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SAMMENDRAG

Bentiske makroinvertebrater i littoralsonen av innsjger utgjgr en stor del av
innsjgers gkosystem, og samfunnsstrukturen av disse dyrene kan veere med a pavirke
hele gkosystemet. Forskjellige arter av bunndyr har forskjellige tilpasninger til
habitatene de lever i og det er rimelig a forvente at sammensetningen av arter endrer
seg med forskjellige dyp og bunnsubstrat. Ogsa tidsmessige endringer kan forventes,
siden disse samfunnene i stor grad bestar av temporaere vannboere, som ved a ha
varierende livssykluser er tilstede i vannet til forskjellige tider i lgpet av aret. I dette
studiet undersgker jeg disse variasjonene gjennom a se pa samfunnsstrukturen og
tettheten blant bunndyrene i littoralsona i Takvatn.

Gjennom tre innsamlingsperioder i lgpet av den isfrie sesongen i Takvatn ble
prgver av bunndyrfaunaen tatt fra 4 forskjellige dyp, bglgeslagsonen (0,5 m), sandbunn
uten begroing (1-2 m), Nitellabeltet (6-9 m) og sandbunnen pa 12-14 m. En klar
sonering av bunndyr relatert til dyp ble funnet, der bglgeslagsonen skilte seg mest ut fra
de andre dypene med store andeler dggnflue- og steinfluelarver. Pa de andre tre dypene
var det i hovedsak fjeermygglarver, muslinger og fabgrstemark som dominerte. De
sesongmessige endringene var ogsa markante, bade i tetthet og i artssammensetning,. I
juni var tettheten pa 0,5 meter svaert lav, men gkte utover sommeren. Dggnfluelarvene
dominerte i august, og da spesielt Heptagenia dalecarlica. 1 oktober var det steinfluen
Capnia atra som dominerte sterkt. PA de andre tre dypene vistes et motsatt mgnster
med stgrre tetthet i juni enn seinere i sesongen. Ogsa sammensetningen av funksjonelle
grupper endret seg bade med dyp og innsamlingstidspunkt, og bglgeslagsonen skilte seg
ut ogsa her. Det var ogsa det dypet som hadde stgrst endringer i lgpet av sesongen, fra
dominans av samlere i juni til gressere i august og til slutt oppdelere i oktober. De
sesongmessige variasjonene var ikke like uttalte for de andre dypene, trolig fordi
endringene i fysiske forhold ikke er like markante gjennom sesongen her som gverst i
bglgeslagsonen.

Ved a Kkartlegge biodiversiteten i littoralsona i Takvatn har det veert lagt et
grunnlag for a fglge endringer i biodiversitet og med det de endringene som pavirker

slike gkosamfunn.



INNLEDNING

Endringer i biodiversitet kan brukes som mal pa endringer i samfunnene og de
gkologiske interaksjonene i et gitt gkosystem, og forstdelsen av og interessen for
biodiversitet har gkt betraktelig de siste tidrene . Biodiversitet defineres som summen
av variasjonen i biota fra gener til gkosystem (Purvis & Hector 2000), og kan beskrives
ved a kvantifisere enheter (arter, genotyper, gkosystemer) og fordeling og interaksjoner
disse enhetene imellom (Hooper et al. 2005). Fastsetting av diversitet er viktig for a
kunne forvalte og bevare det biologiske mangfoldet som finnes rundt oss. Biodiversitet
anses a besta av tre nivaer; genetisk niva, organismeniva, og gkologisk niva (Gaston &
Spicer 1998). Studier av biodiversitet har ofte arbeidet pa organismeniva, men like
viktig er det a ha fokus pa de gkologiske faktorene som ligger til grunn for samfunnene
vi studerer (Hawksworth 1996, Bronmark & Hansson 2010).

Med sine klare geografiske avgrensninger er innsjger gode studieomrader for
gkologiske undersgkelser. Mange innsjgstudier har bidratt til stgrre forstdelse av
gkologiske prinsipper, men en stor del av disse har et pelagisk fokus (Vadeboncoeur et
al. 2002), trolig som et resultat av at pelagiske naeringsnett ofte er enkle systemer der
det metodisk sett er relativt lett & gjgre feltinnsamlinger. Dette gjelder i stor grad ogsa
forskning i subarktiske innsjger, der fa studier er gjort pa de littorale delene av disse
gkosystemene (Klemetsen & Elliott 2010). Sarbare systemer i disse nordlige omradene
med lite menneskelig pavirkning er gode referansesystemer med tanke pa forskning pa
blant annet klimaendringer (Khamis et al, Walther et al. 2002, Johnson et al. 2004,
Heino et al. 2009). Det er derfor behov for a styrke kunnskapen om slike systemer.

Bentiske makroinvertebrater utgjgr en stor del av innsjgers gkosystem (Covich et
al. 1999, Vadeboncoeur et al. 2002). Med en vidtspennende artsrikdom fyller disse
dyrene mange forskjellige roller bade som nedbrytere av biologisk materiale,
predatorer, og som nearingsdyr for fisk og andre stgrre organismer (@kland & @kland
1996, Covich et al. 1999). Bentiske makroinvertebrater har ikke bare stor artsdiversitet,
men ogsa gkologisk diversitet gjennom forskjellige funksjonelle grupper basert pa
dyrenes neaeringsgkologi. Denne inndelingen kategoriserer bunndyrene i fem distinkte
grupper; samlere, gressere/skrapere, oppdelere, filtrerer og predatorer (Hilsenhoff
1991, @kland & @kland 1996, Usseglio-Polatera et al. 2000). Hver av disse gruppene har

viktige funksjoner i innsjgenes gkosystemer, og bevaring av arter innenfor hver av disse



kategoriene er viktig for stabiliteten i de enkelte gkosystemene (Hawksworth 1996,
Naeem & Li 1997, Gaston & Spicer 1998). Bunndyr star for en stor del av nedbrytingen
av dgdt organisk materiale i innsjger, og sgrger dermed for at neaeringsstoffer gjgres
tilgjengelig igjen for primeerprodusentene bl.a. gjennom ekskresjon og graving i
bunnsediment (Gu et al. 1997, Covich et al. 1999). Som konsumenter av
primeerproduksjonen sgrger bunndyrene for at disse neeringsstoffene kan utnyttes
videre oppover i naringsnettet gjennom a selv vaere byttedyr for fisk og andre stgrre
vertebrater (Amundsen & Klemetsen 1988, Wellborn et al. 1996, Covich et al. 1999). Fra
et studium i nordamerikanske innsjger ble det funnet at makroinvertebrater utgjorde
65% av dietten til 15 undersgkte fiskearter; enten direkte eller indirekte ved fgrst a
veere konsumert av byttefisk (Vander Zanden & Rasmussen 1996). I nordeuropeiske
innsjger med grret (Salmo trutta) og reye (Salvelinus alpinus) utgjgr ogsd bunndyr en
viktig del av fiskedietten og er derfor viktig for vekst og produksjon i mange subarktiske
innsjger (Hegge et al. 1993, Langeland & L’Abée-Lund 1996, Aass et al. 2002). Flere
bentiske makroinvertebrater er ogsa kjent som viktige mellomverter for parasitter. I
Takvatn i Troms er for eksempel marflo eneste mellom vert for nematoden Cystidicola
farionis som har rgye som sluttvert (Klemetsen et al. 2002). Videre har ikter mollusker
som obligat fgrste mellomvert og er derfor avhengig av denne gruppen av bunndyr for a
fullfgre sin livssyklus (Bush et al. 2001). Nyere studier har vist at parasitter kan ha en
sveert viktig rolle i gkosystemenes naeringsnett (Lafferty et al. 2006, 2008, Amundsen et
al. 2009), men for & kunne utforske Wdette naermere ma man fgrst ha tilstrekkelig
kunnskap om samfunnene av potensielle vertsorganismer, slik som for eksempel
bunndyr.

Fordelingen av bunndyr i innsjgens littoralsone varierer med dyp, substrat og tid
(Moon 1940, Barton 1988, Heino 2000, Wetzel 2001, Klemetsen & Elliott 2010,
Suurkuukka et al. 2012). Pavirkning fra bglgeaktivitet og endringer i lysforhold gjgr at
bunnsubstratet ofte henger sammen med dyp. De gverste omradene i littoralsonen kan
ha stor likhet med lotiske habitater (Klemetsen & Elliott 2010). Her slar bglgene inn mot
stranden og vasker bort de finere sedimentene. Resultatet blir et grovere substrat med
stgrre steiner og vann i hyppig bevegelse, men ogsa mange skjulesteder for sma dyr.
Mye dgdt organisk materiale fra den terrestriske vegetasjonen tilfgres ogsa vannet her.
Under bglgeslagsonen finnes ofte et finere substrat med sand og sedimentering fra

vannmassene. Denne bunnen gir sammen med mindre bglgepavirkning bedre feste for



makrofytter som igjen har en nedre grense sammenfallende med den eufotiske sonen
(Pkland & @Kkland 1996). Heterogene habitater med for eksempel mye stein,
makrofytter eller andre uregelmessigheter i substrat vil dpne for forskjellige nisjer og
dermed kunne huse flere arter enn homogene habitater med for eksempel bare
sandbunn uten begroing (Barton 1988, Heino 2000, Stoffels et al. 2005, Gustafsson et al.
2013).

[ bunndyrsamfunn i innsjger vil det ogsa vaere sesongmessige endringer i tetthet
og artssammensetning (@kland & @kland 1996). Forskjellige livssykluser hos
temporaere vannboere kan gi variasjoner i lgpet av en sesong der noen klekker pa varen
og andre arter naermere hgsten, samt at noen arter er ettarige, mens andre har to- eller
flerarige sykluser (Brittain et al. 1984, Elliott & Humpesch 2010, Hilsenhoff, 1991).
Sesongmessige endringer i fysiske forhold gir ogsa endringer i livsvilkar for
bunndyrene. Isen dekker de grunneste omradene store deler av aret og hindrer dermed
bunndyr i & utnytte disse arealene i noen seerlig grad. Flere arter, som blant andre
marflo, trekker til dypere omrader om vinteren og en periode med rekolonisering ma
derfor til etter isgang for a fa full utnyttelse ogsa av det grunneste habitatet (J. Brittain,
personlig meddelt)!. Neeringstilgangen endres ogsa med grad av begroing og tilgang pa
detritus gjennom sesongen. Bentiske makroinvertebrater er for gvrig en meget divers
gruppe dyr der naeringsinntak, morfologi, reproduksjon, adferd og livshistorie varierer
mye (Wetzel 2001). Temporzere og romlige forskjeller i utbredelse og tetthet av
innsjglevende makroinvertebrater kan derfor variere mye bade mellom og innen
forskjellige taxa.

Takvatnet i Troms er en godt undersgkt subarktisk innsjg med mer enn 30 ars
sammenhengende fiskeundersgkelser (Amundsen & Klemetsen 1988, Persson et al.
2007, Amundsen et al. 2012). Opprinnelig var grret den eneste fiskearten i vannet, men
to nye fiskearter, rgye og stingsild (Gasterosteus aculeatus), ble introdusert henholdsvis i
1930 og 1950. Rgyepopulasjonen vokste raskt og ble etter hvert for tett med smavokst
fisk av darlig kvalitet. Det ferskvannsbiologiske fagmiljget ved Universitetet i Tromsg
har fulgt utviklingen av fiskebestanden i Takvatnet siden 1979, blant annet gjennom en
periode med uttynningsfiske fra 1984 til 1989 og ogsa i etterkant av dette (Klemetsen et
al. 2002, Amundsen et al. 2007). Ogsa informasjon om fytoplankton, zooplankton, fugler

og parasitter har veert innsamlet og har gitt grunnlag for en detaljert beskrivelse av det

1 John Brittain, professor ved Universitetet i Oslo



pelagiske neeringsnettet i Takvatnet (Amundsen et al. 2009). Det littorale
bunndyrsamfunnet i Takvatnet hadde derimot ikke veert undersgkt fgr Klemetsen og
Elliot (2010) gjorde en studie av den romlige fordelingen av bunndyr i de strandnzere
omradene ved bruk av koloniseringsfeller. Ved Universitetet i Tromsg pagar det for
tiden et stgrre prosjekt som har som overordnet mal d evaluere parasitters betydning
for dynamikken i naeringsnett ved a bruke subarktiske innsjger som modellsystem. For a
na dette malet jobbes det na med a kartlegge og analysere de detaljerte strukturene i det
komplette naeringsnettet i Takvatn. Min masteroppgave er tilknyttet dette prosjektet, og
har fokus pa makroinvertebratene i de littorale omradene av innsjgen.

Hensikt med dette studiet er a kartlegge bunndyrsamfunnet i littoralsonen i
Takvatnet med hovedvekt pa sesongmessige og romlige variasjoner av diversitet,
artssammensetning og tetthet. Jeg fokuserer hovedsakelig pa taksonomiske og
funksjonelle grupper, men ogsa pa noen antallsmessig dominerende enkeltarter. Arter
som har stor gkologisk betydning som neeringsdyr for fisk eller som viktige
mellomverter i transmitteringen av parasitter har ogsa blitt vektlagt.

Pa bakgrunn av det som er beskrevet ovenfor forventes det at: i) diversitet og
artssammensetning av bunndyr varierer mellom ulike dyp og gjennom den isfrie
sesongen, ii) heterogene habitater som gverst i bglgeslagsonen og i vegetasjonsbeltet
har hgyere biodiversitet og hgyere tetthet av bunndyr enn mer homogene habitater, og

iii) diversitet og tetthet av bunndyr gker utover sesongen fra var mot hgst.



MATERIALE OG METODER

OMRADEBESKRIVELSE

Takvatnet (69°07° N 19°05’ @) er en 14,2 km? stor oligotrof innsjg beliggende i
Malselvvassdraget i Balsfjord og Malselv kommuner i Troms fylke (Figur 1). Innsjgen
har et max dyp pa 80m og en 36 km lang strandlinje (NVE-Atlas, 2014). Nedslagsfeltet er
pa ca 60 kmZ2. Takvatnet er en dimiktisk innsjg med isfri periode normalt fra tidlig juni til
november. Secchidypet ble malt til mellom 12 og 14 meter sesongen igjennom og
overflatetemperatur i vannet var 4,8 °C i juni, 12,0 °C i august og 6,6 °C i oktober. Disse
temperaturene indikerer sommerstagnasjon under prgvetakingen i august. Omradet
rundt innsjgen er dominert av bjgrkeskog (Betula pubescens) med innslag av vier (Salix
sp.), older (Alder sp.) og furu (Pinus sp.). Noe myromrader og en del bekker finnes ogsa
rundt innsjgen. Det er ogsa en spredt bebyggelsen langs vannet, med noen gardsbruk og
en god del hytter. Det finnes tre fiskearter i Takvatnet; innsjgen hadde opprinnelig bare
grret, men rgye og trepigget stingsild har blitt introdusert til vannet i henholdsvis 1930
og 1950 (Amundsen & Klemetsen 1988).

Littoralsonen i Takvatnet strekker seg til ca 15 meters dyp (Klemetsen & Elliott
2010). Vannet har en rektanguleer form og en stgrrelse som gjgr at sterke vinder kan ta
godt fra alle retninger. Strandsonen er derfor sterkt utsatt for vind- og bglgepavirkning.
Fa makrofytter har feste i de gverste meterne som hovedsakelig bestar av hardbunn
med stein, grus og noe mudder gverst og sandbunn litt dypere. Fra ca 3-4 meters dyp og
ned til ca 10 meter finner vi et belte av algen Nitella sp. og andre makrofytter (P.-A.
Amundsen, personlig meddelt)2. Dypere enn dette bestar bunnen stort sett av sandbunn
uten begroing. Pa bakgrunn av denne soneringen er fglgende dyp valgt for innsamling av

materiale:

2 Per-Arne Amundsen, professor ved Universitetet i Tromsg
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Figur 1. Kart over Takvatn og innsjgens beliggenhet i Troms fylke, Norge (Statens kartverk, 2014).

Svarthaugen

0,5 meter: Bglgeslagsone med store steiner, grus og en del dgdt biologisk materiale som
lgv og lignende fra landvegetasjonen. Stor pavirkning fra bglger.

1-2 meter: Sandbunn uten eller med meget spredt begroing. Fortsatt en del
bglgepavirkning, og bunnsubstratet er lgst og med lite organisk materiale.
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6-9 meter: "Nitella-belte” med tett begroing av makrofytten Nitella sp. og litt mer

spredte forekomster av tjgnnaks, tusenblad og andre alger og moser. Bunnen bestar av

sand og silt.

12-14 meter: Sandbunn med innslag av silt uten begroing. Eufotisk sone opphgrer

rundt dette dypet.

Lokalitetene for prgvetakingen ble valgt ut fra typiske strandforhold for Takvatn

og er presentert i figur 2.
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Figur 2. Innsamlingslokaliteter for de forskjellige dypene avmerket i utsnitt av kart over Takvatn. (Statens
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INNSAMLINGSMETODER

Datamaterialet til oppgaven ble samlet inn i lgpet av tre innsamlingsperioder i
2012; fagrst rett etter isgang i juni (19-20/6), deretter ved hgysommer i august (30/7 -
2/8) og sa en hgstinnsamling i oktober (8-12/10). 15 paralleller ble tatt pa hvert av
dypene 0,5 meter, 1-2 meter, 6-9 meter og 12-14 meter. Bunnsubstratene pa de ulike
dypene er sa varierende at forskjellig innsamlingsutstyr matte benyttes for a sikre best
mulig prgvetaking. P4 0,5m dyp ble en sirkuleer metallramme ( 28,26dm?) lagt pa
bunnen og en elektrisk pumpe ble brukt til utsiling og oppsamling av evertebrater
innenfor rammen (kombinert med forsiktig omrgring/”roting” av substratet i ramma;
jfr. innsamlingsmetodikken beskrevet i Klemetsen og Elliott (2010)). Pa de andre
dypene ble prgvene tatt fra bat med en Ekmangrabb (7,07dm?2).

Prgvene ble skylt gjennom siktebakker og nylonduk med maskestgrrelse pa 450
um. De innsamlede invertebratene ble konservert pa 96% etanol for seinere sortering

og identifisering i laboratoriet.

LABORATORIEARBEID

[ laboratoriet ble invertebratene i prgvene fgrst grovsortert i taksonomiske
grupper for videre identifisering. Deretter ble hver enkelt gruppe ved hjelp av
taksonomiske ngkler (se referanseliste) identifisert sa neert til art som mulig og antall
individer i hver prgve kvantifisert. Auqatic Insects of North Europe (Nilsson 1996),
Mayfly Larvae (Ephemeroptera) of Britain and Ireland (Elliott & Humpesch 2010) og
Stoneflies (Plecoptera) of Fennoscandia and Denmark (Lillehammer 1988)ble brukt til
identifisering av mange av artene av dggnfluer og steinfluer. Larver av varfluer ble
identifisert ved hjelp av Keys to the case-bearing caddis larvae of Britain and Ireland
(Wallace et al. 2003) og ogsa sendt til Gaute Kjeerstad ved NTNU for verifisering. Larver
av ordenen tovinger samt fabgrstemark og biller ble sendt til Per-Ola Hoffsten,
Artningshjelpen, Sverige, for artsbestemmelse og verifisering av vare identifiseringer.
Larver av fjeermygg ble identifisert av PhD Seyed Karim Mousavi ved UiT. Igler ble
identifisert ved hjelp av A key to the Brittish freshwater leeches (Elliott & Mann 1979).
Sma larver av steinfluen Diura sp. var vanskelige 8 bestemme til art nettopp pa grunn av

stgrrelse. John Brittain ved UiO identifiserte alle de store individene til Diura bicaudata,
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og pa bakgrunn av dette ble alle Diura behandlet som D. bicaudata. Genetiske tester
utfgrt av Miroslava Soldanova ved Academy of Sciences of the Czech Republic viser at
muslingene som ble funnet i Takvatn er minst to forskjellige, fra slektene Pisidium og
Sphaerium. I dette materialet er disse artene slatt sammen og behandlet videre som
"muslinger”.

Norske navn er brukt pa hgyere taxa og noen fa arter, mens vitenskapelige navn
oftest er benyttet pa slekts- og artsniva da fa norske navn eksisterer eller er allment i
bruk for bunndyr i ferskvann. Klassifisering og nomenklatur fglger det som er brukt i
Artsdatabanken (2014). Sjekkliste for geografisk utbredelse er hentet i Limnofauna
Norvegica (Aagaard & Dolmen 1996)

DATABEHANDLING

Siden bunnarealet som ble dekket av de to ulike innsamlingsmetodene
(metallramme vs. Ekman-grabb) varierte ble tettheten standardisert til antall individer
per 1,0 m? for & kunne sammenligne mellom ulike dyp.

Den fullstendige artslista inneholder 59 taxa, men i den videre databehandlingen
ble fabgrstemark (12 arter) behandlet som én gruppe. Dette er gjort fordi vi bare hadde
mulighet til & fa identifisert et utvalg av fabgrstemarkene da dette matte gjgres eksternt.
Utvalget var fra bare én innsamlingsperiode og kunne derfor ikke brukes til
sammenligning med de andre periodene. Inndeling pa artsniva har ut over oversikten av
arter veert brukt for a regne indekser. For 8 sammenligne dyp og innsamlingsperioder
bade med hensyn til samfunnssammensetning og tetthet har taksonomiske grupper som
orden og familie veert brukt og dominerende enkeltarter har veert trukket fram. Dette er
et dekkende og praktisk niva a bruke i arbeid med makroinvertebrater og fordeling av
disse langs miljggradienter (Mueller et al. 2013).

Materialet har ogsa veert inndelt i funksjonelle grupper basert pa data fra
www.freshwaterecology.info (2014). Fullstendige referanser som ligger til grunn for

denne inndelingen er presentert i Vedlegg 5.
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DIVERSITETSINDEKSER

Artsrikdom er den enkleste maten a male biodiversitet. Men brukt alene kan den
gi et skeivt bilde pa diversiteten i det undersgkte omradet, da det ikke tas hensyn til
hvor mange individer som finnes av hver art (Krebs 1989). For a ta dette med i
beregningene har mange forskjellige indekser som ogsa vektlegger jevnthet, artenes
relative bidrag til tettheten av organismer i et omrade, veert utarbeidet. For denne
oppgaven har jeg valgt & bruke to av de mest anvendte; Simpsons reciprocal og
Shannon-Wiener indekser. Simpsons reciprocal indeks varierer fra 1 til s, antall arter i
materialet. En hgy verdi indikerer hgy diversitet, og en lav verdi indikerer at det er fa
arter i systemet eller at en av artene dominerer samfunnet. Shannon-Wiener indeks
legger mer vekt pa sjeldne arter enn Simpsons, og ved bruke begge disse indeksene i
tillegg til artsrikdom komplementerer man det totale bildet pa diversiteten i et

undersgkt omrade. Indeksene ble regnet ut etter fglgende formler (Krebs 1989):

Simpsons reciprocal indeks (fra na av referert til som Simpsons indeks):

Der: 1/D = Simpsons reciprocal indeks

pi = frekvensen av artiisamfunnet

Shannon-Wiener indeks:
S
H = - Z(zni)(log2 p,)
i=1

Der: H’=indeKks for diversitet
s = antall arter
pi = frekvensen av art i i samfunnet
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"Evenness” ; E (jevnheten) i artenes bidrag til den totale diversiteten ble regnet ut med
bruk av bade Simpsons og Shannon-Wiener indekser etter fglgende formel (Krebs
1989):

D
E =
Dumax

Der D =beregnetindeks for diversitet
Dwmax = maksimalt mulig niva for indeks gitt S arter og N individer

STATISTISKE ANALYSER

Variasjonen i total tetthet over dyp sett i sammenheng med sesong ble analysert
ved hjelp av en generalisert linezer modell (GLM)(R Core team, 2012). Dyp ble testet
som kontinuerlig variabel (fra 0,5 m til 14m), og maned som fiksert variabel (3 nivaer).
Tetthetene ble logtransformert fgr analysen ble utfgrt.

For a teste endringer i tetthet for de forskjellige gruppene ble Kruskal-Wallis test
benyttet. Denne benyttes nar dataene ikke kan forventes a vaere normalfordelt, noe som
ofte er tilfelle i bunndyrprgver pa grunn av disse dyrenes tendens til klumpet fordeling
(Mueller et al. 2013). Kruskal-Wallis test indikerer om det finnes signifikante forskjeller
mellom medianene fra i hvert fall to av populasjonene i analysen (Townend 2002).

Principal Component Analyses (PCA) av ikke-transformerte tetthetsdata ble
brukt for a vise forholdet mellom taxa og dypene de ble funnet pa for hvert
innsamlingstidspunkt. Sjeldne arter, med tilstedeveerelse lavere enn 1% av
totalmateriale ble fjernet fra analysene. Fjermyggarter ble gruppert i de tre
underfamiliene Tanypodinae, Orthocladinae og Chironominae. Analysene ble gjort i
programmet R (R Core Team, 2014) med Vegan-pakken (Oksanen et al. 2011).

Andre programmer som har veert brukt i databehandlingen er Microsoft Excel for

Mac 2011, versjon 14.1.0, SYSTAT13 versjon 13.1.
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RESULTATER

DIVERSITET

Gjennom 180 bunnprgver ble det totalt samlet inn 9 416 individer av
makroinvertebrater fordelt pa 59 taxa (se vedlegg 1). Insekter utgjorde 61% av det
totale materialet, og stod for 40 av de 59 identifiserte taxa. Bunndyrsamfunnet i Takvatn
bestod i hovedsak av snegler, muslinger, igler, midd, marflo, fabgrstemark, fjzermygg og
andre taxa innen tovinger, samt dggnfluer, steinfluer og varfluer. De gruppene som sa ut
til & ha stgrst diversitet var ordenen fabgrstemark med 12 forskjellige taxa identifisert
til art eller slekt, samt fjeermyggfamilien med 14 taxa. Totalt var fjeermygg den
antallsmessig dominerende gruppen med 41% av individene i materialet. Av de andre
dominerende gruppene utgjorde tre taxa 39% av materialet; disse inkluderte
samlegruppen muslinger, steinfluearten Capnia atra og dggnfluearten Heptagenia
dalecarlica. 27 taxa utgjorde mindre enn 1% av totalt antall individer.

Biade Simpsons og Shannon-Wieners diversitetsindekser indikerte hgyest
biodiversitet i august (tabell 1). Lavest var biodiversiteten i oktober, da ogsa jevnheten i
artenes bidrag til total variasjon var minst. Sett i forhold til dybdegradienten viste begge
disse indeksene stgrst diversitet ved 6-9 m dyp og deretter pd 12-14 m dyp. De grunne
stasjonene pa 0,5 og 1-2 m dyp hadde lavest diversitetsindekser, selv om disse dels
hadde hgyere artsrikdom enn pa 12-14 m. Dette mgnsteret gjaldt bade for
innsamlingene i juni og august, mens det i oktober var en forskyvning mot hgyest

diversitet pa 1-2 m dyp der ogsa artsrikdommen var hgyest (tabell 1).
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Tabell 1. Diversitetsindekser for ulike dyp gjennom sesongen. Tall i parentes viser jevnhet (evenness).

Artsrikdom Simpsons indeks Shannon-Wiener indeks
Juni 11 2,50 (0,23) 2,01 (0,58)
0,5m August 20 2,94 (0,15) 1,98 (0,46)
Oktober 15 1,93 (0,13) 1,40 (0,36)
Totalt 33 4,37 (0,17) 2,58 (0,51)
Juni 17 3,90 (0,23) 2,41 (0,59)
1-2m August 12 3,33 (0,28) 2,19 (0,61)
Oktober 19 3,88 (0,20) 2,62 (0,61)
Totalt 32 4,45 (0,18) 2,69 (0,54)
Juni 15 4,87 (0,32) 2,66 (0,68)
6-9m August 17 6,53 (0,38) 3,04 (0,74)
Oktober 17 3,78 (0,22) 2,60 (0,64)
Totalt 33 6,36 (0,24) 3,06 (0,61)
Juni 16 4,70 (0,29) 2,68 (0,67)
12-14m August 12 4,59 (0,38) 2,79 (0,78)
Oktober 13 2,94 (0,23) 2,04 (0,54)
Totalt 26 4,98 (0,24) 2,88 (0,61)
Juni 29 6,95 (0,24) 3,12 (0,64)
Totalt August 34 8,45 (0,25) 3,52 (0,69)
Oktober 33 4,78 (0,14) 3,00 (0,59)

TETTHET OG ARTSSAMMENSETNING

Ved a teste for variasjon i bunndyrstetthet gjennom en GLM viste denne en
signifikant toveis interaksjon mellom dyp og innsamlingstidspunkt (F2,174 = 31.93, p<
0.001; vedlegg 2, tabell V1). Denne interaksjonen indikerer at bunndyrstettheten
varierte bade gjennom dyp og sesong. De hgyeste tetthetene ble observert i de dypere
sonene i juni, mens det i oktober var observert hgyest tettheter i de grunneste

omradene (figur 3 og 4).
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Den generelle tidsmessige utviklingen i tetthet viste store forskjeller gjennom
sesongen med sterk gkning pa den grunne stasjonen (0,5 m), uendret tetthet pa 1-2 m
og avtakende tetthet i Nitellabeltet (6-9 m) samt pa den dypeste stasjonen (12-14 m). Pa
0,5 m var det sveert fa individer totalt i juni, men dette gkte kraftig ut over sommeren og
frem til oktober (figur R1; Kruskal-Wallis test, p<0,001, alle testverdier finnes ogsa i
vedlegg 2). Tettheten av steinfluelarver pa 0,5 m dyp viste en tilsvarende sterk gkning i
tetthet gjennom sesongen (Kruskal-Wallis test, p<0,001), og stod for hoveddelen av den
totale bunndyrtettheten pa dette dypet. Dggnfluelarvene hadde derimot en topp i august
pa dette dypet, etterfulgt av en klar nedgang mot oktober (Kruskal-Wallis test, p<0,001).
De andre taksonomiske gruppene viste et tilsvarende hovedmgnster med hgyeste
tetthet i august maned. Dypere enn 0,5 m var tettheten av dggnfluelarver og
steinfluelarver sveert lave. Pa 1-2 m dyp var tettheten av de tilstedeveerende gruppene
ganske jevn gjennom sesongen (figur 3). De to dypeste stasjonene 6-9 og 12-14 m dyp
hadde ganske likt mgnster for den totale tettheten av bunndyr, med stgrst tetthet i juni,
noe avtagende mot august og videre en svak nedgang i antall mot oktober (figur 3,
Kruskal-Wallis test, p<0,05 (6-9 m) og p<0,001 (12-14 m)). Gruppen fjeermygglarver
viste samme tetthetsmgnster som totalmaterialet pa disse dypene (Kruskal-Wallis test
p<0,01, p<0,001). De andre taksonomiske gruppene viste relativt sma tetthetsendringer
gjennom sesongen.

Dybdegradienten i tettheten viste ogsa klare forskjeller gjennom sesongen. Det
generelle bildet viste en gkning i tetthet av bunndyr med gkende dybde i juni (Kruskal-
Wallis test, p<0,001), og et motsatt mgnster i august og oktober med en generell
nedgang i tetthet med gkende dybde (figur 4, Kruskal-Wallis test, p<0,05 (august),
p<0,001 (oktober)). Ijuni var tettheten svert lav pa 0,5 m og hgyest pa 6-9 m. [ august
og oktober var det like mgnster i tetthet for de to gverste dypene med hgyest antall pa
0,5 m og en nedgang pa 1-2 m. I august var det en stgrre tetthet igjen pa 6-9 m som
deretter avtok mot 12 m. [ oktober var det en svak nedgang fra 1-2 m til 6-9 m, og
tettheten avtok enda mer ned mot 12 m. De generelle endringene i bunndyrtetthet med
gkende dybde fra periode til periode ble sterkt pavirket av endringene for enkelte
taksonomiske grupper, i fgrste rekke fjeermygglarver i juni (Kruskal-Wallis test,
p<0,001) og august (Kruskal-Wallis test, p<0,001)), dggnfluelarver i august (Kruskal-
Wallis test, p<0,001) og delvis oktober (Kruskal-Wallis test, p<0,001) og steinfluelarver i
oktober (figur 4, Kruskal-Wallis test, p<0,001).
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Figur 3. Endring i tetthet av bunndyr gjennom sesongen vist for de forskjellige innsamlingsdyp.

Figur 4. Endring i tetthet av makroinvertebrater med gkende dyp for hver av de tre innsamlingsperiodene

juni, august og oktober.
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Den relative sammensetningen av taksonomiske grupper endret seg bade for
hvert dyp og for hver innsamlingsperiode gjennom sesongen. Over dybdegradienten var
det tydelige variasjoner i de forskjellige gruppenes relative bidrag til
bunndyrsamfunnet. Gjennom hele sesongen var det dggnfluelarver og steinfluelarver
som dominerte pa 0,5 m dyp, men med et skifte av dominerende grupper fra dggnfluer
pa var og sommer til stgrre andel steinfluer om hgsten (figur 5). Med unntak av noen fa
individer ble disse gruppene bare funnet pa dette dypet.

Pa de andre tre dypene var det i alle periodene i hovedsak fjeermygglarver,
fabgrstemark og muslinger som dominerte (figur 5). P4 1-2m utgjorde muslinger 39%,
fabgrstemark 29% og fjeermygglarver 32% i juni med relativt likt mgnster i august
(henholdsvis 26, 44 og 28%). I oktober var det en relativt sett stgrre dominans av
fjiermygglarver (43%) pa bekostning av lavere andel av fabgrstemark (22%).

Pa 6-9 m dyp var gruppesammensetningen svert lik i juni og august med
fjermygglarver som den dominerende gruppen (figur 5). Ogsa i oktober var dette
mgnsteret fremtredende, men da med en stgrre andel av muslinger enn tidligere pa
sommeren. P4 dette dypet utgjorde ogsa marflo en markant del av materialet (i
gjennomsnitt 7,4 %).

Fjeermygglarver og muslinger dominerte samfunnssammensetningen ogsa pa 12-
14 m dyp (figur 5). Det relative bidraget av muslinger varierte en del gjennom sesongen
og utgjorde 29% i juni, 12% i august og hele 49% i oktober. Fabgrstemark utgjorde en

stgrre andel enn pa 6-9 m dyp mens andelen marflo var betydelig mindre pa dette dypet.
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Figur 5. Prosentvis sammensetning av taksonomiske grupper ved de forskjellige dypene og gjennom
sesongen.

Figur 6 presenterer resultatene av en "Principal Component Analysis” (PCA) av
samfunnsstrukturen av bunndyr i strandsona for hver innsamlingsperiode med hensyn
til bade hvilke arter som dominerer pa hvilke dyp og i hvilke tettheter de opptrer i
forhold til de andre taxa funnet pa det samme tidspunktet. (For detaljer angdende
tettheten av de ulike artene se ogsa vedlegg 3) I juni var tettheten av bunndyr pa 0,5 m
svert lav, og de fad individene som ble funnet bestod hovedsakelig av ganske store
dggnfluelarver av Ameletus inopiatus (figur 6). Pa 1-2 m dyp var totaltettheten mye
stgrre og var dominert av muslinger, fabgrstemark og fjeermygglarver. Fjeermygglarver
var totalt sett den gruppen av bunndyr som det fantes mest av i juni og som dominerte
pa de to dypeste innsamlingsstasjonene (figur 5). Stictochironomus spp. (underfamilie
Chironomini) hadde hgyest tetthet pd 6-9 m dyp, men ogsd Procladius sp.A
(underfamilie Tanypodinae), og larver av underfamilien Orthocladinae var godt
representert pa dette dypet (figur 6a). De samme underfamiliene var tallrike ogsa pa 12-
14 m, men med et skifte i selve artssammensetningen. Fgrst og fremst avtok

Stictochironomus spp. mens Heterotrissocladius maeri (Orthocladinae) gkte i antall.
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Procladius sp.A var like mye utbredt pa begge de to dypeste stasjonene i juni. Muslinger
gkte ogsa i tetthet pa sandbunnen under vegetasjonsbeltet, det vil si pa 12-14 m dyp
(figur 6).

[ august var det en tydelig endring fra juniinnsamlingen pa 0,5 m dyp der
dggnfluene opptradte i stort antall og ogsa var den klart dominerende gruppen for dette
innsamlingstidspunktet (figur 6b). H. dalecarlica og Metretopus alter var de to artene
som bidro sterkest til den antallsmessige dominansen av dggnfluelarver (vedlegg 3).
Sma larver av steinfluearten D. bicaudata var ogsa tilstede i relativt stort antall pa dette
dypet. P4 1-2 m dyp var det ingen store endringer i artssammensetning sammenlignet
med juni, men fabgrstemark tok over som antallsmessig dominerende (figur 5). De to
dypeste stasjonene var ogsa i august dominert av fjermygglarver, men i noe lavere
intensitet enn i juni. Artene og underfamiliene som var tilstede var ogsa de samme som i
juni, med unntak av H. maeri (Orthocladinae), som det bare fantes fa individer av i
augustprgvene (vedlegg 3).

Et markant skifte i samfunnsstruktur var tydelig pa 0,5 m dyp i oktober
sammenlignet med tidligere i sesongen (figur 6¢; vedlegg 3). Larver av steinfluearten C.
atra dominerte klart pa dette dypet. Ogsa dggnfluelarver var fremdeles tilstede pa dette
dypet, men na som sma larver av A. inopiatus. Dette dypet skilte seg ogsa i oktober klart
ut fra de tre dypere stasjonene som gjennomgaende hadde en ganske lik
artssammensetning med en dominans av fabgrstemark, muslinger og fjeermygglarver.
Ogsa pa de tre dypere stasjonene var det endringer fra tidligere i sesongen. Pa 1-2 m dyp
var det innslag av fjiermyggarten Heterotrissocladius subpilosus (Orthocladinae), og pa 6-
9 m var muslinger blitt dominerende. Procladius sp.A var fortsatt den dominerende
fjiermyggarten pa bade 6-9 m og 12-14 m, men antallet hadde sunket fra juni til august

og hadde lavest niva i oktober.
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FUNKSJONELLE GRUPPER

De innsamlede dyrene ble kategorisert i fem forskjellige funksjonelle grupper
etter deres neeringsgkologi (se Vedlegg 4 for detaljer for inndeling). Gruppen "filtrerere”
bestod i dette innsamlede materialet kun av muslinger. "Kuttere” inneholdt marflo og
steinfluen C. atra. "Gressere” omfattet foruten snegler ogsa dggnfluene H. dalecarlica og
M. borealis. "Samlere” bestod i hovedsak av fabgrstemark, fjeermygglarver og
dggnfluelarver. "Predatorene” var en sammensatt gruppe bestaende av igler, billelarver,
tovinger, steinfluelarven D. bicaudata og fjeermygglarver fra underfamilien
Tanypodinae. De to sistnevnte var de antallsmessig mest dominerende taxa i denne
funksjonelle gruppen.

Kategorisering etter funksjonelle grupper viste ogsa Kklare forskjeller i
bunndyrsammensetningen med gkende dyp og gjennom sesongen. Serlig pa 0,5 m dyp
var det sesongmessig store endringer i dominans av de funksjonelle gruppene (figur 7). I
juni dominerte samlere, i august var gressere den mest tallrike gruppen mens i oktober
var det kuttere som utgjorde hoveddelen av bunndyrsamfunnet pa dette dypet. Pa de
andre dybdestasjonene endret den relative sammensetningen seg lite gjennom
sesongen. Samlere og filtrerere utgjorde stgrstedelen av innsamlet materiale pa 1-2 m,
og sammensetningen var relativt stabil gjennom sesongen. Pa 6-9 m gkte andelen
kuttere igjen og predatorene bidro ogsa med en relativt stor andel. I juni og august var
det samlere som dominerte 6-9 m, men i oktober var det filtrerere som utgjorde den
stgrste gruppen pa dette dypet. Prgvene tatt pa 12-14 m dyp var dominert av samlere,
predatorer og filtrerere, med noen variasjoner i relativ sammensetning gjennom

sesongen.
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Figur 7. Prosentvis sammensetning av funksjonelle grupper ved de forskjellige dypene og gjennom
sesongen.

MARFLO OG SNEGLER

Bade marflo og snegl hadde store tetthetsvariasjoner i forhold til dybde men
tettheten var relativt lik i alle innsamlingsperiodene.
Marflo ble registrert pa alle dyp men hadde i alle innsamlingsperiodene utvilsomt
hgyest tetthet pd 6-9 m (figur 8). Tetthetsmgnsteret for snegler var likt gjennom hele

sesongen uten noen individer funnet pa 0,5 m og i likhet med marflo en topp pa 6-9 m.
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DISKUSJON

Denne studien viser klare romlige og sesongmessige variasjoner i diversitet,
artssammensetning og tetthet av bunndyr i strandsonen fra bglgeslagsonen og ned til ca
14 meters dyp i Takvatnet. Bunndyrsamfunnet endret seg betraktelig med gkende
dybde og med det varierende bunnsubstratet pa de ulike dypene. Dypene prgvene er
tatt fra er valgt ut fra den klare soneinndelingen i bglgeslagsone, sandbunn, Nitellabelte
og dypere sand/siltbunn uten makrofytter. Mgnstrene i bunndyrsamfunnet er derfor
trolig like mye relatert til bunnforhold som dybdeforhold. Flere undersgkelser har vist
at nettopp bunnforhold er en av de viktigste faktorene nar det kommer til
bunndyrsamfunnenes sammensetning og tetthet (Barton 1988, Weatherhead & James
2001, Beaty et al. 2006, Namayandeh & Quinlan 2011). Andre faktorer som kan vaere av
betydning inkluderer gkologiske interaksjoner som predasjon fra fisk (Baumgartner &
Rothhaupt 2005, Neestad & Brittain 2010), helling av bunnen, samt geografisk
beliggenhet og med det temperatur, vind- og isforhold (Lindegaard 1992, Palomiiki &
Hellsten 1996, Heino 2000, Johnson 2000, Sandin & Solimini 2012). Ogsa sesongmessige
endringer er viktig for fordelingen av bunndyr i strandsonen, noe som kommer til syne
gjennom dette studiet. Det var klare endringer i artssammensetning og tetthet gjennom
sommersesongen fra isgang til hgst. Tidligere er det vist store sesongmessige endringer
i fordelingen av bunndyr i strandsonen i flere innsjgsystemer (Brittain & Lillehammer
1978, Sarkka 1983, Klemetsen & Elliott 2010, Findik 2013). Alt i alt viser denne studien i
Takvatn typiske romlige og sesongmessige mgnstre av et bunndyrsamfunn.

Den totale artsrikdommen talte 59 taxa i det innsamlede materialet inkludert alle
identifiserte arter av fjeermygg og fabgrstemark. Til sammenligning ble det i subarktiske
Thingvallavatn (64° nord) pa Island funnet 60 taxa, hvorav 24 fjsermyggarter og 16 arter
av fabgrstemark (Lindegaard 1992). Undersgkelser av makroinvertebratsamfunn i 21
innsjger i det nordgstlige Finland (66° nord, subarktisk klima) har vist taksonomisk
diversitet i stgrrelsesorden 19-53 arter (Heino 2000), og i det arktiske Central Nunavut
i Canada (63° nord) ble det funnet 23 taxa (fjermygg og fabgrstemark regnet som to
taxa) etter bunndyrundersgkelser i 20 innsjger i omradet (Namayandeh & Quinlan
2011). Ved a telle fjzermygg og fabgrstemark som to samlende overordnede taxa er

artsrikdommen i Takvatnet 34. Dette er noe hgyere enn det Klemetsen og Elliott (2010)
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fant i samme innsjg med en tilsvarende taksonomisk inndeling. Forskjellene skyldes nok
at det i den tidligere undersgkelsen kun ble tatt prgver ned mot 1,5 meter, mens denne
oppgaven omhandler alle dyp som kan defineres inn i strandsonen (ned til 14 meters
dyp) og dermed dekker flere mikrohabitater. I studier av nordiske innsjger med mildere
klima (ved 62°N i Sgr-Finland) ble det i bunndyrundersgkelser utfgrt i tre oligotrofe
innsjger funnet til sammen 69 taxa utenom fjermygg og fabgrstemark (Suurkuukka et
al. 2012). Dette samsvarer med resultatene fra flere undersgkelser bade i stillestdende
og rennende vann som viser at det er en sterk sammenheng mellom gkende breddegrad
og avtakende biodiversitet (Jacobsen et al. 1997, Johnson 2000, Sandin & Johnson 2000,
Johnson & Goedkoop 2002).

Stgrrelsen pa en innsjg kan ha innflytelse pa artsrikdommen (Browne 1981).Med
sine 14,8 km?kan Takvatn anses som en middels stor innsjg, noe som i fglge MacArthur
og Wilsons (1976) gyteori skal kunne gi hgyere artsrikdom enn i mindre, men ellers
sammenlignbare innsjger, gitt at innsjgene fungerer som "gyer” i landskapet. Heino
(2000) fant for eksempel i sine undersgkelser av 21 innsjger i nordgst-Finland en god
korrelasjon mellom gkende areal pa innsjgene og gkende antall bunndyrarter. Denne
teorien underbygges ogsda gjennom sammenligninger av artsrikdom i Takvatn med
artsrikdommen av littorale bunndyr i bade mindre og stgrre innsjger. I Alaska ble det i
to mindre innsjger (<1 km? ) kun funnet 29 taxa (fjiermygg bestemt til arter) (Beaty et
al. 2006), men artsrikdommen i disse innsjgene kan ogsa veere pavirket av et mer
arktisk klima sammenlignet med Takvatn. En mer klimatisk sammenlignbar innsjg er
Thingvallavatn pa Island. Dette er en stgrre innsjg med et areal pa 83,0 km? (Lindegaard
1992), og dermed skulle en kunne forvente en stgrre artsrikdom i denne innsjgen enn i
Takvatn. Allikevel er det bare pavist 60 littorale bunndyrstaxa der, ett mer enn i
Takvatn. Det er ogsa funnet langt feerre arter av dggnfluer, steinfluer og varfluer i
Thingvallavatn enn bade i Takvatn og andre sammenlignbare subarktiske innsjger i
Skandinavia (Lindegaard 1992). Thingvallavatns geografiske plassering pa en gy midt i
Atlanterhavet kan forklare dette, siden innvandring av arter til denne innsjgen er
hindret av mye stgrre avstand fra potensielle kildesamfunn med nye arter enn hva som
er tilfelle for Takvatn og andre skandinaviske innsjger. Dette stemmer ogsa overens med
MacArthur og Wilsons (1967) gyteori; med gkende avstand til kildesamfunn blir
immigrasjonsraten lavere. Selv om Thingvallavatn er en stor innsjg vil antallet residente

arter i fglge denne teorien vaere lavere enn i tilsvarende, og ogsa mindre, innsjger pa
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fastlandet som for eksempel Takvatn. Med Takvatnets stgrrelse og geografiske
plassering sa langt nord og i subarktisk klima tatt i betraktning er artsrikdommen i
vannet som forventet.

Artsrikdom som diversitetsmal varierte noe sammenlignet med de to anvendte
diversitetsindeksene (Simpsons og Shannon-Wieners indekser) med gkende dybde.
Disse to diversitetsindeksene viste jevnt over like trender bade over dyp, gjennom
sommersesongen og for dyp sett i sammenheng med sesong. Langs dybdegradienten
viste bade artsrikdom, og Simpsons og Shannon-Wieners indekser at diversiteten var
stgrst i Nitellabeltet pa 6-9 meters dyp. Dette var i samsvar med forventningene. Lavest
ut pa diversitetsscoringen kom steinbunnen pa 0,5 meters dyp. Dette er i trad med flere
studier som har funnet positive korrelasjoner mellom diversitet av makroinvertebrater
og habitater med makrofytter (Hargeby et al. 1994, Palomiiki & Hellsten 1996, Tolonen
et al. 2005). I Alaska (68° nord) er det derimot i to mindre innsjger men med like
bunnforhold som i Takvatn (steinbunn, sand/siltbunn og omrader med makrofytter
dominert av Nitella sp.), funnet hgyest diversitet i omrader med steinbunn (Beaty et al.
2006). Denne kontrasten mellom innsjgene kan veaere relatert til ulik
innsamlingsmetodikk, siden alle prgvene fra Alaska var tatt fra 2 meters dyp og arter fra
grunnere og dypere omrader antagelig vil veere underrepresentert.
Artssammensetningen i bunndyrsamfunnene i Alaska (Beaty et al. 2006) var i stor grad
dominert av forskjellige arter av fjiarmygg og med lavere innslag av arter fra andre
taksonomiske grupper enn i Takvatnet, noe som er forventet med kaldere klima (Oliver
1968, Moore 1978).

Endringer i bunndyrsdiversiteten i Takvatn er et resultat av endringer i bade
artssammensetning og den relative tettheten av de forskjellige bunndyrene og
variasjoner forekom mellom alle dyp og innsamlingsperioder. Sesongmessig hadde
diversiteten en topp i august, og lavest verdier i oktober. Dette ga tydeligst utslag pa 0,5
meters dyp der artsrikdommen var lav i juni. Dette henger mest sannsynlig sammen
med en pagaende rekolonisering av de grunneste omradene som har veert islagte om
vinteren, noe som ogsa gjenspeiles i at total tetthet av bunndyr i trad med
forventningene var veldig lav pa dette innsamlingstidspunktet, men gkte mye utover
sommeren og hgsten. Isen i Takvatn har veert malt til a veere fra 20-100cm tykk og
bglgeslagsonen vil med dette bunnfryse (Klemetsen et al. 2003). Akvatiske arter har

forskjellige mater a takle bunnfrysingen av de grunneste omradene av innsjgen, med
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forskjellige varianter av dvale i kald og til og med frossen tilstand eller migrasjon til
ikke-bunnfryste omrader (Lencioni 2004, Danks 2007). Arter av de fleste gruppene i
denne studien migrerer, og trenger derfor tid til & rekolonisere bglgeslagsonen etter
isgang (John Brittain, personlig meddelt). Videre ut i sesongen var artsrikdommen stgrst
i august fgr den gikk ned igjen i oktober, men fortsatt hgyere enn i juni. Denne gverste
halvmeteren av strandsona var hovedsakelig dominert av dggnfluelarver og
steinfluelarver. Dette er temporart vannboende insekter med livssykluser som gjgr at
de, avhengig av art, kun i begrensede og gjerne forskjellige tider av aret er tilstede som
larver store nok til & bli fanget opp i haven(Brittain et al. 1984, Elliott & Humpesch
2010). Sammensetningen av arter gjennom sesongen gjenspeiler disse
karakteristikkene ettersom for eksempel H. dalecarlica og M. borealis hadde hgye
tettheter i innsamlingene i august, og i liten grad var tilstede i prgvene oktober. Dette er
arter med en univoltin livssyklus som normalt klekker til imago i juli/august (John
Brittain, personlig meddelt), men som i Takvatn ser ut til & klekke en gang mellom
august og oktober, da disse artene var borte fra prgvene. I oktober var det hgyere
relative tettheter av C. atra og A. inopiatus enn tidligere i sesongen. Capnia er en slekt
som ofte refereres til som "vintersteinfluer” der larvene klekker til adult stadium pa
tidlig varen, og ofte forlater vannet gjennom sprekker i isen (Hilsenhoff 1991,
Lindegaard 1992). Det store antallet av C. atra funnet i oktober var noksa sma av
stgrrelse (personlig observasjon), og disse individene har mest sannsynlig veert i
eggstadium eller for sma til & bli fanget opp ved tidligere innsamlingstidspunkt.
Dggnfluen A. inopiatus har en lik livssyklus som C. atra og overvintrer som larver som
klekker til imago tidlig pa varen (Elliott & Humpesch 2010). Dette kan vare arsaken til
den lave tettheten i juni, ved at de dominerende artene pa dette dypet da enten finnes
som adulte over vannet eller som egg eller veldig sma instar av larver pa bunnen.
Diversiteten pavirkes i stor grad av disse variasjonene i generasjonsskifte da mange
arter kan forventes a ha klekket til voksne stadier og forlatt vannet i lgpet av sommeren.
Dermed avtar ogsa indeksene for artsrikdom i oktober. At prgvene pa 0,5 m i oktober
var sterkt dominert av to arter forsterker at diversiteten malt i bade Simpsons og
Shannon-Wiener indekser var lavere enn tidligere pd sommeren. I oktober var ogsa
jevnheten i de forskjellige artenes bidrag til total diversitet lavest av alle
innsamlingstidspunkt og dyp, noe som bekrefter sterk dominans av fa arter. De

generelle trendene i artssammensetning og tetthet pa 0,5 m er i stor grad
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sammenfallende med hva Klemetsen og Elliott (2010) fant pa tilsvarende dyp i sin
studie i Takvatnet. Noen forskjeller var det i resultatene fra juni maned da jeg fant lavere
tettheter enn Klemetsen og Elliott av flere av de artene som klekker til imago tidlig om
varen. En mulig arsak til dette kan veere at innsamlingstidspunktet var forskjellig
relatert til isgang og temperaturutvikling ettersom innsamlingene til denne studien ble
foretatt kort tid etter den sene isgangen i 2012 (ca 15. juni).

Den store andelen temporzere vannboere, spesielt dggnfluelarver og
steinfluelarver funnet pa 0,5 m dyp er ogsa observert andre steder som i Thingvallavatn
(Lindegaard 1992). I bade denne innsjgen og i Takvatn var bunndyrsammensetningen
helt gverst i bglgeslagsonen ulik det som er funnet pa dypere stasjoner, og de aller fleste
artene funnet pa dette dypet er pa lavere breddegrader karakterisert som typisk
elvelevende (Lillehammer 1988, Elliott & Humpesch 2010). Rennende vann og
bglgeslagsonen i en innsjg har det til felles at det er permanent hgyt oksygenniva i
vannet (Dall et al. 1990), noe som er ansett a veere en preferanse for mange dggnflue- og
steinfluearter (Lillehammer 1988). Ogsa neringsgkologi har avgjgrende betydning for
disse artenes valg av habitat. Flere av artene funnet pa dette dypet er skrapere som
lever av biofilm pa steiner og lignende, eller lever av a spise dgdt organisk materiale.
Mye nedfallslgv blir liggende mellom steinene i strandkanten og er gode matressurser
for bunndyr. De store tetthetene av dggnflue- og steinfluelarver i august og oktober
medfgrte at 0,5 m dyp skilte seg ut fra de andre dypene i hvordan de sesongmessige
tetthetsmgnstrene utviklet seg. Disse to insektordenene ble i sveert liten grad funnet pa
dypere omrader, noe som ogsa er rapportert fra andre innsjger (Lindegaard 1992, James
et al. 1998, Weatherhead & James 2001). Bglgeslagssonen (0,5 m) var altsa dypet med
lavest diversitet, og med sterk dominans av noen fa arter. Hvilke arter som dominerte og
tettheten av disse varierte med tidspunkt for innsamling pa grunn av de forskjellige
artenes livshistoriestrategier. Dette dypet skilte seg ogsa mest ut fra de andre med
hensyn til artssammensetning.

Pa 1-2 m var bunnen ganske homogen og besto for det meste av sand med fa og
serdeles spredte forekomster av makrofytter. Den totale artsrikdommen av bunndyr
var allikevel ikke veldig lav, og var hgyere pa dette dypet enn pa 12-14 m. Med sitt mer
finpartikuleere substrat var sonen stort sett bebodd av dyr som graver seg helt eller
delvis ned i substratet; i forste rekke fjeermygglarver, muslinger og fabgrstemark, noe

som ogsa er funnet i andre studier (Weatherhead & James 2001, Heino 2008). Ut over
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sanden i seg selv er det ikke mye ly for predatorer pa dette dypet, og bunndyrene her ma
ogsa ha andre tilpasninger relatert til for eksempel bevegelse og fgdeinntak enn arter
tilpasset mer eksponerte og hardere substrat pa grunnere vann. For arter som lever av
pavekstalger finnes det lite & spise pa dette dypet, og det vil hovedsakelig vere detritus
som er tilgjengelig som fgde. Det har tidligere veert funnet at heterogenitet i miljget gir
gkende artsrikdom (Barton 1988, Heino 2000, Stoffels et al. 2005, Gustafsson et al.
2013). Bade bglgeslagsonen og Nitellabeltet kan sies a veere mer heterogene i sine miljg
enn sandbunnen pa 1-2 m, men til forskjell fra tidligere studier var artsrikdommen
relativt uniform mellom disse dypene (henholdsvis 33-33-32).

[ Nitellabeltet pd 6-9 m var artsrikdommen som forventet relativt hgy. Dette
habitat hadde en annen sammensetning av bunndyr enn de to grunnere stasjonene
(bglgeslagsonen og 1-2 m) som er uten makrofytter. Blant annet s marflo og snegler ut
til & foretrekke dette habitatet. I innsjger som Takvatn har marflo og snegler en viktig
rolle i gkosystemet da de bade er viktige byttedyr for fisk og ogsa fungerer som
mellomvert for flere parasitter (Knudsen et al. 1996, Bush et al. 2001, Klemetsen et al.
2003). Marflo hadde sin klart hgyest tetthet i Nitellabeltet pa 6-9 meters dyp, noe som
samsvarer godt med neeringsgkologien til marflo. I hovedsak lever marflo av stgrre biter
av plantemateriale men er ogsa funnet d veere en omnivor art (Kelly et al. 2002). I
Nitellabeltet finnes mye mat bade i form av makrofyttene som vokser der samt i detritus
som lett blir liggende pa grunn av makrofyttenes skjerming for utvasking. I tillegg gir
makrofyttene bade ly for predatorer og byttedyr a spise pa. Samlet sett hadde 6-9 m den
hgyeste diversiteten av de fire sonene som ble undersgkt. Tettheten av bunndyr var helt
i trad med forventningene ogsa hgy pa dette dypet, og kun overgatt av bglgelagsonen.
Andre undersgkelser viser ogsa klare sammenhenger mellom gkende
makrofyttbegroing, som i hovedsak definerer denne sonen pa 6-9 m, og gkende
artsrikdom og total tetthet av bunndyr (Hargeby et al. 1994, Palomiiki & Hellsten 1996,
Tolonen et al. 2005).

Under Nitellabeltet pa 12-14 m dyp fantes det enkelte spredte begroinger av
makrofytter, men bunnen besto i hovedsak av sand/siltbunn. Bunnforholdene pa dette
dypet er relativt homogene, og ganske like det som finnes pa 1-2 m. Forskjellen mellom
de to dypene er i hovedsak mengden lys som nar ned til bunnen; pa 12-14 m begynner
denne mengden a bli forsvinnende liten. Malinger av secchi-dyp viser at den eufotiske

sonen opphgrer rundt dette dypet, og mengden pavekstalger kan derfor antas a vere
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lav. Artsrikdommen var betydelig lavere pa dette dypet enn pa de grunnere stasjonene,
men de artene som var tilstede var mer jevnt fordelt enn pa bade 0,5 m, 1-2 m, og 6-9 m,
noe som ga utslag i hgyere verdier pa diversitetsskalaen. Sammensetningen av arter var
noksa lik den pa 1-2m, men med mindre andel fabgrstemark. Sarkka (1983) fant i sine
studier i Finland at fabgrstemark foretrekker litt grunnere dyp, hvilket ogsa sa ut til a
vere tilfelle i Takvatn. Findik (2013) derimot, identifiserte fabgrstemarkene til art og
fant at de forskjellige artene hadde klare preferanser pa dyp, og en mer grundig
undersgkelse av fabgrstemarkene i Takvatn ma til for & kunne si noe om
fordelingsmgnsteret for denne taksonomiske gruppen. Etter 6-9 m var det pa 12-14
meter at fjeermygg hadde hgyest tettheter. Denne insektgruppen dominerte disse to
dypeste stasjonene bade med hensyn til antall arter og totalt antall individer. Dette
stemmer godt med undersgkelser i innsjgen Fjellfroskvatn i samme vassdrag som
Takvatn som viser at fjzermygg dominerer i de sublittorale og profundale omradene av
innsjgen (Mousavi & Amundsen 2012). Ogsa Hilsenhoff ( 1991) omtaler fjzermygg som
det dominerende insektet i profundal- og sublittoralsonene i innsjger. Takvatn fglger
dermed mgnsteret fra flere andre studier med avtagende antall arter og gkt dominans
av fjzarmygg med gkende dyp (Lindegaard 1992, Palomiiki & Hellsten 1996, Tolonen et
al. 2005, Mousavi & Amundsen 2012).

Pa alle de tre dypere stasjonene fantes det altsd store tettheter av
fjiermygglarver. Denne insektgruppen bestar av mange arter med forskjellig biologi, og
forskjellige klekketidspunkter og sesongmessige endringer i artssammensetning vil ogsa
gi svingninger i total tetthet (Mousavi & Amundsen 2012). Sesongmessige endringer har
ogsa i andre studier blitt begrunnet med, og veaert mest uttalt for, arter med distinkte
kohorter slik som nettopp disse insektgruppene (Barton 1988, Johnson et al. 2012). For
gruppene av permanent vannboende bunndyr var de sesongmessige variasjonene
generelt mindre enn hos de temporeere vannboerne. Disse dyrene har generelt en mer
stabil tilstedevaerelse i vannet gjennom tid (Hubendick 1962, @kland & @kland 1996).
Man kan likevel forvente enkelte raske endringer i tetthet ved eksempelvis
generasjonsskifter, men i det innsamlede materialet ble ingen slike mgnstre funnet.
Trolig er tettere innsamlingstidspunkter gjennom sesongen ngdvendig for a fa studert
de sesongmessige tetthetsmgnstrene godt nok hos mange av disse dyrene.

Totalt sett var bunndyrsamfunnet noksa klart sonert mellom de ulike dypene.

Artssammensetningen endret seg markant for hvert dyp, men endringer i antall arter og
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diversitet var ikke like markant som forventet. Registreringer av biodiversitet har i
denne studien som i mange andre veert undersgkt pa organismeniva. Diversitet og
tetthet har blitt behandlet ut fra klassisk taksonomi og arter har vert slatt sammen til
grupper basert pa biologisk slektskap gjennom morfologi, genetikk og/eller fylogeni.
Hvilket taksonomiske niva man velger a legge seg pa nar man undersgker diversitet kan
veere avgjgrende for resultatet (Buss & Vitorino 2010, Mueller et al. 2013). Selv om det
er stor avstand mellom arter genetisk og fylogenetisk, kan disse artene opptre i samme
habitat og utnytte de samme ressursene pa lik mate, og dermed veaere gkologisk like
(Usseglio-Polatera et al. 2000, Poff et al. 2006). Nar det kommer til makroinvertebrater i
ferskvann konkluderer Mueller et al. (2013) med at terskelen for hvilket taksonomiske
niva man kan bruke uten a miste for mye informasjon om diversitet ligger pa familie
eller orden, siden den taksonomiske diversiteten er stor blant disse dyrene og det er
forventet at gkologiske forskjeller er bedre ivaretatt av taksonomien enn hos grupper
med lavere artsdiversitet, som for eksempel ferskvannsfisk. I dette studiet hadde den
store andelen av fjeermygg bade totalt og i antall arter stor betydning for
diversitetsresultatene. Ved a behandle fj;ermygg som ett overordnet taxa blir mgnsteret
annerledes enn ved a regne inn alle artene, med hgyere artsrikdom i de mest heterogene
mikrohabitatene pa 0,5 m og 6-9 m (henholdsvis 22 - 14 - 16 - 10 taxa med gkende
dyp). Innenfor denne familien finnes det allikevel mange arter med forskjellige
livssykluser og neeringsgkologi (Janecek et al. 2002, Mousavi & Amundsen 2012). Mye
informasjon om diversiteten i et bunndyrsamfunn kan derfor ogsa komme frem ved a se
pa samfunnsstrukturen fra andre vinkler, for eksempel basert pa gkologiske
karakteristikker som funksjonelle grupper.

Resultatene viser klare trender i fordelingen av funksjonelle grupper med dyp.
Gressere ble i Takvatn hovedsakelig funnet i bglgeslagsonen og i Nitellabeltet der de
skraper av pavekstalger som vokser pa steiner eller makrofytter (Thorp & Covich 1991,
@kland & @kland 1996). Heino (2000) fant ogsa i sine undersgkelser i Finland at
tettheten av gressere gkte med gkende dyp, bunnforholdenes heterogenitet og mengde
makrofytter. Resultatene fra Takvatn sto dels i kontrast til denne studien med tanke pa
dyp som faktor, men ogsa her var bunnforholdene mest heterogene nettopp pa dypene
med hgyest tetthet av gressere, og i tillegg samsvarte dette med mye pavekstalger pa
steinene pa 0,5 m. Bunndyr klassifisert som oppdelere ble ogsa funnet pa 0,5 og 6-9 m

dyp samt pa 12-14 m dyp i oktober. Oppdelerne vil generelt oppholde seg i omrader
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med stgrre plantedeler som helt gverst i strandsonen der nedfallslgv samler seg i
bglgeslagsonen og i omrader med mye makrofytter (Thorp & Covich 1991, @kland &
@kland 1996). En tredje gruppe, filtrerere, ble funnet pa alle de tre dypeste stasjonene
men ikke pa 0,5 m. Denne funksjonelle gruppen tar opp neering gjennom a sile sma
partikler ut av vannet (Thorp & Covich 1991, @kland & @kland 1996) og i det
presenterte materialet bestar denne gruppen bare av muslinger. Lav forekomst pa 0,5 m
dyp henger antagelig sammen med for sterk bglgepavirkning og bortvasking av de finere
sedimentene og dermed et for grovt substrat for muslingene til & grave seg ned i.
Gruppen predatorer var tilstede pa alle dyp og andelen var relativt stor pa de to dypeste
stasjonene. Undersgkelser har vist en sammenheng mellom makrofyttmengde og
predatorer pa grunn av stgrre mangfold og tilgang pa bytter i vegetasjonsomrader
(Nilsson & Soderberg 1996, Heino 2000). Klassifiseringen av arter til predatorer er i
noen tilfeller vage, da flere av artene som settes i denne gruppen tenderer til & veaere
omnivore og dermed utnytter forskjellige ressurser som atsler eller plantefgde i
tidligere stadier eller ved liten tilgang til byttedyr (Usseglio-Polatera et al. 2000, Janecek
et al. 2002). Dette kan gi forklaringen pa den hgye predatorandelen pa 12-14 meters
dyp, der fjeermyggarten Procladius sp. A utgjorde en stor del av materialet. Denne
slekten er Klassifisert som predatorisk, men er i nesten like stor grad funnet a veere en
samler (Janecek et al. 2002). Samlere ble i likhet med predatorer funnet pa alle dyp.
Samlere lever av finpartikulaert organisk materiale pa og i bunnsedimentene og omfatter
flere forskjellige taxa, som for eksempel fabgrstemark, fjeermygglarver og
dggnfluelarver (@kland & @kland, 1996). A dele opp bunndyrene etter neeringsgkologi i
funksjonelle grupper ga i likhet med den taksonomisk baserte analysen en klar sonering
i littoralsonen i Takvatn. 0,5 m der samlere, gressere og oppdelere dominerte skilte seg
klart ut fra de to dypene med mer homogene bunnomradene der det var relativt store
mengder filtrerere og samlere. Dette stemmer godt med andre undersgkelser av
funksjonelle grupper av bunndyr (Sarkka 1983, Heino 2000, Klemetsen & Elliott 2010).
Sammensetningen av funksjonelle grupper endret seg ikke bare over dyp men
ogsa markant gjennom sesongen, og spesielt pa 0,5 meters dyp. Pa dette dypet var det
klare skiller mellom innsamlingstidspunkt med dominans av samlere i juni, gressere i
august og oppdelere i oktober. At gressere, ofte ogsa betegnet som skrapere, gjgr sitt
inntog i august har sammenheng med at pavekstalgene har fatt feste etter isgang og

vokser med gkende lys utover sommeren og dermed gir et godt naeringsgrunnlag for
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gressende bunndyr. Ogsa Klemetsen og Elliot (2010) fant hgyere tettheter av arter som
kommer inn under denne Kkategorien i august og oktober enn helt tidlig pa
varen/sommeren. Oppdelerne tar over i oktober da mengden alloktont tilfgrt materiale i
form av lgv fra treer langs stranden er stgrre enn tidligere, og pavekstalgene ikke har like
stor vekst med minkende lys og varme. Fra stasjonen 1-2 meter og dypere var det sma
endringer i sammensetningen av funksjonelle grupper gjennom sesongen, men med
noen endringer i de forskjellige gruppenes relative bidrag til totalen. Dette skyldes
antagelig sma endringer i fysiske forhold gjennom sesongen sammenlignet med helt
gverst i strandkanten der de sesongmessige endringene av sammensetning av
funksjonelle grupper er stgrre. Mengden makrofytter i Nitellabeltet gker ogsa utover
sesongen (pers. observasjon), og en skulle tro dette ga endringer i sammensetningen av
funksjonelle grupper, men dette ble ikke observert i noen seerlig grad. Gruppen
oppdelere er satt i sammenheng med makrofytter, men pa dette dypet bestar denne
gruppen kun av marflo. Marflo er som tidligere nevnt en relativt omnivor art som spiser
mye forskjellig og fglger derfor ikke ngdvendigvis makrofyttenes sesongmgnster. Den
relative mengden av predatorer endret seg heller ikke mye sesongmessig, i likhet med i
Sarkkas (193) studier i Finland. Dette kan forklares med at tilgangen pa byttedyr er
stabil gjennom sesongen, selv om artssammensetningen endrer seg. Ved a se pa
bunndyrsamfunnet gjennom a klassifisere dyrene i gkologiske grupper kan vi fa et annet
bilde pa strukturen enn ved kun a se pa den taksonomiske sammensetningen. Selv om
bade artsrikdom og andre indekser var hgye pa 1-2 meters dyp i oktober var det i
hovedsak to funksjonelle grupper som dominerte pa dette dypet; samlere
(fjeermygglarver og fabgrstemark) og filtrerere (muslinger). Dette gir funksjonelt sett et

ganske homogent samfunn selv om artsdiversiteten kan sies a vere stor.
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KONKLUSJON

Malet med dette studiet har veert & Kkartlegge den Dbentiske
makroinvertebratfaunaen i en oligotrof subarktisk innsjg, Takvatn. Diversitet,
artssammensetning og tetthet varierte med bade sesong og dyp. De sesongmessige
variasjonene var mest uttalt for, og indusert av, insekter med adulte stadier over vann
og tidspunkt for klekking av disse. Dette var seerlig tydelig pa 0,5 m, der store mengder
temporeere vannboere med varierende livssykluser og strategier for neeringsinntak
sgrget for store skiftninger i samfunnsstruktur gjennom hele sesongen.

Dybdemessig varierte sammensetning av arter markant med endrede
habitatforhold og med det bunnsubstrat, neeringstilgang og ly for predatorer.
Heterogenitet i miljget skal gi gkende artsrikdom, og i hypotesene var det beskrevet en
forventning om stgrre diversitet og tetthet gverst i bglgeslagsonen og i Nitellabeltet enn
pa dypene med jevnere sand- og siltbunn. Diversitetsmalene svarte ikke til dette, men en
naermere analyse av funksjonelle grupper viste at den gkologiske variasjonen var
mindre pa sand og siltbunn pa 1-2 og 12-14 m enn pa dypene med mer heterogene
miljgforhold, dvs bglgeslagsonen (0,5 m) og Nitellabeltet (6-9 m).

@kosamfunn endres i takt med svingninger av tilgjengelige ressurser og abiotiske
faktorer. Organismene som opptrer i disse samfunnene har gjennom tid utviklet
tilpasninger til sine unike nisjer og utnytter dermed de varierende ressursene som
finnes gjennom sesongen og i ulike habitater pa forskjellige mater. De romlige og
tidsmessige variasjonene i samfunnsstrukturen i littoralsona i Takvatn er et godt
eksempel pa dette og denne studien bygger en plattform for videre undersgkelser som
bgr strekke seg over flere ar. Endringer, menneskeskapte eller naturlige, som pavirker
gkosamfunn og de gkologiske interaksjonene innad i disse, vil pavirke hele gkosystemer,
og a dokumentere diversitet og samfunnsstruktur over tid kan gjgre det lettere a

oppdage og overvake disse endringene.
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Vedlegg 1. Fullstendig artsliste med antall individer funnet og antall pr m2.

PHYLUM | U.PHYLUM | KLASSE | U.KLASSE | ORDEN FAMILIE U.FAMILIE antall | pr m2
Mollusca Gastropoda Lymnaeidae Radix peregra 7 98,98
Valvatidae Valvata sp. 12 169,68

Planorbidae Gyraulus acronicus 48 678,72

Bivalvia Sphaeriidae indet. 1488 21040,32

Annelida Hirudinea Rhyncobdellida | Glossiphoniidae Glossiphonia sp. 24 339,36
Clitell Oligoch Lumbriculida Lumbriculidae Lumbricus variegatus 1 14,14

Haplotaxida Enchytraeidae PFridericia sp. 1 3,54

?Marionina sp. 1 14,14

?Cognettia sp. 4 24,76

Enchytraeidae sp/spp 21 275,74

Naididae Nais sp. 6 84,84

Dero sp. 2 28,28

Stylaria lacustris 1 14,14

?Uncinais uncinata 2 28,28

Spirosperma ferox 50 707

PTubifex tubifex 6 84,84

Tubificinae sp. 5 70,7

Oligochaetae uident. 238 19929,1

d. indet. 24 328,76
Arthropoda Cheliserata Arachnida indet. 1 14,14
Crustacea Malacostraca Amphipoda Gammaridae Gammarus lacustris 236 3294,64
Hexapoda Insecta Coleoptera Dytiscidae Hydroporinae sp. 1 14,14
Platambus maculatus 2 17,68

Haliplidae Haliplus fulvus 4 56,56

Haliplus confinis 4 56,56

Diptera Chironomidae Chironomini Stictochironomus spp. 710 10039,4

Demicryptochironomus 12 169,68

Protanypus sp. 7 98,98

Monodiamesa sp. 26 367,64

Specified chironomus 39 551,46

Orthocladinae Heterotrissocladius subpilosus 228 3223,92

H. maeari 226 3195,64

H.marcidus 19 268,66

Tanypodinae Procladius sp A. 995 14069,3

Tanypodinae sp. B,C,D 30 424,2

Tanypodinae taxa spp. B (long head) 52 735,28

Tanypodinae sp. C (golden head) 26 367,64

T. sp. D (light head- thick body) 48 678,72

Tanypodinae sp. E (big head) 46 650,44

Tanytarsini Tanytarsini group 562 7946,68

Chironomidae indet. 468 6617,52

Empididae Chelifera sp. 6 84,84

Wiedermannia sp. 1 14,14

Pedicidae Dicranota sp. 33 445,42

Sciomyzidae Renocera sp. 1 14,14

Tipulidae Tipula salicetorum 31 417,14

Eph optera | Ameletidae Ameletus inopinatus 495 6278,5

Ametropodidae Meterotopus borealis 256 3619,84

Baetidae Centroptilum lutoleum 10 35,4

Heptageniidae Heptagenia dalecarlica 692 9700,04

Ecdyonuru joernensis 1 14,14

Leptophlebiidae indet. 1 14,14

Siphlonuridae Siphlonurus lacustris 8 113,12

Plecoptera Capnidae Capnia atra 1248 | 16735,12

Perlodidae Arcynopteryx compacta 3 10,62

Diura bicaudata 279 3903,26

Tricoptera Leptoceridae Mystacides azurea 4 56,56

Limnephilidae Apatania auricula 1 14,14

Apatania wallengreni 12 159,08

Chaetopteryx villosa 8 113,12

Nemotaulius punctatolineatus 28,28




Vedlegg 2 Tabeller med testresultater

Tabell V1. Resultater av Generalisert lineaer modell (GLM) analyse der det ble testet for
variasjon i total bunndyrstetthet gjennom dyp (kontinuerlig variabel) og
innsamlingstidspunkt (fiksert variabel, 3 nivaer). D.f. = degrees of freedom, S.S. = Sum of

Squares og M.S. = Mean of Square. Tetthetsverdier ble log-transformert fgr analysen.

d.f. S.S M.S. F-verdi p-verdi
Dyp 1 3,05 3,05 2,188 0,141
Méaned 2 5,14 2,57 1,843 0,161
Dyp:Maned 2 89,04 44.52 31,929 < 0,001
Residualer 174 242,61 1,39

Tabell V2. P-verdier basert pa Kruskal-Wallis test utfgrt for endringer i tetthetene av
bunndyr i de forskjellige gruppene og totalt i prgvene. Testverdiene indikerer signifikansniva
for endringer gjennom sesong for hvert dyp, og for endringer mellom dyp for hvert

innsamlingstidspunkt. Signifikante verdier i fet skrift.

0,5m 1-2m 6-9 m 12-14 m Juni August Oktober
Totalt 0,000 0,590 0,023 0,000 0,000 0,003 0,000
Steinfluer 0,000 - 0,000 - 0,001 0,000 0,000
Dggnfluer 0,000 - - - 0,000 0,000 0,000
Varfluer 0,104 - 0,022 0,368 0,565 0,001 0,127
Fjermygg 0,000 0,361 0,001 0,000 0,000 0,013 0,003
Marflo 0,288 0,143 - 0,003 0,000 0,000 0,000
Muslinger - 0,022 0,002 0,000 0,000 0,000 0,000
Snegler - 0,014 0,842 0,095 0,029 0,000 0,004
Fabgrstemark 0,000 0,232 0,004 0,033 0,000 0,000 0,000
Igler - - 0,446 - 0,006 0,001 0,000
Midd - 0,368 - - - - 0,392
Nematoder 0,153 0,368 0,129 0,043 0,392 0,598 0,006
Biller 0,998 0,148 0,129 0,368 0,570 0,392 0,565

Diptera 0,000 0,051 0,368 0,368 0,003 0,240 0,000




Vedlegg 3. Gjennomsnittlig tetthet per m? av alle taxa for de ulike innsamlingsdyp og -tidspunkt.

Ephemeroptera

Plecoptera

Trichoptera
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Snegler
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Coleoptera
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Ameletus inopinatus
Centroptilum lutoleum
Heptagenia dalecarlica
Metretopus borealis
Siphlonurus lacustris
Leptophlebiidae indet.
Ecdyonurus joernensis
Arcynopterus compacta
Capnia atra

Diura bicaudata
Chaetopteryx villosa
Apatania wallengreni
Apatania auricula
Nemotaulius punctatuliniatus
Mystacides azurea
Gammarus lacustris
Radix peregra

Valvata sp.
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Glossiphonia sp.
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Vedlegg 3. Fortsatt

Diptera

Chironomidae

Totalt

Tipulidae
Pedicidae
Empididae

Sciomyzidae

TANYPODINAE

Orthocladinae

chironomini

other

Tipula salicetorum
Dicranota sp.

Chelifera sp.

Wiedermannia sp.

Renocera sp.

Procladius sp A.
Tanypodinae sp. B,C,D
Tanypodinae sp. E (big head)
Heterotrissocladius subpilosus
H. maeari

H.marcidus

Tanytarsini group
Stictochironomus spp.
Demicryptochironomus
Specified Chironomus
Protanypus sp.
Monodiamesa sp.
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Vedlegg 4. Inndeling av arter i funksjonelle grupper.

Ameletus inopinatus
Siphlonurus lacustris
Leptophlebiidae indet.
Apatania wallengreni
Apatania auricula
Mystacides azurea
Fabgrstemark

Tipula salicetorum

Heterotrissocladius subpilosus

H. maeari

H.marcidus

Tanytarsini group
Stictochironomus spp.
Demicryptochironomus
Specified Chironomus
Protanypus sp.
Fjeermygg indet.

Centroptilum lutoleum
Heptagenia dalecarlica
Metretopus borealis
Radix peregra

Valvata sp.

Gyraulus sp.

Capnia atra
Gammarus lacustris

Arcynopterus compacta
Diura bicaudata
Chaetopteryx villosa
Glossiphonia sp.
Hydroporinae sp.
Platambus maculatus
Haliplus fulvus
Haliplus confinis
Dicranota sp.
Chelifera sp.
Wiedermannia sp.
Procladius sp A.
Tanypodinae sp. B,C,D

Tanypodinae sp. E (big head)

Monodiamesa sp.

Muslinger

Samlere

Gressere

Oppdelere

Predatorer

Filtrerere
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