsser stark. In den Mittellandseen gab es oft nur
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eine, wahrscheinlich nie mehr als drei Fel-
chenarten. In den tieferen Alpenrandseen,
wie z.B. dem Thunersee, leben heute noch
bis zu sechs bekannte Felchenarten [3].
Trotz der grossen morphologischen Viel-
falt weisen einige Felchenarten grosse
Ahnlichkeiten auf, sodass sie schwer
voneinander zu unterscheiden sind. Dies
hat dazu gefiihrt, dass sich in den letzten
zwei Jahrhunderten mehrmals Forscher
daran versucht hatten, die Artenvielfalt
der Felchen zu durchleuchten und diese
taxonomisch zu beschreiben. Die daraus
resultierenden Publikationen kamen oft
zu unterschiedlichen Einteilungen, u.a.
auch weil Forschungen bis vor 25 Jah-
ren ohne molekulargenetische Methoden
auskommen mussten. Die komplexe Ar-
tenstruktur der Felchen erschwerte die
Bewirtschaftung und den Schutz dieser
Vielfalt, auch war die taxonomische Kom-
plexitét nicht einfach zu erfassen - ein
Problem, das von artenreichen Artgrup-
pen generell, einschliesslich anderer Fi-
sche, bekannt ist.

-

C sp. Bindeli’, Sempacher Biindeli,

Sempachersee Zugersee
C. restrictus, Férit g‘ew'b:;? Sempacher Balchen, - 3. Baldegger- €. supersum, Zuger Balchen,
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Murtensesa Neuenburgersee
e
C. paloeg, Palée C. palaes, Palée,
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Diese Situation fiihrte auch dazu, dass
in der Schweizer Gesetzgebung bisher
die Vielfalt der Felchenarten nur summa-
risch berticksichtigt wurde. Im Anhang 1
der Verordnung zum Bundesgesetz iiber
die Fischerei (VBGF) sind Felchen als Ar-
tengruppe (Coregonus spp.) aufgefiihrt.
Ein Gefdhrdungsstatus fiir die einzelnen
Felchenarten ist nicht definiert. Obwohl
diese Problematik typisch fiir besonders
artenreiche Tierartengruppen ist, stellt
sie immer dann, wenn Artengruppen
intensiv bewirtschaftet werden, eine Be-
lastungsprobe fiir den Schutz der Biodi-
versitat dar.

In den letzten Jahrzehnten wurde in der
Schweiz intensiv liber die Artenvielfalt
der Felchen geforscht. Dabei wurden
neben morphologischen neu auch geneti-
sche Methoden eingesetzt. Diese ermog-
lichten ein besseres Verstandnis der Ar-
tenstruktur innerhalb von Seen und der
Verwandtschaftsverhéltnisse zwischen
den verschiedenen Arten, und damit auch
zu den okologischen und evolutiondren

C. obfiterus, Zuger Albock
Zugerese

C. zugensis, Zuger Albeli,

Prozessen, die zu ihrer Entstehung und
Erhaltung notwendig waren und sind.
Diese Arbeiten haben auch dazu gefiihrt,
dass im aktuellen Schweizer Fischatlas
(2018) und in der Roten Liste der Fische und
Rundmduler der Schweiz (2022) erstmals
die in der internationalen Fachliteratur
beschriebene Artenvielfalt der Schweizer
Felchen (s. Felchentaxonomie - friiher und
heute) im Anhang aufgelistet wurde [4, 5].
In der neuesten europdischen Roten Liste
der Stisswasserfische sind Schweizer Fel-
chenarten nicht nur im Anhang, sondern
offiziell als gefdhrdete Arten aufgefiihrt
(www.iucn.org). Die meisten Arten wer-
den als gefahrdet eingestuft, einige sogar
als stark geféhrdet.

Die Berticksichtigung und der Schutz die-
ser Artenvielfalt sind eine Voraussetzung,
um die Bestdnde der verschiedenen Fel-
chenarten fischereilich nachhaltig nutzen
zu konnen. Felchen sind ein lokales Para-
debeispiel dafiir, wie die Biodiversitat so-
wohl Schliisselfunktionen im Okosystem
als auch ein geschatztes Nahrungsmittel

C. orenicolus, Sandfelchen
Bodensee
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Bodensee

L. 3p. JGreifensee’
Greifensee
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C. brienzii, Brienzer
Kleinbalchen
Brienzersee

C. mobifis, Edelfisch
Vierwaldstattersee

. alpinus, Balchen
Thuner-, Brienzersee

C. althelius, Brienzlig
Thuner-, Brienzersee

C. intermundia, benthischer
Schwebbalchen
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. prafundus, Kropfer
Thunersee

Fig. 1 Felchenvielfalt, die aus Schweizer Seen bis heute beschrieben wurde. Es wird nur die natiirliche Verbreitung jeder Art gezeigt.
Rote Fische: ausgestorbene Arten; orange Fische: ausgestorbene Populationen einer andernorts noch existierenden Felchenart.
Die Grosse der Fische symbolisiert die Grossenunterschiede zwischen den Arten.
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Fig. 2 Verbreitung der Felchen in der Schweiz geméss Fischatlas der Schweiz [4]. Rote Punkte zeigen Beobachtungen, die nach dem Jahr 2000 gemacht wurden;
orangen Punkte diejenigen vor dem Jahr 2000. Das natiirliche Verbreitungsgebiet der Felchen erstreckt sich ausschliesslich nérdlich der Alpen. Die Fel-
chen im Tessin stammen aus friiheren Besatzmassnahmen und gelten daher als standortfremd. Dennoch sind sie in dieser Karte verzeichnet.

fiir den Menschen zur Verfiigung stellt. Eine Reduktion oder ein
Verlust dieser Artenvielfalt kann verschiedene wichtige Oko-
systemleistungen beeintrachtigen, z.B. durch einen Verlust
der natiirlichen fischereilichen Produktivitit der Seen [6]. Die
Eawag hat mit finanzieller Unterstiitzung des BAFU den aktu-
ellen Wissensstand zur Taxonomie und Okologie der Felchen
zusammengetragen. Die Ergebnisse sind im Fachbericht «Die
aussergewohnliche Vielfalt der Schweizer Felchen - Ergebnisse
aus 150 Jahren Forschungy [7] zusammengefasst und in den
dazugehorigen seespezifischen Kapiteln vertieft analysiert. Die
seespezifischen Kapitel enthalten auch erste Empfehlungen zum
Schutz der einzelnen Felchenarten. Diese sollten nun von Bund
und Kantonen vertieft analysiert und, wo moglich, umgesetzt
werden.

In diesem Artikel werden ausgewdhlte Ergebnisse aus dem
Fachbericht und allgemeine Empfehlungen fiir das Fischerei-
management aus den seespezifischen Kapiteln vorgestellt.

WIE ENTSTAND DER ARTENREICHTUM DER FELCHEN?

VERBREITUNG DER FELCHEN

Die Gattung Coregonus, zu der auch die Felchenarten der
Schweiz gehoren, besiedelt Gewdsser nordlich des 40. Brei-
tengrades. Der nordliche Alpenraum entspricht in Euro-
pa der natiirlichen siidlichen Verbreitungsgrenze und ist
von dem weiter nordlich gelegenen Hauptverbreitungsge-
biet isoliert. Felchen besiedeln sowohl stehende als auch
fliessende Gewasser. Einige Arten, z.B. Nordseeschnipel,

(© info fauna - CSCF, swisstopo)

verbringen ein Grossteil ihres Lebens im salzigen Wattenmeer
und wandern wie Lachse fiir die Fortpflanzung in Fliisse [8]. In
der Schweiz kommen Felchen natiirlicherweise in allen gros-
seren Seen auf der Alpennordseite vor (Fig. 2). Bis vor wenigen
Jahrzehnten wurden sie auch in grosseren Fliessgewassern und
in Seezufliissen regelméssig beobachtet, sind dort aber in jiings-
ter Zeit seltener geworden.

ENTSTEHUNG NEUER ARTEN DURCH OKOLOGISCHE ARTBILDUNG

Die Schweiz wurde nach der letzten Eiszeit vor ca. 15000 bis
20000 Jahren durch Fische wie die Felchen wieder besiedelt. Zu-
vor war die Schweiz viele tausend Jahre lang fast komplett von
Eis bedeckt [9, 10]. Die uns heute bekannten Seen existierten
in dieser Form vor dem Ende der letzten Eiszeit noch nicht und
entstanden erst nach dem Riickzug der Gletscher. Genetische
Untersuchungen legen nahe, dass sich die heutige Artenvielfalt
der Felchen in der Schweiz erst nach der Besiedlung der nach-
eiszeitlichen Gewasser entwickelt hat. Die Mechanismen, die zu
dieser raschen Artbildung fiihrten, sind komplex. Der gesamte
Prozess lasst sich unter den Begriffen okologische Artbildung
und adaptive Radiation zusammenfassen.

Bei der okologischen Artbildung wird der genetische Aus-
tausch zwischen zwei Populationen durch gegensatzlichen
Anpassungsdruck der Populationen an unterschiedliche 6ko-
logische Bedingungen stark oder ganzlich reduziert. Durch
die 6kologische Differenzierung und den reduzierten Genaus-
tausch spaltet sich eine Ursprungsart in neue Arten auf [11-
13]. Damit 6kologische Artbildung stattfinden kann, miissen
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bestimmte Voraussetzungen erfiillt sein

[13]:

- Ausreichende genetische Variation in
der Ursprungsart ist erforderlich.

- Es braucht Anpassungen an unter-
schiedliche okologische Nischen durch
divergierende natiirliche Selektion.
Dies ist z.B. der Fall, wenn sich zwei
Populationen derselben Ursprungsart
in der Natur an zwei unterschiedliche
Nahrungsquellen anpassen.

- Eine Form der reproduktiven Isolation

zwischen zwei Populationen muss sich

im Laufe der Zeit entwickeln (z.B. ge-

trennte Laichgebiete und/oder Partner-

wahl)

Es braucht einen genetisch vererbbaren

Mechanismus, der die unterschiedli-

chen okologischen Anpassungen mit

einer Form von reproduktiver Isolation
verbindet.

Die nacheiszeitlich von Felchen wiederbe-
siedelten Seen wiesen eine grosse Viel-
falt an Okologischen Nischen auf. Einige
der vorhandenen Nischen wurden von
anderen Fischarten besetzt, die nach der
Eiszeit ebenfalls wieder einwanderten.
Nischen im tiefen und offenen Wasser
blieben mehrheitlich unbesiedelt. Felchen
brachten die Fihigkeit mit, diese freien
Nischen zu nutzen und sich an diese an-
zupassen. So konnten sie weite Teile der
grossen und tiefen Seen der Schweiz be-
siedeln. Damit begann der Prozess der
Anpassung an unterschiedliche okologi-
sche Nischen und die damit einhergehen-
de mutiple Artbildung.

Beispiel Felchen des Walensees

Am Beispiel der Felchenarten des Wa-
lensees lasst sich dieser Prozess sehr
gut darstellen. Im Walensee kommen
heute mindestens zwei Felchenarten vor
(Fig. 3), der Hagling (Coregonus heglingus)
und der Grunder (C. duplex). Der Ziirich-
see und der Walensee bildeten friiher zu-
sammen einen grossen See, in dem drei
Felchenarten entstanden. Als sich dieser
grosse See dann in den heutigen Ziirich-
und Walensee teilte, kamen die drei
Arten in beiden Seen vor. Eine der drei
Arten, der Bratfisch (C. zuerichensis), ist
heute allerdings nur noch im Ziirichsee
haufig. Im Walensee konnte die Art seit
fast einem Jahrhundert nicht mehr nach-
gewiesen werden und gilt daher lokal als
ausgestorben [14]. Der Einfachheit halber
werden hier nur die beiden erstgenannten
Arten aus dem Walensee betrachtet.
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Hégling und Grunder unterscheiden sich
morphologisch [13] und genetisch [14-17]
deutlich voneinander. Am einfachsten ist
dies am Wachstum und an der Anzahl
Kiemenreusendornen (dornartige Fortsat-
ze auf der Innenseite der Kiemenbogen)
zu erkennen. Die beiden Arten wachsen
auch unterschiedlich schnell. Der Grun-
der ist mit fiinf Jahren zwischen 30-
40 cm gross. Der Hégling nur 15-20cm
(Fig. 4, rechts). Fiinfjahrige Fische mit
Grossen dazwischen gibt es keine. Die
Anzahl Kiemenreusendornen liegt beim
Grunder bei 21-30 und beim Hégling bei
33-39 (Fig. 4, links). Mit diesen beiden
Merkmalen konnen die beiden Arten also
eindeutig unterschieden werden.

Wie konnten diese Unterschiede entste-
hen? Eine Erkldrung findet sich, wenn
man die Funktion der Kiemenreusendor-
nen bei der Nahrungsaufnahme néher

betrachtet. Dies wurde fiir Balchen (C.
alpinus) und Brienzlig (C. albellus) des
Thunersees untersucht, die dem Grunder
resp. dem Héigling des Walensees mor-
phologisch und 6kologisch dhnlich sind.
In Fiitterungsexperimenten konnte ge-
zeigt werden, dass Brienzlige mit vielen
langen Kiemenreusendornen kleines Zoo-
plankton effizienter fressen als Balchen
mit wenigen, kurzen Kiemenreusendor-
nen [18] (Fig. 5). Es konnte auch gezeigt
werden, dass Balchen beim Fressen von
benthischer Nahrung (in diesem Fall
Wiirmer) effizienter sind als Brienzlige
[19].

Der Hégling und der Grunder sind also
analog zum Balchen und Brienzlig an
unterschiedliche Nahrungsnischen an-
gepasst. Dies wurde auch anhand von Ma-
geninhaltsanalysen bestétigt (M. Kugler,
pers. Mitteilung). Sie unterscheiden sich

Fig. 3 Oben: adulter, geschlechtsreifer Grunder (C. duplex);

unten: adulter, geschlechtsreifer Hagling (C. heglingus) vom Walensee.
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Fig. 4 Links: Anzahl Kiemenreusendornen und Korperldnge von Grunder und Hégling im Alter von drei Jahren;
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rechts: Langenhistogramm von fiinf Jahre alten Haglingen und Grundern des Walensee [13].
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Fig. 5 Fresseffizienz der Brienzlige (C. albellus, weiss) und der Balchen (C. alpinus, schwarz) in Abhéngigkeit

von der Grdsse des Zooplanktons (a, links) und von der Anzahl Kiemenreusendornen (b, rechts) [18, 19].

auch in ihrem Fortpflanzungsverhalten.
Der Héagling laicht im tiefen Wasser (meist
deutlich tiefer als 20 m) und hat eine sehr
ausgedehnte Laichzeit. Die ersten Fische
konnen sich bereits im Spatsommer fort-
pflanzen, die letzten sind noch im Winter
mit der Fortpflanzung beschéaftigt. Der
Grunder laicht ausschliesslich in sehr
seichtem Wasser am Ufer (0,5-10m, sel-
ten tiefer) und erst gegen Ende Dezember,
wenn die Wassertemperatur unter 10 °C
fallt. Daher kommen natiirliche Kreuzun-
gen (Hybridisierungen) zwischen den
beiden Arten in der Natur selten vor [9,
13]. Der genetische Unterschied zwischen
den beiden Arten ist deshalb gross [14,
17]. Grunder und Hagling sind aufgrund
dieser vielen Unterschiede als Arten zu
betrachten. Sie sind das Ergebnis einer
okologischen Artbildung im Seesystems
Walensee/Ziirichsee.

Grosse Artenvielfalt im Thunersee

Das Seensystem des Thuner- und Brien-
zersees im Berner Oberland weist eine
sehr hohe Felchenartenvielfalt auf. Kein
Schweizer See oder Seensystem beher-
bergt mehr Felchenarten. Im Thunersee
wurden bis heute insgesamt sechs Fel-
chenarten nachgewiesen. Zusammen mit
dem Brienzersee sind es sogar sieben Ar-
ten. Diese Vielfalt zeugt davon, dass die ur-
spriingliche Biodiversitét der Felchen hier
gut erhalten ist. Im weltweiten Vergleich
ist dies einzigartig. Nirgendwo sonst auf
der Welt gibt es diese Konzentration von
Felchenartenvielfalt auf relativ kleinem
Raum. Im russischen Ladogasee [24] sind
zwar mindestens sieben sympatrische Fel-
chenarten bekannt, im Onegasee vermut-
lich sogar neun [25], aber diese Seen sind

mit einer Oberflache von 9900 respektive
17700km? zweihundertmal grosser als
der Thunersee mit seinen 48 km?.

Die Arten im Thuner- und Brienzersee
unterscheiden sich in Merkmalen wie
z.B. Grosse, Anzahl und Lange der Kie-
menreusendornen, Laichtiefe und Laich-
zeit, zudem sind sie genetisch voneinan-
der differenziert [3, 26]. Dabei korreliert
die Grosse des genetischen Unterschieds
zwischen den Arten mit der Ausgepragt-
heit der Unterschiede in der Anzahl der
Kiemenreusendornen und der Laich-
tiefe [26]. Der Fangort und die Fangtiefe
ausserhalb der Laichzeit spielen bei der
Differenzierung zwischen den Arten hin-
gegen nur eine geringe Rolle [26].

PARALLELE EVOLUTION VON

AHNLICHEN ARTEN

Die okologische Artbildung hat in je-
dem grosseren See oder Seensystem der
Schweiz mehrere Felchenarten hervorge-
bracht, die an unterschiedliche 6kologi-
sche Nischen angepasst sind. Dabei ent-
standen in verschiedenen Seen Arten, die
sehr dhnlich aussehen und auch dhnliche
okologische Nischen besetzen. So sehen
z.B. die Balchen des Walen-/Ziirichsees
(C. duplex) den Palées des Neuenburger-/
Bielersees (C. palaea) oder den Balchen
des Thuner-/Brienzersees (C. alpinus)
sehr dhnlich. Das Albeli des Vierwald-
stattersees (C. muellleri) wiederum dhnelt
dem Hégling aus dem Walensee (C. heglin-
gus) oder dem Brienzlig des Brienzersees
(C. albellus).

Diese Ahnlichkeiten sind auch der Grund
dafiir, wieso in der dlteren Literatur ahn-
lich aussehende Arten aus verschiedenen
Seen oftmals als die gleiche Art behan-
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delt wurden [27]. Heute zeigen genetische
Untersuchungen klar, dass diese dhnlich
aussehenden Arten unabhangig vonein-
ander durch parallel stattfindende Art-
bildungsprozesse in den jeweiligen See-
systemen entstanden sind [15].

MASSIVES ARTENSTERBEN NACH
UMWELTVERANDERUNGEN

In den letzten 150 Jahren ist ein betracht-
licher Teil der ehemals in der Schweiz
vorkommenden Felchenarten ausgestor-
ben [28]. Ein Drittel der urspriinglichen
Felchenartenvielfalt (Fig. 1) ging dabei
verloren [28]. Der Artenverlust pro See-
system korreliert mit dem Grad der Nahr-
stoffliberversorgung (Eutrophierung) der
Seen. Eine starke Eutrophierung, wie sie
insbesondere in der zweiten Hélfte des
letzten Jahrhunderts auftrat, fithrte zu
einer signifikanten Abnahme des Sauer-
stoffgehalts in den Tiefen der Seen und an
den Sedimentoberflichen. Dieser Sauer-
stoffmangel war und ist in manchen Seen
auch heute noch in den Sommer- und
Herbstmonaten besonders ausgepragt.
Als Folge davon sind in mehreren Seen
Felchenarten, die in den Sommermona-
ten in der Tiefe laichten, ausgestorben.
Vollig verschwunden sind beispielsweise
der Kilch (C. gutturosus) aus dem Boden-
see und der Zuger Albock (C. obliterus),
die im Spatsommer bis Herbst in der
Tiefe laichten, oder das Zuger Albeli (C.
zugensis), das vom Herbst bis Anfang
Winter in der Tiefe laichte [9, 27, 29]. Den
sommerlaichenden Edelfisch (C. nobilis)
aus dem Vierwaldstéttersee schien das
gleiche Schicksal zu ereilen: Er galt jahr-
zehntelang als verschollen, wurde jedoch
in den frithen 2000er-Jahren wiederent-
deckt [30]. In Seen mit durchgehend
geringerer Nahrstoffbelastung wie dem
Vierwaldstatter-, Brienzer- und Thuner-
see kommen heute noch alle historisch
beschriebenen Felchenarten vor [3, 31].
In einigen Seen haben aber weitere
Ursachen zum Artensterben beigetra-
gen. Im Genfersee z.B. verschwanden
die urspriinglich im See vorkommenden
Felchenarten Gravenche (C. hiemalis)
und Féra (C. fera), bevor die Eutrophie-
rungswelle ihr Maximum erreichte. Die
Ursachen sind nicht genau bekannt. Die
heutigen Felchen im Genfersee stammen
von Besatzmassnahmen mit Palée (C.
palaea) aus dem Neuenburgersee [15, 32].
Im Walensee verschwand der Bratfisch (C.
zuerichensis), obwohl der See nie eutroph
war. Auch hier sind die genauen Ursachen
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WAS IST EINE ART?

Artbildung istin der Regel ein gradueller Prozess. Neue Arten entwickeln sich meist allm&hlich durch eine zunehmende Differenzierung
einzelner Populationen aus einer Ursprungsart. Dies geht mit einer abnehmenden Héufigkeit von Verpaarungen zwischen Individuen
der einzelnen Populationen einher, bis sich genetisch differenzierte Arten bilden, die reproduktiv isoliert sind (Fig. 6). Letztere ent-
sprechen der Definition des biologischen Artbegriffs (s. unten).

BIOLOGISCHES ARTKONZEPT

Die Art ist die Grundeinheit der biologischen Systematik. Jede biologische Art ist ein Resultat von Artbildung. Aufgrund der graduellen
Natur des Artbildungsprozesses ist eine auf alle Situationen zutreffende Definition der «Art» nicht méglich, welche die theoretischen
und praktischen Anforderungen aller biologischen Teildisziplinen gleichermassen erfiillen wiirde [20]. Daher werden in der Praxis je
nach wissenschaftlicher Disziplin leicht unterschiedliche Artkonzepte verwendet, die manchmal auch zu unterschiedlichen Klassi-
fizierungen flihren kénnen. Die meisten Wissenschaftler wenden das biologische Artkonzept an [21]. Demnach wird eine Art wie folgt
definiert [22]: «Eine Art ist eine Gruppe von Individuen und natiirlichen Populationen, unter denen freier Genaustausch stattfindet oder
stattfinden wiirde, wenn sie im selben Gebiet vorkommen wiirden. Individuen oder Populationen gehéren zu unterschiedlichen Arten,
wenn zwischen ihnen in der Natur normalerweise kein freier Genaustauch stattfindet, obwohl sie im gleichen Gebiet vorkommen und
also keine geografischen Barrieren den Genaustausch verhindern (es besteht also eine reproduktive Isolation die unabhéngig von der
Geografie ist).»

Die Mechanismen, die zu dieser reproduktiven Isolation flihren, sind vielféltig. Sie fiihren aber alle zu einer Reduktion des freien
Genflusses zwischen Populationen, welche die Voraussetzung ist fiir das Entstehen von genetischen Unterschieden zwischen den
Arten. Dies ermdglicht es den einzelnen Arten, sich an unterschiedliche Umweltbedingungen anzupassen. Genetische Unterschiede
kénnen aber auch innerhalb einer Art entstehen, wenn zwei Populationen rdumlich voneinander isoliert sind. Im Laufe der Zeit
kdénnen sich auch solche geographischen Populationen zu eigenstéandigen Arten entwickeln.

Im Falle der Felchen ist die Situation deshalb oft eindeutig, da mehrere Arten gemeinsam im selben See vorkommen. Wenn
Populationen im selben See leben, aber genetische Unterschiede an vielen Genstandorten aufweisen, also weitgehend reproduktiv
voneinander isoliert sind, handelt es sich um unterschiedliche biologische Arten. Genetische Unterschiede zwischen Arten gehen
oft mit Unterschieden im Erscheinungsbild einher. Es kann aber auch vorkommen, dass Arten genetisch unterscheidbar sind, ohne
dass dem Betrachter dusserliche Unterschiede auffallen (sog. kryptische Arten). Genetische Analysen schéarfen demzufolge den
Blick. Bei anschliessenden genaueren Untersuchungen lassen sich oft doch noch morphologische oder &kologische Unterschiede
zwischen solchen Arten feststellen.

Das Artbildungskontinuum (sympatrische Artbildung)

Eine variable Differenzierte junge Arten Reproduktiv isolierte Arten
Population mit gelegentlichem Genfluss

Fig. 6 Schematische Darstellung des Artbildungskontinuums der sympatrischen Artbildung (eine Art teilt sich in zwei oder mehr Arten auf, obwoh/
diese den gleichen geografischen Bereich bewohnen, z. B. einen See). (Angepasst von [23])

nicht bekannt. Eine Hypothese ist, dass
die Linthkorrektion, welche die Limno-
logie und damit auch die Fischgemein-
schaft des Walensees beeinflusste, eine

Rolle gespielt haben diirfte [9]. Die Linth
fiihrt nun das triibe Gletscherwasser di-
rekt in den Walensee und nicht mehr iiber
die Linthebene in den Ziirichsee, wie dies

vor der Korrektion der Fall war. Dadurch
hat der Walensee an Klarheit des Wassers
verloren, was Einfluss auf Planktonpro-
duktion und Fische hat.
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In anderen Seen wiederum {iberlebte
zumindest ein Teil der urspriinglichen
Felchenarten trotz ungilinstiger Umwelt-
bedingungen. Besatzmassnahmen tiber-
briickten in diesen Seen die, sogar in
Uferndhe, nicht mehr funktionierende
natiirliche Fortpflanzung, wie z.B. im
Zugersee, in dem der Zuger Balchen (C.
supersum), der im flachen Wasser laicht,
als einzige von urspriinglich drei Fel-
chenarten tiberlebt hat.

Wichtig ist es, den Mechanismus, der
zum Artensterben gefiihrt hat, zu ver-
stehen. Der allgemein bekannte Mecha-
nismus des Aussterbens einer Art ist die
demographische Abnahme der Individu-
enzahl und der sequenzielle Verlust von
Populationen bis zum kompletten Aus-
sterben der Art. Die Felchen sind aber
auch von einem weiteren, bis vor kurzem
wenig bekannten Mechanismus betrof-
fen, der immer dann eine Rolle spielen
kann, wenn mehrere Arten aus der glei-
chen Gattung zusammen vorkommen: Es
handelt sich dabei um die Umkehrung
des Prozesses der Artbildung [33]. Dabei
verschwindet eine Art nicht nur, weil es
immer weniger Tiere gibt, sondern auch,
weil sich als Folge von Anderungen der
Umweltbedingungen die evolutiondren
Kriafte andern, die urspriinglich zur
Entstehung der Arten gefiihrt haben.
Werden die evolutiondren Krifte abge-
schwacht oder umgekehrt, die zur oko-
logischen Artbildung beitrugen, fiihrt
dies zu einem verstarkten Genaustausch
zwischen den Arten und schliesslich zum
Verlust der zwischenartlichen Differen-
zierung. Wenn z.B. natiirliche Selektion
auf Anpassungen an die Nische des Tie-
fenwassers (ganzjahrig kalt, kaum Licht,
vorwiegend benthische Nahrung) und
des Oberflachenwassers (sommerwarm,
gute Sicht, grosse Planktonmengen) zur
okologischen Artbildung gefiihrt hat, es
dann aber durch Eutrophierung im tiefen
Wasser zu Sauerstoffmangel und Nah-
rungsknappheit kommt, dann werden
diejenigen Individuen der Tiefwasserart
einen natiirlichen Vorteil haben, die ins
Flachwasser kommen und sich mit Indi-
viduen der Flachwasserart vermehren.
So kommt es, dass manche Genvarian-
ten von ausgestorbenen Arten sich an-
schliessend in den verbleibenden Arten
finden konnen, wie dies bei Felchen vom
Bodensee nachgewiesen werden konnte
[34, 35]. So ist der Kilch (C. gutturosus) im
See zwar ausgestorben, ein Teil der Gene
des Kilchs konnen heute aber noch in den

verbleibenden Felchenarten des Sees ge-
nomisch nachgewiesen werden.

FELCHENTAXONOMIE -
FRUHER UND HEUTE

Die grosse Artenvielfalt bei den Felchen,
die nicht immer einfach zu erkennen und
zu beschreiben ist, hat dazu gefiihrt, dass
die Systematik (die biologische Klassifi-
zierung von Lebewesen) der Felchen sich
im Laufe der Zeit mehrmals grundlegend
geandert hat.

Die tiberlieferten taxonomischen Arbei-
ten an Felchen beginnen im Jahr 1554 mit
Belonius [36], der in der Schweiz nur eine
Felchenart, den Lavaretus, beschreibt.
Konrad Gessner wiederum unterscheidet
1563 sechs Felchenarten [37]. Trotz der
Uneinigkeit iber die Anerkennung der
Felchenarten gab es schon zu jener Zeit
lokale Namen fiir die unterschiedlich
aussehenden Felchenarten. Einen guten
Uberblick iiber die Entwicklung der Fel-
chensystematik liefern die Arbeiten von
Fatio (1855; 1890) und Steinmann (1950)
[9, 27, 29]. Fatio (1890) hat die Systematik
der Felchen erstmals grundlegend tiber-
arbeitet. Steinmann (1950) hat sich auf
die Systematik von Fatio (1890) berufen,
diese allerdings in einer Art und Weise
verwendet, die nicht dem heutigen (und
auch nicht dem damaligen) Stand der wis-
senschaftlichen Systematik entspricht. Er
erkannte nur eine taxonomische Art an
(C. lavaretus) und ordnete die Felchen-
vielfalt unterschiedlichen Okotypen
innerhalb von geographisch bedingten
Kategorien zu. Die meisten Okotypen
hat Steinmann aus mehreren Seen be-
schrieben, dabei aber festgehalten, dass
diese sich zwar dusserlich ahneln, aber
unabhédngig voneinander entstanden
sind. Mit der ersten modernen Revision
der Felchentaxonomie von Kottelat 1997
[38] wurden die meisten dieser Okotypen
als Arten anerkannt. Diese taxonomische
Revision basierte auf dem biologischen
Artkonzept, jedoch ohne vertiefte mor-
phologische Untersuchungen. Die neuste
Revision der Taxonomie fiir die Schweizer
Felchen sind die Arbeiten von Selz et al.
(2020) und Selz und Seehausen (2023),
welche die Felchen des Thuner-, Brienzer-,
Vierwaldstatter-, Alpnacher-, Sarner-, Zu-
ger- und Sempachersees behandelten und
dabei auch neue, zuvor wissenschaftlich
nicht bekannte Arten beschrieben. Neu-
ere genetische Analysen zeigen [28, 39],
dass Kottelat (1997) mit seiner Arteneintei-
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lung grundsatzlich richtig lag. Allerdings
fehlten einige Arten, die durch intensive
Besammlung der Seen und genetische
und morphologische Untersuchungen an
heutigen Populationen identifiziert oder
in alten Sammlungen als ausgestorben
dokumentiert wurden [3, 26, 31]. All diese
neuen Erkenntnisse werden in den seespe-
zifischen Kapiteln des Fachberichtes zu
den Schweizer Felchen erlautert [7]. Auch
wenn damit noch nicht alle Fragen in der
Systematik der Felchen ausgeraumt sind,
wurden die wissenschaftlichen Grundla-
gen der Arterkennung stark verbessert.
Darauf aufbauend konnen allgemeine
Empfehlungen und konkrete Massnah-
men flir den Artenschutz und die nach-
haltige Bewirtschaftung der Felchen ge-
macht werden.

ARTENSCHUTZ UND
BEWIRTSCHAFTUNG

Die verschiedenen Felchenarten spielen
sowohl fiir die Berufs- als auch die An-
gelfischerei in allen grosseren Seen der
Schweiz eine wichtige Rolle. Artenschutz
und Bewirtschaftung von Fischen und
Krebsen sind im Bundesgesetz liber die
Fischerei (BGF) und der Verordnung zum
BGF geregelt. Das BGF bezweckt die na-
tlirliche Artenvielfalt und Fischbestdnde
sowie deren Lebensraume zu erhalten, zu
verbessern und wiederherzustellen, be-
drohte Arten und lokale Populationen zu
schiitzen und eine nachhaltige Nutzung
der Fischbestdnde zu gewéhrleisten (Art. 1
BGF, SR 923.0). Nachhaltigkeit bedeutet,
die Bediirfnisse der Gegenwart bestmog-
lich zu erfiillen, ohne die Fahigkeit kiinf-
tiger Generationen zu gefdhrden, ihre
eigenen Bediirfnisse zu decken. Dabei gilt
es, wirtschaftliche, gesellschaftliche und
okologische Interessen gleichermassen
zu beriicksichtigen und sorgfiltig abzu-
wagen [40]. Das bedeutet, dass die fische-
reiliche Nutzung der verschiedenen Fel-
chenarten eines Sees moglich ist, solange
ihre Bestidnde trotz der Nutzung langfris-
tig erhalten bleiben und der Schutz be-
drohter Arten sowie lokaler Populationen
gewdhrleistet ist.

Im Rahmen des Fachberichtes zu den
Schweizer Felchen [7] wurden der ak-
tuelle Wissenstand zu Vorkommen und
Okologie aller Felchenarten der Schweiz
zusammengetragen und verbleibende
Wissensliicken identifiziert. Dartiber
hinaus wurden in den seespezifischen
Kapiteln Massnahmen und Untersuchun-
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gen fiir eine nachhaltige Bewirtschaftung
der einzigartigen Artenvielfalt aus Arten-
schutzperspektive empfohlen.

Hier werden die wichtigsten Aspekte in
Form allgemeiner Empfehlungen zusam-
mengefasst. Dabei ist zu beachten, dass
einige der Empfehlungen im Konflikt mit
kurzfristigen fischereilichen Nutzungsin-
teressen stehen konnen. Deshalb wird an
dieser Stelle darauf hingewiesen, dass bei
den nachfolgend formulierten Massnah-
men die Erhaltung der Felchenartenviel-
falt und der 6kologischen und evolutiona-
ren Mechanismen, die fiir diese Vielfalt
notwendig sind, im Fokus stehen. Es ob-
liegt nun den Kantonen und dem Bund,
die Vereinbarkeit von fischereilicher Nut-
zung und Artenschutz see- und artspezi-
fisch zu priifen. Die Umsetzung der ent-
sprechenden Empfehlungen ermdoglicht
langfristig eine nachhaltige Fischerei.

MONITORING

Fiir einen Teil der Schweizer Seen wird
bereits heute ein regelméassiges Moni-
toring der befischten Felchenbestdnde
durchgefiihrt. Das Monitoring bildet die
Grundlage fiir die Fischereiregulierun-
gen. Beispielsweise wird bei diesen Mo-
nitorings das Wachstum und Alter der
Felchen untersucht, um zu priifen, ob
allenfalls Anpassungen z.B. der Schon-
masse oder der zugelassenen Maschen-
weiten notwendig sind. Um langfristig
die Felchenvielfalt in den Seen zu erhal-
ten und zu nutzen, und damit stabilere
Ertrage zu gewahrleisten, miissten die
unterschiedlichen Felchenarten separat
erfasst werden, damit die Fischereire-
gulierungen der Artenvielfalt Rechnung
tragen konnen. Die Uberwachung der
Artenvielfalt war bisher nicht Ziel dieser
Monitorings, was sich darin zeigt, dass
meist nur die reguldaren Fange der Be-
rufsfischerei respektive die fischereilich
genutzten Felchenarten beprobt werden,
ohne alle Arten zu unterscheiden. In
vielen Seen ergibt sich deshalb aus den
neuen Erkenntnissen zur Felchenvielfalt
Entwicklungsbedarf fiir das Monitoring
der Felchen. Wie diese aussehen, ist see-
spezifisch zu betrachten.

BESATZ

In den meisten Schweizer Seen werden -
mit wenigen Ausnahmen - Besatzmass-
nahmen bei einer oder mehreren Fel-
chenarten durchgefiihrt. Dabei werden
laichreife Felchen wahrend der Laichzeit
gefangen, ihre Eier und Sperma kiinst-
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lich vermischt und die befruchteten Eier
anschliessend in Brutanstalten erbriitet.
Die Fischlarven werden schliesslich in
den See eingesetzt.

Besatzmassnahmen sollten aus der
Perspektive des Artenschutzes evalu-
iert werden. In Seen mit ausreichender
Sauerstoffversorgung des Laichsubstrats
funktioniert die natiirliche Fortpflanzung
aller Felchenarten in der Regel gut [41]
(Fig. 7). Eine kiinstliche Vermehrung und
anschliessender Besatz der Felchenarten
ist in diesen Seen aus Artenschutzgriin-
den zu hinterfragen. Es sollte sorgfaltig
abgewogen werden, ob Besatz durchge-
fiihrt werden soll, zumal Besatzmass-
nahmen mogliche negative Auswirkun-
gen auf die Artenvielfalt haben konnen
[3, 42, 43]. Ein Problem bei Besatzmass-
nahmen ist, dass beim Laichfischfang
die einzelnen Felchenarten nicht immer
eindeutig unterschieden werden konnen,
was zu einer Vermischung der Arten
bei der kiinstlichen Befruchtung fiihren
kann. Zudem verhindert die kiinstliche
Befruchtung die natiirliche Partnerwahl
und kann zu einer kiinstlichen Selektion
und zu Domestikationseffekten (d. h. Ver-
anderungen genetischer und verhaltens-
biologischer Eigenschaften, die durch
menschliche Zuchtpraktiken entstehen)
in der Zucht fiihren - alles Faktoren, die
die nattirlichen Populationen der Felchen-
arten schwéachen und die Artenvielfalt ge-
fahrden konnen [43-45].

Aus fischereilicher Sicht ist zudem zu
beachten, dass eine zu hohe Besatzmen-

ge Nachteile fiir die Nutzung mit sich
bringen kann, insbesondere in Seen, in
denen Felchen hauptsachlich aus Besatz
stammen. Studien [43, 46, 47] bei Felchen
zeigen, dass zu hoher Besatz das Wachs-
tum durch innerartliche Konkurrenz um
knappe Nahrungsressourcen beeintrach-
tigen und damit die nachhaltige Nutzung
erschweren kann. Die Besatzmengen in
solchen Seen sollten daher an die Ertrags-
fahigkeit des Sees angepasst sein.

Wenn Besatzmassnahmen weiterhin
durchgefiihrt werden, ist es entschei-
dend, sicherzustellen, dass ihre mog-
lichen negativen Auswirkungen so weit
wie moglich reduziert werden. Gleichzei-
tig sollte die Wirksamkeit dieser Mass-
nahmen evaluiert werden.

OKOLOGIE DER VERSCHIEDENEN
FELCHENARTEN

Das Wissen iiber die Okologie der ver-
schiedenen Felchenarten ist bis heute
fiir viele Arten liickenhaft. Dies betrifft
insbesondere artenreiche Seen, in denen
fiir die meisten Felchenarten nur dltere
Literaturangaben vorliegen. Diese kon-
nen oft nicht ohne Weiteres iibernommen
werden, da frithere Artzuweisungen un-
sicher oder gar nicht vorhanden sind. Um
die einzigartige Artenvielfalt der Felchen
auch zukiinftig schiitzen und nachhaltig
nutzen zu konnen, sind solide Wissens-
grundlagen unverzichtbar. Die 0kologi-
schen Eigenschaften der einzelnen Fel-
chenarten (z.B. Laichhabitat, Laichzeit,
Nutzung verschiedener Nahrungsres-

Fig. 7 Ein Felchenpaar (C. lavaretus) laicht in Ufernéhe im franzésischen See Aiguebelette.

(© Alamy)
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sourcen, Wachstum) sowie deren Veran-
derung (z.B. Verschiebung der Laichzeit,
Verdanderung des Wachstums) durch Fak-
toren wie Klimawandel, Wassertriibung,
Fischereimanagement oder invasive Ar-
ten (z.B. Quagga-Muschel) sollten deshalb
gezielt erforscht werden.

LIMNOLOGISCHER ZUSTAND DER SEEN

Die Eutrophierung der Schweizer Seen
in der zweiten Halfte des 20. Jahrhun-
derts hat dazu gefiihrt, dass endemische
Felchenarten in vielen Seen ganz oder
teilweise ausgestorben sind [28]. Heute
weisen die meisten grosseren und ar-
tenreicheren Seen aufgrund getroffener
Gewasserschutzmassnahmen wieder
naturnahe, nahrstoffarme Verhaltnisse
auf, die das Uberleben aller Felchenarten
im See ermoglichen. Gewisse Mittelland-
seen weisen trotz geringerer Nahrstoff-
konzentrationen im Vergleich zur Zeit der
Haupteutrophierung immer noch Werte
auf, die zu hoch sind. Diese fithren in der
Tiefe und an den Laichplatzen weiterhin
zu Sauerstoffmangel [48]. In diesen Seen
sollten weitere Anstrengungen im Ge-
wasserschutz ergriffen werden, um eine
funktionierende natiirliche Fortpflan-
zung der Felchen zu ermoglichen.

Es zeigt sich zudem, dass in vielen
Schweizer Seen Phosphoreintrage star-
ker zuriickgingen als Stickstoffeintrage.
Ein aktueller Bericht, der den heutigen
Wissensstand zusammenfasst, zeigt,
dass diese verdnderten Stickstoff-Phos-
phor-Verhaltnisse, bedingt durch unter-
schiedliche Nahrstoffeintrage, moglicher-
weise Auswirkungen auf die Struktur der
Nahrungsnetze in Schweizer Seen haben
konnten [49]. Allerdings sind die genauen
Folgen fiir die verschiedenen Ebenen des
Nahrungsnetzes noch nicht vollstandig
erforscht.

Zudem tragen der Klimawandel und wei-
tere Stoffeintrdge, wie Mikroverunreini-
gungen, zu zusatzlichen limnologischen
Verdnderungen bei, die das Uberleben
von Felchenarten gefihrden konnten. Die
neuen Risiken und ihre potenziellen Aus-
wirkungen sollten intensiver untersucht
werden.

EINFLUSS VON EVOLUTIONAREN MECHANIS-
MEN AUF DAS WACHSTUM DER FELCHEN

In den letzten Jahren wurde in verschie-
denen Seen ein Wachstumsriickgang bei
einigen Felchenarten beobachtet [47, 50,
51]. Wihrend ein Zusammenhang zwi-
schen der Reoligotrophierung eines Sees

und den damit verbundenen Verande-
rungen der Nahrungsverfiigharkeit, der
Populationsgrosse der verschiedenen Ar-
ten und des Wachstums festgestellt wer-
den konnte [52], ist bisher wenig bertick-
sichtigt worden, dass auch evolutionéare
Prozesse zu einem Wachstumsriickgang
beitragen konnen. Da das Wachstum
sowohl durch Umweltbedingungen als
auch durch genetische Faktoren beein-
flusst wird, kann die systematische Ent-
nahme schnellwiichsiger Fische aus dem
Bestand mittel- und langfristig zu einer
genetisch bedingten Verringerung des
Wachstums fiihren.

Diese durch die Fischerei induzierte Evo-
lution, die in der Meeresfischerei gut do-
kumentiert ist, wurde bei Felchenarten
bisher nur begrenzt untersucht [53]. Fir
Schweizer Seen konnten Korrelations-
analysen fiir den Bodensee [54] und den
Lac de Joux [55] aufzeigen, dass solche
fischereilich induzierte evolutiondren
Effekte eine Rolle spielen konnten. Diese
potenzielle Gefahr betrifft grundsétzlich
alle Seen und Felchenarten mit hohem
Befischungsdruck. Um den Einfluss die-
ses Faktors besser zu verstehen, sollten
exemplarische Studien an Seen mit guter
Datenbasis durchgefiihrt werden.

SCHLUSSFOLGERUNGEN

Die Artenvielfalt der Felchen in den gros-
sen Schweizer Seen ist einzigartig. Sie
hat sich in den letzten rund 15000 Jah-
ren entwickelt und spielt eine zentrale
Rolle in diesen Okosystemen, da Felchen-
arten die bei weitem grosste Fischbio-
masse in allen Lebensrdumen der gros-
seren Seen - mit Ausnahme der flachen
Uferzonen - darstellen. Diese grosse und
diversifizierte Biomasse stellt seit jeher
eine lokale und nachhaltige Nahrungs-
ressource fiir den Menschen dar. Die
Erforschung der Felchenartenvielfalt in
den letzten zwei Jahrzehnten hat unser
Verstandnis dariiber verbessert, wie die-
se Vielfalt entstanden ist, wie sie dkolo-
gisch und genetisch strukturiert ist, und
warum viele Arten in den vergangenen
80 Jahren ausgestorben sind. Die neuen
Erkenntnisse zeigen, dass fiir den Erhalt
der verbleibenden Artenvielfalt und einer
langfristig nachhaltigen fischereilichen
Nutzung der Felchen die Mechanismen
und Umweltbedingungen beriicksichtigt
werden miissen, die zur Entstehung der
Artenvielfalt gefiihrt haben. Der Schutz
der Artenvielfalt und der damit verbun-
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denen 6kologischen Vielfalt der Felchen
innerhalb eines Sees tragt dazu bei, das
natiirliche Ertragspotenzial des Sees als
Nahrungsquelle fiir den Menschen zu er-
halten [6].

Die Untersuchungen haben auch auf-
gezeigt, dass es notwendig ist, das be-
stehende Fischereimanagement teilweise
zu liberdenken und neue Ansitze zu ent-
wickeln. Zudem miissen Wissensliicken,
beispielsweise im Bereich der Okologie
vieler Felchenarten, geschlossen werden,
um auch zukiinftig in verdnderten See-
Okosystemen (z.B. mit Klimawandel und
invasiven Neozoen) wissensbasiert han-
deln zu konnen. Nur so kann die Arten-
vielfalt langfristig erhalten und genutzt
werden.
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