
�����������	
�	�	�����	�
	�
��������������
�	

���

��������	
����������������������������������
������������
���������������� �� ��� ����
!�"#��������������$�������%������������
#�����
�&��
��'��&�((����)�������

�����������	
�	�	�����	�
	�
��������������
�	

��������	�
�����������
	

�����������	
������������������������������������������������������������������������������ !"

	���������
�����#��������$����%�&"'�����()#�����"
�"$*

��������
������������	
�����	����������	�����������
��	�����	���������������	������	��������������	���������
���������������������������
��������	������
���������	���������������������	������������������	����������������������������	������	����������
����� �����
�������	����������������������
	������������������������	��������	�����������	�	�������	�������	����
���������	��������

�	���� �����	���	������
	���������	���	���
�	��� ���������������������� ��	�� �����������	���
	�� ������	�����	������ ������� ���	���

�����������	��	������
	���������������������	���	��������	�����!������
��	�������	���	���
����������	������������	���
	��	��
�	���	��������	������������	���������	��������������������
����������������
�	����������������	�����������������������
����������	�	���
���	��������������������
��	������������	�����������	������
	����
	�����
���	���	������
	���������������������	�������������
���������

��������	�������������	�����������!	���������������	������
���������
��	���� ����

�	��
����
	
$���*
���� +�
(����%� ,������'�� �*+,�� �(-�
������ ���
�����-���.������/��
����
�#���01	&������2�)�/
��
���+#����
������
�����3#�����(�(4�����
���������'���-���
��
����.��
����
�����(�����5��
�(�����-�������
����������'�����.���
�#�
����#/��
�����(�����.���'��
���.����������/��
��/��#-�����

�
���� 4����� 5�� ��'����� ���� -���-������ .���
� ��� ���� �#��
�����
�����5�������-
-���
��
�����(�������(
����.���(���.
������'����(���
��������
�����
..�����/�����
4����������4�
��
��-������
��'��-���-�������
(-���� .���
�4����/��
�� �����(
��������������
����(-��6�
�����/����������/����#���7���/
.������
�
��'
��
����������
��(�.���
�����6
(�����
����..����/
�-
��
�������#���������/
���
��#������
����/��.�����'
��
����
��������� ��� ���� ��
����� ��'����(���� ���#����/� .��(

/���#��#�
������#�4
���������
(�(��-����/��
����#4���
���

,�
��(��� 
� -����(��
��� ��(-������ �.� ���� -���-������
�
'�����/�4����#����
��
������.���(��������/��#�.
����
���
3#
������+����6
(-��������$��-����,�
��(�5���6��$,5���
�
4��������/�������(������������..�����.����
/�������
�/��.��
����7�4
��*
����
����,������'���.�����#������
����3#
����
(��������/����	#��-���8�����
���*�����������92�*������

��� :����� ���;�� 
��� .��� ���� ��#��� �.� 
4���
������ 
��
<�����/��
����
���-�
4��=�.������(��
�������������>2�?�����


���?��������������,�
��(�4
������������
���
�����#�������
4���/���'���-�����������(�������������/��
����
�#���.���'���
.�������*
����+�
(����%�,������'���	#��-�
��-��@������#��

��$":��	A8��&$���������>������(-������������9��
��
"B	C��	A8��&$����������������(-����������������
'�
(�'������
����
��
�(����
������.�4����/��
����������
��
(��������/� ������3#��� 
������ 	#��-��� +#������� .
�����
��.�#�����/� ���� ��
��(� ��(-�������� 
��� ��
��(� ��������
������ ��
���
����3#
��������������4��.#������#�����������.
�#����������
--���
4���(��������/�������
������4����'���-���

$��������
�/�����/�4�����.��'��������#//�����/���
����'��
-���-������ ��
��(� ��(-�������� 
��� 4��(
��� �
�� ��..��
4������� �#4���
���� ������ ��� ����� ����2� D��
-�'
�� ���;2
D��
-�'
�
���&�
���������9�������'����.�����#������
'�
�6
(�����'
��
��������#����/�4���������-���
����
(-������
4������� ��..������ -�����
�� �
4��
���� *���� �
(-���/
-���-������ ������ ���
�������.��������������������/������
�#4���
�������
(-���.��(�
���.��(��������6
���-����������'���

�������
(���8����������������>���������
��.�������-#�-�����.
�
(-���/�.�������$,5�����%��
����
����#�.
����
���-��.�����

��� ��
�� ���� '
������� �.� ��(-
������ �.� �������� 4������
�-��������
����-�-�������
(-�������#�����
����5�����
����
�'����
��
����.�
���.���
���#4���
�����
'�����4��#����������
�����.���	



������	�����������������

���


����.���
����
���.�#�����%���8����������������>����������$���
-
-����6
(���������'
��
��������-���-��������
��(�4��(
���
��(-��������
����������$,5����#����/�.��(������
(-���/��.

���.���
�� 
��� �
�#�
�� �#4���
����� .��(� ��..������ -�����
�
�
4��
��� ���..���� 
��� /������� 
��� 4������� ���� 
�@
����
�����������.���'���

����������
$��� :�'��� D
�/� ��
���� 
�� 
��
� �.� ���� %(�� ������ ��
-����(��
����� -
��#�
�� 
/���#��#��� �'������/� &���
���#�
&�
�%��E�
��������������
�4���"������D
�/���#���
��
����
�
�
(-���
��E��������F��%�������������'����
��
�������������
�.�
--��6�(
�������'���(������
�����#���/�������#���-������
��-���� �.� ����9�(��$��� -����(��
��� .��(� �.� �����/���
����
��������/���� �
�� 
�� 
��#
�� (�
�� ��������
����� �.
���> (/ ����
�������-����(��
���.��(��.�-���-���#�����:D�
�����
��
��#
��(�
����������
������.�;���/ �����E�
���������
����
�4���5.�
���
�/
���#���������(��
������6������-���-���#�
�����%�������4��������(����/��#�������#������#�������#(��
����
�:��.��������9>���$����������
(�'�/��
��������-����(��
����
�.���	�	���
�
����
���������'���4����#4���
�������������.
������� 
���/�
'����
(-���/��
�� ����#����� 
�� ���� ������
>�� (�
-
����"���/�����#-����
(���������
�.������
��4���
����������������
���/���� (��.�4����4
�%���.�������'�����
-��'���� �
����� 
������ 
��� >��� (������ ��������
(� 
�
#�.������
��
��
����#������F�������������
������#
����������

����/���.
�(�
����#������#/��
�@�����/�.�������.�-
��#���
"�� ����� 
�� /�
��� ������ �#4���
����� ���� -���-������ ��
��	�	���
�
�����������
���
(-����� �����..������.�����
�
��
�������
��
���������/��.��
���
��
���.���--����
�����
����/
�
'���#�.
���.������-�����
�-������������������
���/�����
����-���������..����
4��
��������(
������(������#�.
���.�����

$��� ��.�#����� �.� ���� .
������ ��� ���� -���-������ ��
��(
��(-���������
����#����G

��� ���
������� &�(-
������ �.� -���-������ �-�����
��(-�������� 
���$,5� ��� /�
��� �������� ������� 
��
�#4(��/���(
���-������

��� ���
���� ��������� 5�'����/
����� ����� ���� '
��
������ ��
-���-������4��(
������(-��������
���$,5����
��������
�#4���
���� ��� /������ 
��� ��..���� 
��� 4������� ���� ���
�����������.���'���

����
��

��������	
�����	��
�����	��	


$���'���-���������
(-������
������������/��.��������������
����� ��(�'��� .��(� ���� ����
(� 4���� �6� �
(-���� ����
��(�'���.��(�����.������
�����6�.��(�����#�.��������������


�����������
������������������.������������.��(���..���
��
�

���������.��(�/�����
��
���D�44��������������
%��������
������ (�/��� 4�� ��
���/� .��(� '�/��
������ #4(��/��
��	�	���
�
�����
(-����������
%������ �����
(��(
����
.��(� .������ 
��� #�.������ 
��
��� .��(�/������ 
��� ��..����
&
����
���
%���������#�����
����������	�	���
�
������
�%�
������
%������(-�����/��.���
�%�
�����
.��E����	�	���


�����
(-����������
%���.��(�/�����
��
�������������.�����
��������
������������������	�	���
�-�
����-�������

���������
�����	��	


?�
���������������
��
��������4���%����������������-���4���%�

�����6�4���%��-�
�������������������
(����4��������.�����

��
�
�������#�.������
��
��$����������-�
���������
������
��..����
�������������������-���/�����
��
���$���4���%��-�
���
���������..���
��
������������
��������
�������������-H��������

��
'��
/���
������-����.�� �(����
�����/�����
��
�������

'��
/���
������-����
�����(��"���4���%�������-�
����
�
�
.��(��������
(�
���(
�/��
��'�/��
��������-��'������
���/�
$��� 4���%�� ����� -�
���� ��� ���� ����
(� ��� 1#��� ����� 
��
��(�'����6
���������(������
����

$��� /�
��� �������� ������� 
�����	�	���
� �
(-��������
�
��.#���� ���#����� ��� ���� �
4��
����� 
��� ���� -���-�����
��(�'���
���-�����'�����
���
���D���-�������
����(�'��
.��(�
��� �#4���
����4��4�#����/������
� �����4�#���������
�
�� ������
����� �����
�%�����'��#(���.������������
���

���-�����'�������#/����

�
�����	������
���
����	���

��9(���.��
���-�����'���
�/
���
(-����
����
�������
�/�
��
��'������-�#������������-�����
��������
��������(�#�������
E
-��
6��"�� ��
��� ���� ��
��(� .�#��#���� -��� ������ ����
�6
(����� #����� ���� �((������� 
�� 
� ���#�
��� ��(��
(
/��.��
����� 
��� ��
��(� .�#��#���� ������.���� ��� �-������
������-����4����#���/������
6���(���.�8�
((���
���)
�/��
F���
������������$������/����������������
(�������.�
����
��
����.�#��#�����.��
����-�����������(�
�#����
������'�����
���4��'��#(���#���/���
��
���.��(#�
��.���/��(��������
-���
$���-���������.�������������
��(��
6
��
��������#���/�
�
��'������(�������-��
��.�#���#��������(���(
/��.��
�����

�	����������

$��-������
��(�����6��
���
��#�
����.�������/�����(�����
������4��� ��� 8����� 
���*������� ����9�� 
���8����� ��� ���
��������$����� �����
����� ��'��'��� ���� �
��#�
����� �.� ���
���/�����(�
���������'�����*C������#�������-���#�����#���/
�����3#
������.�I����%
�
���C
�'
�����;��� �	3������
��
��������'���������$,5��	3������



�����������	
�	�	�����	�
	�
��������������
�	

���

*C�J�����K
K�� ���
������������K��

�������� J� 
4#��
���� �.� �
��� �-������� 
� J� �������'���� ��
�#�����������9��
�����J�'
�#��
��
�������
���������������8����
��������������

$,5�J��*CK�9� � �9 ���

$����
�
����.�#��#���.��3#������4��'��#(���$,5���-�����
��������� 
��� L� (������ .�#��#���� .��(� ���� ������� ����

�
������#���/�
�(�6����..�����(������D�������
���F
����
���������������.����� #�.������
����
4��
����-��
���������
.�6��� �..������ ����� 4���%� 
�� 
� �
���(� �..���� 
��� ������
����������� 
�� ��-���
���� ������� 4���%���$���� (�������/
���
��/�����
������������������/������.�.�����(�.���������/
���� .�6����..������4#��
����
��������(-
�������.�'
��
���
4�������4���%�� 
��� �������������� 4���%���:
���(��..����
���������(
����#���/������#
��(
6�(#(���%���������:	C)��

����#/�� .��� ��%�������� �
���� ������ ��(-
���/� ���� .�6��
�..������(
6�(#(� ��%�������� �C)�� ����(
������
�� #����
,
�
�.��(������������
���-�
����
���������������
�
�����
#���/�
�
�������.�'
��
�����"E0A"��������.����� #�.�����

����
4��
����-���
��.
������

-������ ��(-�������� ��� ���� .������
���#�.�������/����

�����..�����
������������..�������#4���
�����
��
�
������#���/
D�����-��� &�(-�������"�
������ �D&"��� D&"�� 
� ����
�
�����
�����(��������
���������
.�����6
(����/������-�����
���-������#�'���.�������
�����#��(��
�����-�������1��/(
�
�����������9��

�������
�6�����'�����
��(��
6
������������.�����������	�	���

����������� ��	�	���
� ��	�������� �������� 
����
���	��
� ����	����������������� ��		�����������	���
�����������������	� ��������� 
��� '
���#�� #�������.���
 �������
��� ��!
�����-������4���/�����(������((����
���#����/��$��� ������
��(� .���
������ -����(��
����� ���
.��
(����#�� &�
��4
�����
�� ����������� 
���� 
��
"
����������
���

����	��	


$���$,5�'
�#����
��#�
����.��(�����/�
����������.��(����
.���������������������/������
������$,5�'
�#����
��#�
���
.��(������������
���-�
����������
%���.��(�����.������
��

�+�/���
���$�������(
��.���������
���/��.��
����+

����
J �������

-H�����������
������4�������.����� #�.������
����#4���
���
"����������..����������������/��.��
��������#���/����������
�
�������
�������$,5�'
�#���.��(������������#4���
�������
������..�����/��.��
�����4���������..����
���/�������+�/���4��
*�
����
�����#�����+�/�����������'
��
��������$,5�4������
��-���
��� �
(-����� 
��� ���� '
��
4������ ��� ����� '
��
����
4��������
4��
����-���
���.����� #�.������������

+�/#���������������-������
/���.�(��������
��(�.�#��#���
.�#�����������#4���
��������������������������.���'���
�����
/������
�����..�����*���������-��-��������.�(��������
��(�
�
��/��
������� ����/�
���������� ��� ����.������
��
�
�����
��..���� ��
�� ��� ���� �
�#�
�� �#4���
����� ������ �
�� ��/�
'
��
4������4�������������-���
���������'�����������������
-�
�������
���/������
������.���������������������#�������#��

Fenced or Unfenced

T
D

I

6
0

6
5

7
0

7
5

8
0

Fenced Unfenced

Substrate type

plant
slide
stone

Habitat Type

T
D

I

6
0

6
5

7
0

7
5

8
0

8
5

Glide Riffle

Substrate type

plant
slide
stone

a) b)

����"����������	
����
���
�	��������������	���������	������
���	�����
���������������������������
���������
�������	�������������������
�	�����������	���



������	�����������������

���

4�����
����������
#����G�
����
�����(�����.������
�
��.���@#��
������..����-���#������(��
� �����������.�
�#����

+�/#��� �� ������ ���� �-������ �.� ��
��(� .�#��#����� 
�� 

-������
/���.��������
���.�#������������..����/��#4���
������
����.������
���#�.�������/�����
�����..���
��
���$���(���
�(-���
��������
�����
6�����

�
�J���9>������������
����������

-��-��������.� 
�'
�������.� ��!
���� �-������������
����


����
����������������	���������������������
�
�J�����;����

������
���� ������	��
� ����	����� 
�����	�	���

��	���

�����$��� (
@��� ��-
�
����� �.� ���� �
(-���� ��� 4�
�#4���
������������
4�'���-���������#����/��������/��
����
-��-��������������/�
��������������������������	�	���
�
���

�����������������
��(��-�������������
�
���������4��
�(�6
�.� ��
��(� �
6
�� ����#���/��������	� �������������������

���� 
���������	��
� 
����$����� ��� ��� ���
�� ��..������� ��
��
��(��-������4����������������-�
����
(-�������4������
���� .������ ��� #�.������ /����� ��� ��..���� ��� ������ �
�#�
�
�#4���
����

�
�����	
����������������
�����������

$���-���-������4��(
�����-��������(-��������
���$,5��
�

.��(�����/�
�����������
����'����/
�������/��
�������
���
�
���������������/��
���������
������
��
�
�������.��������4���%�
4�������4���%�
���4��������
4��
��'
��
������$���.��3#����
�.� .�#��#���� �+

���
J �9����-H�������
������
��4��'��#(���.

.�#��#�����-H��������
����/��.��
�����/��
��������������-�
���
��� ���� .������ 
��
� ��
�� ��� ���� #�.������ 
��
� �+�/�� �
�4��
+�#��#���.��3#�����
���4��'��#(��
��������������4����/���
��� ���� ��..���� ��
�� /������ �*
��� ������ +

���
J ;�9���-J������


������%���������
���������#���/�C)���
��� J ;�����-J�������
A���#
����
����M���>L���.����������#
��'
��
�����
��
�����
��
����.���������������4���%����
�������
��4�������4���%��

$������������/��.��
�����������'
�#����.�$,5��+
���

J �>���
-J�����>�� ��� ���� #�.������ �������� 4#�� ��� ��/��.��
��
��..�������4���������..����
���/�������+

���
J ��>����-J�����

�+�/�� ����� 0���� ���� .�6��� �..���� ��� .������� ���� ��(
����/
'
��
�������$,5�����������#
������������-
����������4������

Fenced or Unfenced

%
 m

o
ti
le

 f
ru

s
tu

le
s

0
1

0
2

0
3

0
4

0
5

0
6

0

Fenced Unfenced

Substrate type

plant
slide
stone

Habitat Type
%

 m
o

ti
le

 f
ru

s
tu

le
s

1
0

2
0

3
0

4
0

5
0

6
0

Glide Riffle

Substrate type

plant
slide
stone

a) b)

����#����������	
����
���
�	��������������	���������	��������������
�	����	��
����������
���	�����
���������������������������
��������

�������	���������������������	�����������	���

-1.0 +1.0

-
1
.
0

+
1
.
0

Nitz spp

Nitz tub

Aulo spp

Nitz gra
Opep spp

Frag uln

Gomp par

Nitz pal

Frag pinAmph spp

Nav pul

Med circ

Eun spp

Gomp tru

Frag lep

Ach spp

Cocc spp

Gyr att

Stau spp

Nitz inc

Stau smi

Nitz larGomp ang

Ach minu

Cocc pla

SL

STST
ST

SL
P

SL
ST

SL

P
P

����$������
�����������	
�
�����
�������	��
���� ���� ���������
!�
�������
�����
�������	����"#������������������
����"���
�����$��	�����������$��	��������������$������������
����$����������



�����������	
�	�	�����	�
	�
��������������
�	

���

���� 4���%� ����>��� 
��� ������� 4������� 4���%�� ��>�>���$��
#�.������ ���������
�� ��/��.��
����� ������ �-������ ��������
�+

���
J������-J��������4#���������
�������/��.��
�����..������

4�������/������
�����..�����+���J������-J������
������%�������
�
���������#���/�C)���
��� J ������-J�������+�/�������"/
���
����� ���� .�6��� �..���� ��� .������� ���� ��(
����/� '
��
���� ��

�(���� 
��� 
�� ���� ������ �
����� ��
�� ���� 4���%� ��'���� +��
-������
/��(������ .�#��#����� 
� �3#
��� ����� ��
��.��(
����
�
��.�����
--������$����������(���'�������.���
�������
�����
4������� ���� �..���� �.� ����
(� �������� 
��� ���
�����������
����
(�������������4���/�
�/��
������..�������4����������
��..����
���/������
������#�.��������������������
���������(
������� #���/� ��%�������� �
���� ����� 
��� C)� ����(
�����
�
��� J ������-J���;;���0'��
����/�������
'��������-������
/�
(������ .�#��#���� ��
�� ��..���� �+

���
J ���>��-J���������
��

#�.��������������
��.�������+���J �>����-J�����>���+�/������
0��������.�6����..�������.���������L��.�������(
����/�'
��
���
���
������4���%���'����������(
������
��������������'���

+�/#���9��������������
�������-�4��������
����.��������/��
-
�
(�������
��#�
����.��(�������
��(��/�����/��������/�
��
�������� $��� -������
/�� �.� (������ ��
��(�� ��� -�����'���
������
���� ��� .�#��#��� .��3#�����
���4��'��#(��-���������
$,5�
����-��������������������
��������.�#��#���.��3#����

��� 4��'��#(�� �����
���� 
��� ����� .
��� ��� �����
��� ����� 

.#�����������
������������(�
�#�����.���
��(���
����/�����%�
&�����-�����/����$,5���-���������������
�������-������
/�
�.�(��������
��(��
���
�����
%���-�����'����������
����

D&"��������.��3#������.���
��(�.�#��#����-����
6
�������
/�
��� ������� ���#���� ��� ��-
�
�����4������� ���� .������ 
��
#�.�������
(-�����+�/��;���$���.����������
�����
6�����

�
�J

Fenced or Unfenced

F
ru

s
tu

le
s

1
0
0
0

3
0
0
0

5
0
0
0

7
0
0
0

F U

Habitat type

P
R

Fenced or Unfenced

B
io

v
o
lu

m
e
 x

1
0
³

5
0
0

1
5
0
0

2
5
0
0

F U

Habitat type

P
R

Fenced or Unfenced

T
D

I

5
5

6
5

7
5

8
5

F U

Habitat type

Fenced or Unfenced

S
p
e
c
ie

s
 r

ic
h
n
e
s
s

8
1
0

1
2

1
4

1
6

1
8

F U

Habitat type

P
R

P
e
rc

e
n
t 
m

o
til

e
 f
ru

s
tu

le
s

0
2
0

4
0

6
0

F U

Habitat type

e) 

c) d)

a) b)

G 
R 

G 
R 

G 
R

P
R

G 
R

P
R

G 
R 

%	���&����������	
����
���
�	��������������	���������	��������	��
�
�	
��������	��
��	��	���
���������'�	���	����������������
�����������������	��������	��������������������(����)������������
�	
�
������������	���	��������������������!��
�	�	�)�

�
�

�
�



������	�����������������

���

���9������������
�����������.��3#������.� ��!
�����-�����
������ ���� ������� �����
����� 
6��� �6-�
���� ����� 
� �(
��
-��-��������.�����'
��
�������

�
�J��������
������������
������

����.��3#������.�
�(�6��.���
��(��-�������$���.��3#������.
(�����.�������
��(��-���������/��
�����������/�
������������
4���%�� ��� ���� .������ 
��
��� ������ ����� ���� .�#��#���� �.
���	��
� ����	����� ����� /��
���� ��� ���� ������� ��� ���
#�.������
��
���$����� ��� 
���� ��(����-
�
������.� �-�����

�����
���� ����� .������ ��..��� 
��
�� .��(� ������ �-�����

�����
���� ����� ���� .������ /����� 
��
��� :�..��� 
��
�� 
��

�����
����(��������� ��!
���� 
��������� ����/�����
��
�
(���� ����� 
� (�6� �.� ��
��(� �-������� $����� ��� ��� ���
�
��-
�
���������-�������
%���.��(�������..�������
4��
����-��
�����������#�.��������������

TDI

0 4000 8000 5 10 15 20

5
5

6
5

7
5

8
5

0
4
0
0
0

8
0
0
0

Frustules

Biovolume

5
0
0
0
0
0

2
0
0
0
0
0
0

5
1
0

1
5

2
0

richness

55 65 75 85 500000 2000000 0 20 40 60 80
0

2
0

4
0

6
0

8
0

FrustulesMotilePC

%	���*��+����	
��	���������������������(����)������	
�
�������������	��	����
�������	��
��
���������'�	����%���������	��$��������
�
�����������������
�	�����������$�!�

������
	

����	��	


,��-������
'��/�����
���.���
���#4���
�������������
�����.��
(������
������(���(#(���(������((������.���
�
�������.
����$,5��8������������������������$,5�'
�#����
��#�
����.��
�����������
�� ����.������������������/����4#�� �����'
��
4��
��
���������
��#�
����.������������
�#�
���#4���
����������
.������ ��'��� �������� �+�/�� �
�4���F�//��������� ����>���
'�
������.������(����
��(��-��������
��
����#���
��������������
������4��
���
����������������$���������#���������	���
�����������������������	�����	�	����������	���

����

������	��
�����	������$������-������-����(��
������
����/�
����������4#��������� �����������
���-�
�����+�/�����
$�#��� ���-���� 4���/� �	� 
���� .��� 
� (������ ���� ��
��(
��(-�������� �
�� ������ ��� ���� �
���� �������
����� -�
���



�����������	
�	�	�����	�
	�
��������������
�	

���

F
�4����� ������� 
���� �����#���� ��
�� /�
��� ������� ��
��(
��((#������� ����� ���� ��-������
��'�� �.� ���� �
�#�
�
��((#��������������8�(
��%�
���#%
��'
� ��������
'�
������ ��
�� ������ ������#���� 
���.���
�� �#4���
���� 
��� 
���
�.���� ��
�
��������� 4�� -���-������ �����
��'�� �.� (���
�#��������
�� -��������� ��
�� �
���� 3#
������$���� .�
�#��
�����
���� ��
�� ���� (����� �
�� ���#..������� ��� ��'���-� 

��-������
��'����
��(�.���
�
��� �����
�#�
�� �#4���
����
��
��%���� ��� �
'�� ���#����� ��� 
� (���� ��-������
��'�� ��
��(
�
(-���� 8�(
��%� 
��� #%
��'
� ������� �#//���� ��
'��/

���.���
���#4���
����.���
���
��4�.�����
(-���/����
��������
-���-���������-��/�����.��(�
��������
�������((#��������

��
4�����((#�������.������/���'����(���
�������������

8����� ��� ���� ����>�� ����� ��
�� ������ ��� ��� �������#�
���������/�������(-
������4����������������
��#�
����.��(
�-�-������
����-����������((#�������
����������������������
�������� 
���	���
��
� ������� 
���D��
-�'
� ����;�� �
'�
�����������'��������������
#������
/
����� ����:���.���N���
���� ������� ����'���� ��(-
���� �-�������� 
��� �-�-�����
��
��(��
��������#������
���
(-���/�.��(����������#���/�'�
��-������
��'�� ���#���� .��� �
���� 3#
������ D��
-�'
� 
��
&�
���������9��
�/#����
����#��������%��/�
��
�/
��4��(
��
���#����
(-���.��(�
����/����#4���
�����������#�����#���/

�/
�� ��������� �#���
�� ����$,5�����#�������4��
..������4�
�#4���
����5���������#�����������#����
����������#��'��
������(
��� ��-���� ��� ���� �������� �.� ���� ��
����� �
(-���� 
��� ��
���������
(-����������
%���.��(���..�������/������

-1.0 +1.0

-
1
.
0

+
1
.
0

Nitz spp

Nitz lar

Gomp par

Cocc pla

Nitz tub

Nav spp

Gomp spp

Frag cap

Nitz pal

Ach spp
Syn uln

Aulo spp

Ach lan

Amph lin
Nitz aci

Stau spp

Cocc spp
Frag bre

Frag pin

Ach del

Nav bac
Nav pul

Cym min

Nav triv

Frag con

Nitz gra

 

����%������
�������������(����)�
�������	��
���� ��
���������'
�	��������$��	���������$��	�����������$���������
����$����������

����	��������	�
��

A
��
��������-���-������4��(
���4�����������
(����������

��������������
(��
4��
���
������4���6-������
���
�����%���
��� ���#��� .��(���..�������� ��� ��/���� ����#�4
���� 
��� �(
��
��
�����..������������#�������/�
�������
��#��������������?�
��
�������-�
���������..���
��
������������/��.��
�������
������
�
������
���������������/�����
��
��
��������.���������'��
/��
���� ��/��� ������������� $���� .�
�#��� ��#��� 
����� ���
-���-���������
��
���/��
����4��(
������'�������(������$��
3#
������ �.� -������������
����
���'�� �
��
����� �
�� 4���
������ ��� 4�� ���� (���� �(-���
��� ��'����(���
�� .
����

..�����/�-���-�����4��(
��� �)��/���
���������������>�
���#/����..�������������'����4�
���/�
N��/�-����#����4������
��..���� 
���/������(
��
�����
'��4���� �(-���
����,��-���
���� ��..�������� ��� ��
��(� 4��(
��� ������ ����� ��� ���
�
��..������������-��������(-��������4���������..����
���/�����
�������/�
���������������������
�#�
���#4���
�����+�/����
��
;��

,�..�������� ��� �-������ ��(-�������� �+�/�� ;�� 
���$,5
�+�/��
����������
�#�
��
���
���.���
���#4���
����4����������

�@
���������
(�����������-
����/����#/�������
(���
���#���
����'���� �
�� ����� 
�����-
����� $��� -����(��
���� �.
���	��
�����	������������/�
�������������4����������..���

��� /������ ��� ���� #�.������ �������� 
��� (������ ��!
���
�-���������������..�����������.���������������+�/��;���#//����
��
�� ���� .��(��� ���/��� ��� -
����#�
���� 
..������ 4�� ��/�
��'����4�
��� /�
N��/� -����#���� �:���(#��� ��� ����� ����2
8������������
��� ���� �
�����4��(��������(����(�'�(����
:�..���� 
��� ��
�
��������� 4�� ����(���� 
��#(#�
����
�#((��.����������2�8������������
���:�#����������������
�
'����������
��(��������
��(�� ��
!����
���-��(��������
������
��(�.���
�
��
����#����.������
��������(���
������#��

���..��������������-����(��
�����.�(��������
��(��������
��..���� 4������� ���� ���������� ��#��� �
'�� 
������� 
�
��'����/
�����.�$,5� ���-����#���������� ��
���
����3#
����
/�'�����/��������#���
�������$,5�.���������������#����
'�
4�������
����������
#�����
������((������4��8������������
����'���� ����-������
/���.�(��������
��(�� .�#������ ���
�������'
�����4�������/������
�����..�����+�/�����
��������.���
������������/��.�
�����
�/�����-������
/��(��������4������
���������������������.���'���(
��4����-�������#-���
��#
�
�������
(�������
(-����

	�'����(���
�� &�
�/�� E�����%� �
(-���/� /#��
���
��3#����� ��
�� �
(-���/� �
%���-�
��������� ���� �#4���
��� ��
����O#��#�����.�#������4�����
�������
���(��������#�4
���P
��%������������������$�����������
��(�.�#��#���.��3#����

���4��(
����������#�.���������������+�/���
�4���������������
���������#�4
�����F�//�������������>���5���������-����4�����
��
�������#������
����������(-
����������4
�%�(
�
/�(���

����������#����/��
�����
���������������'����������-���-�����
.���
�
������
#�����������#�
4��������#�����-���
����.�����



������	�����������������

���


���#�.������
��
�2���'�����������������#�����/���/�����(
��
��
���'
��
������������(
��4���'�����%���4�� ������
��(
�
(-����

�
	����
	�
$���� ��#��� ������ ��
�� -���-������ ��
��(� �-�����
��(-���������4��(
���
���$,5��
��'
���������-�����������
�#4���
����
(-��������������.���'��������������
������������
(

���Q���������
����.��-�������(������.�#��#����Q�
���(
���
��������
4��
����
����
$��� ��/�� '
��
4������ �.� ��
��(� ��������� 
��� �-�����
��(-�������� ������� ��(4��
������ �.� �#4���
���� .����� 
#�.������
����
4��
�� ��-����#//���� ��
����'��
�� ��-���
���
(
��4������������
'�����
(-���/�'
��
4���������.�#����/
���� 
--���
����� �.� ��
��(� �������� .��� �
���� 3#
����
(��������/����/����
�������/��
��
�����(����

$�����'
��
�����������������#���������������4����������
�#4���
����
����������
(����
�����
����������������
�������
���������.���'�����������������..�������/�������/
'������(���
��-������
��'��-���-�������
(-����5�����������������'
��
���
�����
��(��-�������4��'��#(��
���$,5����������-���
-��(���
����������/���
��������..�����������(�
���
��
�������
�����.
�������
(�����.���
�/��
���'
��
4�������$����.�
�#��������'��
.#������ ��'����/
������ ����� /��
���� ��-���
����� 4������
-�����
�� ����
(�(
�
/�(����-�
�������� �
4��
�� ��-��� 
��
����
(�����(���'���

$���(���
���.���..����/�-����#�����������-���-��������
��(
.���
�
��
�'
�������.� �-
��
�� ��
���� �#//����� ��
�� ���/
���

��-������
��'���
(-������
��(�����#���4���
%���.��(���'��
�
�
�#�
���#4���
�����������-��������
���.��(���'��
�����
�����
������� ���� ��'��� ��
������ �������� 
���8������� ������
��������� ��
�� �#�� ��� ����� ����� �.� '
��
������ ��'��� �#������
(��������/����#�����������������
��(��
�����4#����(4���
��'��
��4����/��
�����(������5����������.������
������/���
�
���� ��'���-(���� �.� (��������/� ������ .��� ���� *+,� ��
��������
���/������'��
��4����/��
��/��#-���4#�����������
���

� ����� ��� ���#��� ��
�� ���� �
(-���� �
%��� 
��� ���� #��#��

..������4���(
�����
���'
��
������4���������
��������������

����������
(�(��-����/��

���	
��������	��
$���� ��#����
�� .#����� ����#/�� ����E	:&�&	��-��@����
&��;>���������/��
��+#��������/��.�*���
����
���&���9�
C�������/�5������
(��
4��
���

������	���
���������	
����	����	�	����������	����������	��	���������	������
�����������	��	�������	���	���������	������������������	�
��	�
����	��� ����

��!!��	��"�#��	$��%������	
�"�	 ���	&�'��	
�&��	�(()�	�	�������
�����*	 ����������	 �����	 ���	 ������	 ������+����	����	��
������	�
�	����	� �,�

-��'���	.�/	���	-��'���	"�0��	����	0����!����	�������	��	���'
��!�������	 ��	 �������%���������	 ���	 ������+���	 ������
��������!��	��	���	1�'������+�������	
�%���	���������������
�
�	����	���	�� (2�

1������	3�4��	5����	"�&��	6�!���	��	���	7�'����	4�3��	����
8�'����	 ���	 ����������	 ��	 9�����!����	 ����!���+:	 ��	 ������!
'�����	��	���	;�����	5��!����	������	�
��	��	����	�22 �<�

1����	 ��1��	 1�����+�	��8��	 5��������	 ��
�	 $��%������	 
�"��
4�=�������	#�1�	���	"�������	=����	����	;��	��	������+���
��������!�	 ����	 ��	 ��	 ����*	 ��	 ������	 ����!���+�	 �����������
������
������	���	�� ,��

"��!����	
�1�-��	���	������	=�"�#�	���	%��	8��!�����	/�#�
��	�((��
��������
��	��	��������	�������
������������
����	=������!�
;��%�����+	������	=������!��	;5�

5���+�	4�-��	��2�	$����	����	�+������	��	�������	��	��	������
������	���	������������	���	���������!	���������������	���	����
 �

���	����	��� ��

5���+�	4�-�	���	>�������	�����	�((��	8��	�������	������	����*?	�
��'	 ����*	 ���	���������!	 ��������������	 ��	 ��%����	 ������
�
 ����
�	��	<22 <<�

5���+�	4�-��	=�@������	���	=����!�	0��	3���:;����	���	0�����	&��
-���������	 ���	 -������	 1��	 1���������	 "��	 "�������	���
5�'�����	���	5'��������	 "��	&��!�����	
��	&���������	0����
&������	4��	4��%���	���	���������	"��	�����	0��	$�������	$��	%��
3���	1�	���	6�@�����	"��	�(()��
��������������	���	���	�������
�������!	��	�������	���	'����	A�����+	�����������	��	0������
������
�� ����
�	�	
	�� <�

5���+�	4�-��	������	=��	-��%���	��=��	"��������	"��	5����'����
"��	&+������	0����	4����+����!��	"��	����������	$�	���	>�������
=��	����	!���!����	���	�����"���#$�������%�������
�����	���
��	�	���	0�%��������	�!���+	8��������	
�����	0B8
�

5�������	 /�	 ���	 $�����%��	 5��	 ��<�	 8��	 ���	 ��	 ����������
����������	��	���������	!��'��	�����������	�&�
��	�'����	�
���
����( �,�

5�������	5�	���	&��!�����������	1��	�(((�	���(�����)
�������
*	���
������$� ����	

�����������	6������	 ��<�	 $�������
������������	6����!	-��1	1��������!�	�������	-�����+�

&��!���	4�	���	1�����'�	��-��	�(()�	8�������	���	�������	%��������
��	���	���������	�������	��	��	����	�������	+����(������	�
�	�	�
,�� ,���

&�!���	��	���	#�����	4��	���	��������!	���	���	0�������	>����
3������%�	 	�����!	���	�����	���'���	�������	���	�A�����	������
�,�����-�������'�*����+����(��������������	���	<� <2��

7����	=��	$������!����	
��	7����	4��	>+����	
��	>�������	1��	1����
&�	���	1�'����	7��	��<��	
�������	���	������	'����	A�����+	��
���	���!	���	&��������	�����������	��	���	
�%��	8������	������
�������	0�!�����	�����
����������������	��	��	,�� ,�2�

7����	=��	"��%���	1����	>����	��"��	7����	4��	>+����	
��	>�������
1��	1����	&�	 ���	1�'����	7��	 ��<��	8��	'����	 A�����+	��	 ���
&/=�
	���!	���	&�������	�����������	�����
�������������
��	�	��	,�< ,2��

/�������	"������	��	���	0�������	=������������	����	3������%�
���B,�B0=	��	���	0�������	����������	���	��	���	=������		��
2	/������	 ���?	0����������!	 �	 �����'���	 ���	=�������+
������	��	���	�����	��	'����	�����+�

���������	"�=�	���	������	3�4��	����	*	#��'�))�����*���
��	���
�����' ./��	$����!���	7�'	C����	;$��

������%��	4��	�((,�	0��������	��!��	�����������	��	��%���	��	���
5��+��	����������	70	$�������	
������	��������(	�	�	���
2�( 22<

������%��	4�	���	=�������	3�#��	����	=�����	��	���������	��	��!���
�����	'�����A�����+	�����������	������������������
������	���
<�� <��



�����������	
�	�	�����	�
	�
��������������
�	

��	


��������	��=��	�(�)�	8��	�����!����	�������	��	��������	�������
��	���	��%���������	��������	��	���	�� ��


��������	��3��	4����������	��"�	���	0��'����	"�>��	�((2�	8���
��'�	���	���������	�������	��	������	������+���?	�������	��
��������	���	�����%�����	���
�������	�,< �)��


�������@�	1��	"�������	 .��	$�����	��4�	���	/�������	$�"��	�((��
0����+���	 ���	 ���������	 ������	 �����������	 ����!
��%����������	!��������	��	���	7�������	1�����+�?	.�����������
���	 ���	 ����������	 ��	 �����%�����+	 ���	'����	 A�����+�	�����
������	�
�	����	<,� <)�


�����	#�0��	=��'�����	
�4�	���	4����	3�-��	�((��	!����	�����$
�	�
��������*�����
�����)�����0������	=������!�	;��%�����+
������	=������!��	;5�

$������	7��	6���%����	3	���	5����	-��	�(()�	0������	��	��'	���'
��	������+���	��	�����	���������	�+���	��	�������	��	$��%�����
������	��������������
��	��� ��,�

$��������	 "�	 ���	0��������	 ���	 ��<�	 $�������	 �����������	 ���
��������+	 ��	 ������	 �����������	 ��	 ��%���?	 ���	 �����	 �������
��������	�����������D	�������� ����
�����	��2 �,��

$��������	"�	���	5�������	5��	��<�	=��������%�	����+	���������!
$�����#������	��%���	���	�������	����!	�������%���������	���
�������	������	��������+	����������	�,��������
�	���	,2 ���

$�����������	4����	 �((��	0
���
�0��������
����	�������
>����+	&��!���	&���	1����'�	0���*�	;5��

$+����	"�4��	&����	��4�"�	���	-���!��	-�	E0��F�	�(((�	!���/�1�
���	��������
� -������ ���(��&$� �������
�� )��� ��������
������������� ��� )����(����� �	����	 .��������	 ��	 8����������
0����!+�	1�����!����	;5��

>�������	����	���	
����	0��	�((,�	;��	��	��!��	 ���	���������!
��%���	..�	 ������	�����)�����2������������3��&�����	.���������
�((��	;��%�������	.���������	-�����+�	�(,���

G�������	 4�	 ���	4��%���	 ���	 �(,��	 G��	 ���@�������!	 ���
�����!������	5�������������	���	
�������	�����������	-�'������
������������	�
�	��
	2)( <���


