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1. BEVEZETES

A szovotegzesek (Hydropsychidae) csaladja fajszamat tekintve a harmadik
legnagyobb csalad a tegzesek (Trichoptera) rendjében (Holzenthal et al., 2007). Edesvizi
¢letmodu larvaik szinte minden folyéviztipusban eléfordulnak. Széleskort elterjedésiiknek,
a csaladba tartozd fajok nagy szaménak, de leginkabb valtozatos kornyezeti és dkologiai
igényének koszonhetden a szovotegzes larvak gyakori szerepldi a makroszkopikus vizi
gerincteleneket érintd hazai és nemzetkozi kutatasoknak (Geraci et al., 2010). Ennek
ellenére a névadd Hydropsyche Pictet, 1834 génusz fajaira, kivaltképp larvaik
autokoldgidjara vonatkozd ismereteink messze elmaradnak a csoport Okologiai
jelentdségéhez, 6koszisztémaban betoltott szEleskori szerepéhez képest.

A Hydropsychidae csalad képviseldinek larvalis eldfordulasaval foglalkozo
vizsgalatok (pl. Badcock, 1974; Gordon & Wallace, 1975; Hildrew & Eddington, 1979)
mar az 1970-es évek végén ramutattak, hogy az egyes fajok a folydvizi rendszerek egy-
egy, tobbé-kevésbé jol behatarolhatd szakaszat népesitik be, igy azok jol jellemezhetdk
bizonyos, adott szakaszra jellemz6 fajokkal, fajegylittesekkel, melyek kozott egyarant
talalhatok a patakok felsd, forraskozeli részein eléfordulé hegyvidéki, a kozépsd
szakaszokra jellemzé dombvidéki, valamint nagyobb folyok, folyamok faungjara jellemz6
sikvidéki csoportok.

A Hydropsyche-fajok jellegzetes elterjedési mintazatanak magyarazatara az elmult
évtizedekben szamos kutatas iranyult (pl. Balint & Ujvarosi, 2009; Ross & Wallace, 1982;
Roux et al., 1992, Statzner & Dolédec, 2011), atfogd eredmények azonban a legtobb
esetben csak bizonyos fajok esetében vagy fajparok dsszevetésében sziilettek, a mintazatok
kialakuldsanak hattere pedig altaldban csak egy-egy adott folydvizi rendszer vagy
vizgylijto teriilet tekintetében keriilt tisztazasra. Ezen eredmények arra utalnak, hogy a
fajok el6fordulasanak zonalis vagy szekvencialis volta kiilonbozé fizikai-kémiai
valtozokkal szemben tdmasztott igénylikkel, mikrohabitat 1éptékii él6hely-preferenciaik
kiilonbozdéségével,  valamint egyes  esetekben interspecifikus  kompeticioval
magyarazhatok.

Kutatasaink alapvetése az volt, hogy felallithatd egy olyan, kelléen nagyszamu, de
koriiltekintéen szelektalt és kezelt valtozokon alapuld altalanos statisztikai modell vagy
modellrendszer, amely alkalmas a kiilonb6z6 fajok szimpatrikus vagy éppen allopartikus
megjelenésének hatterében allo okok teljes korii feltarasara, magyarazatot ad a fajok tobbé-

kevésbé atfedd, de bizonyos mértékig mindenképpen zondlis elterjedési mintdzatanak



kialakulasara, valamint predikciokra is lehetéséget ad az egyes fajok vagy fajcsoportok
varhato6 eléfordulasait illetden, adott kdrnyezeti koriilmények kozott.

Az Ujszerii adatelemzési megkozelités és modellépités soran atfogd és részletes
ismereteket szereztink a Hydropsyche-fajok eléfordulasi  jellemz6ir6l, Gkologiai
Igényeirdl, valamint arr6l, hogy miként befolyasolja a biotikus €s abiotikus kornyezet a
fajegyiitteseik szervezddését teljes vizrendszerek mentén. Az adatelemzés soran
megszerzett informaciokat 6sszefogd, majd azokat felhasznalo altalanos, leird jellegii és
predikciés célokra egyarant alkalmas, validalt modell, illetve modellrendszer
felhasznalhat6 ismert Osszetételli szovotegzes-larvaegylittesek longitudinalis elterjedésének
vizsgalatara, az elterjedési mintazatok megvaltozasanak elemzésére, valamint ismeretlen
faunaja teriiletek vérhatd fajainak nagy pontossagli eldrejelzésére, akar elére felallitott

klima- vagy kornyezeti szcenariok keretében is.



2. IRODALMI ATTEKINTES

2.1. A szovotegzesek (Hydropsychidae) csaladjanak fejlodéstorténete és jellegzetes

elterjedési mintazatainak kialakulasa

Vilagszerte eléfordulo, tobb mint 16000 jelenleg ismert képviseldjével a tegzesek
rendje (Trichoptera) a hetedik legnagyobb fajszamu rovarrend (Adler & Foottit, 2017); a
tegzesfajok szama magasabb, mint az Gsszes tobbi, dontéen vizi életmdda rovarrend, a
kérészek (Ephemeroptera, ~3500 faj), szitakotok (Odonata, ~6000 faj), alkérészek
(Plecoptera, ~3600 faj) és vizifatyolkak (Megaloptera, ~350 faj) fajainak szama egyiittvéve
(Morse, 2017). A recens tegzesfajokat 2 alrend (Annulipalpia és Integripalpia) 51
csaladjanak tobb, mint 600 nemébe soroljak, ezek mellett 700-nal is tobb kihalt fajuk is
ismeretes.

A tegzesek rendjébe tartozé csalddokat a larvak és az imagdk morfologiai bélyegei és

viselkedési mintazataik alapjan klasszikusan 3 alrendbe soroltak (Wiggins, 2004).

(1) Az Annulipalpia alrendbe tartoz6 fajok tilnyomoérészt folyovizekben vagy
allovizek parti zondjaban eléforduld larvai selyembdl készitenek maguknak
menedéket és fogohalot, mely utdbbival a taplalékul szolgald, vizben lebegd

szervesanyag-részecskéket, bevonat-toredékeket és apro allatkdkat sztirik ki.

(2) Az Integripalpia alrend tagjainak larvai hordozhato, jellemzéen cs6forma
tegezt épitenek maguk koré, mely eldsegiti a testiik koriili vizaramlast, ekként a
gazcserét is, és megveédi Oket a ragadozoktol. Téaplalékuk jellemzéen bomlo
novényi anyagokbol, algakbol, gombakbodl és ¢él6 novényi szovetekbdl all,
egyesek ragadozok. Eldhelyeiket tekintve allo- és folyovizekben egyarant

eléfordulnak.

(3) A ,.Spicipalpia” alrendbe tartozo, zart babkokont készitd, ragadozd vagy
legelészé ¢életmodot folytatd larvak egy része szabadon €16 — ezek az
elsodrodas elkertilése érdekében selyemszalakkal rogzitik magukat az aljzathoz
—, masok viszont nyereg vagy erszény forméju tegezben élnek. Képviseldik
jellemzden folyoviziek, de a Hydroptilidae csalad tagjai allovizekben is nagy
szamban el6fordulhatnak. Ez utobbi alrend tagjaira egyarant jellemz6 az is,
hogy bebabozodaskor egy zart, merevebb anyagu, féligatereszté falu, a

menedéktdl elkiiloniilé babkokont hoznak 1étre, mig a mésik két alrend larvai

10



egy kevésbé kompakt, permeabilis, a menedékkel egybeszdtt selyemgubdoban

babozodnak be.

Mig az Annulipalpia és Integripalpia alrendek jol elkiiloniild, monofiletikus
csoportokat alkotnak, addig a ,,Spicipalpia” alrend helyzete kevésbé egyértelmii. Egyes
szerzOk a korabban ebbe az alrendbe sorolt csaladokat az ,,Integripalpia alrend bazalis
helyzetii csoportjai”-ként kezelik (Kjer et al., 2016). (Alapi vagy bazalis helyzetlinek vagy
egyszerlien csak bazalisnak egy taxonOmiai CSoport azon tagjait nevezziik, amelyek
korabban divergaltak a csoport tobbi alcsoportjanal.)

Fosszilis leletek és molekuléris filogenetikai vizsgalatok eredményei alapjan a
tegzesek rendjének megjelenését kb. 234 millio évvel ezelottre, a kozépsd—késd tridsz
iddszakra becsiilik (Malm et al., 2013). A monofiletikus Annulipalpia és Integripalpia
alrendek mar a jura korban, kb. 203 millid évvel ezel6tt valtak el egymastol, a
szovotegzesek (Hydropsychidae) csalad elsé képvisel6i pedig — az Annulipalpia alrend
legdsibb csoportjaként — kb. 177 millié évvel ezeldtt jelenhettek meg (Malm et al., 2013).

Az Annulipalpia alrend recens képviseldinek kozos tulajdonsaga, hogy larvaik az
altaluk eldallitott selyemszovedék, illetve emellett gyakran novényi elemek vagy asvanyi
szemcsék felhasznalasaval helyhez kotott, rogzitett rejtekhelyeket készitenek. Ezeket
leginkabb a folyovizekben, patakokban vagy nagyobb tavak hullamjarta, partkodzeli részein
talalhatd kovekre, fatormelékre, vizi novényekre, szarazfoldi novények vizbe 10g06 részeire
vagy mas, tobbé-kevésbé stabil aljzatra rogzitik. A Hydropsychidae csalad fajainak
rogzitett lakhelyei jellemzden egy rejtekhelybdl és egy, a rejtekhely felvizi bejarata mellett
kialakitott, viszonylag lapos, jellegzetes felépitésti sziir6halobol allnak, mely a larvak
passziv szilirogetd taplalkozasanak els6dleges eszkoze. Ezeknek a rejtekhelyeknek a
legfontosabb szerepe — akarcsak a mas tegzescsaladoknal megjelené hordozhato tegzeké —
a ragadozokkal szembeni fizikai védelem és a lehetséges préda eldli rejtézkodés, valamint
az oxigénnel telitett viz testhez torténd elvezetése, altaldban a test eliilsé végétdl a hatulso
iranyaba, amit a larva testének hullamzé/kavaré mozgasaval is segithet (Wiggins, 1996).

Széles korben elfogadott tény, hogy a rovarok rendje az evolucio soran szarazfoldi
kortilmények kozott alakult ki, és hogy a vizi életmdd, illetve egyes fejléddési stadiumaik
vizhez kotott vagy teljesen vizi volta esetiikben masodlagos, apomorf jelleg. Minthogy a
szarazfoldi és vizi éldhelyek kozti atmenet a forrastajékokon és a folyovizek felsd

szakaszain a legkifejezettebb, kézenfekvd, hogy a vizi vagy vizhez kotott életformak
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ezeken a teriileteken alakultak ki és onnan terjedtek el folyasiranyban (Vannote et al.,
1980). A folyamatot az a koriilmény is segithette, hogy a vizi 6koszisztémak oldott oxigén
telitettsége is ezeken a szakaszokon a legmagasabb (Resh & Solem, 1978).

Ennek az elterjedési folyamatnak kivald példajat, egyszersmind bizonyitékat adja a
Hydropsychidae tegzescsalad névadd nemzetsége, a Hydropsyche génusz képviseldinek,
kozelebbrdl is azok larvainak elterjedési mintazata.

Szovotegzes larvak a folyovizi rendszerek szinte teljes hosszan vilagszerte
eléfordulnak, az egyes fajok hossziranyu elterjedése pedig jellemzden a vizfolyasok egy-
egy adott, kiilonbozo kiterjedésii szakaszara korlatozodik (1. abra), ez a zonacid pedig az
esetek tobbségében olyannyira kifejezett, hogy a folydvizi rendszerek — az uralkodo
halfajokhoz hasonléan — a benniik ¢él6, karakterisztikus szové6tegzes-fajok, illetve
fajegyiittesek alapjan is szinttajakra oszthatok (Higler & Tolkamp, 1983; Statzner &
Dolédec, 2011).

H. fulvipes 0
H. saxonica *
H. tenuis »
H. dinarica R I e
H. instabilis R R e
H. siltalai et PR R
H. botosaneanui < R R e
H. pellucidula e IR R
H. incognita _———
H. silfvenii —
H. angustipennis A S R S
H. bulbifera ———e R B
H. modesta e ' ' . .| 4
H. contubernalis e T e
H. bulgaromanorum e —————
H. guttata -—__—
H. ornatula < R
e N R ———

H. exocellata

1. abra. A kozép-eurdpai Hydropsyche-fajok szekvencialis elterjedése
a fobb folyovizi szinttajakon. (Forras: Ficsor & Csabai, 2021)

A savok vastagsidga az egyes fajok adott szakaszra vonatkoz6 preferenciajanak mértékét
jelolik. eK — eukrenon, hK — hipokrenon, eR — epirithron, mR — metarithron, hR — hiporithron,
eP — epipotamon, mP — metapotamon, hP — hipopotamon
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A fajok folyasiranyl elterjedési szekvencidban betdltott pozicidja kozvetlen
kapcsolatba hozhat6 a génusz — s6t, a Hydropsychidae csalad — filogenetikai viszonyaival,
egyszersmind a tegzesek rendjének fentebb emlitett foldtorténeti elterjedési folyamatainak
lenyomatat is magan viseli.

A primitiv (pleziomorf) morfologiai jellegeket viseld, filogenetikai szempontbol
kordbban megjelend fajok (és nemek) tobbnyire alacsony hémérsékletli, nagyobb
szemcseméretli mederanyaggal rendelkez6, gyorsfolyasu hegy- ¢s dombvidéki patakokban
¢lnek, mig ,leszarmazottaik” magasabb hoémérséklethez, alacsonyabb aramlasi
sebességekhez ¢és kisebb szemcseméretli mederanyaghoz alkalmazkodtak. Utdébbiak
larvainak kozos jellemzdje a kisebb testméret és a kisebb lyukbdségli fogohald, mig
elébbiek jellemzden nagyobbak, haloik lyukbdsége pedig — ahogyan az azt felépitd szalak
keresztmetszete is — szintén nagyobb (Alstad, 1982).

Tovabbi vizsgalatok (pl. Bales & Badcock, 1987; Howell & Voshell, 1982; Roux et
al. 1992) kimutattak, hogy a fenti morfologiai tulajdonsagokon kiviil a fajok egyes élettani
jellemz6éi — mint pl. a teljes metabolikus aktivitasi tartomanyuk (total amplitude of
metabolism — TAM) — vagy az életteriikként szolgald viztér szabalyos szerkezetii fogdhald
épitéshez sziikséges aramlési sebessége hasonloképpen kapcsolatba hozhaté elterjedési
mintazatukkal, illetve leszarmazasi kapcsolataikkal. Statzner és Dolédec (2011) a Loire
vizrendszerében eléfordulo szovotegzeslarvak esetében egyértelmiien parhuzamba éllitja a
fajok hossziranyu elterjedési szekvenciajat és az emlitett morfologiai, valamint élettani
jellemzok kiillonbozdségének mértékét, mely utobbi minél nagyobb, annal tavolabb
keriilnek a kérdéses fajok elterjedési szakaszai is egymastol. Figyelembe véve, hogy az
Osibbnek tekintett jellegek a forrastdjéki kisvizek fajaira jellemzdk, igazoltnak latszik a
fajok folyasiranyban végbement, ,,downstream” evulocidja (2.abra b).

Némiképp arnyalja a képet, hogy a citokrom-oxidaz I gén (COI) molekularis
genetikai vizsgalatai alapjan a Loire recens szovétegzes-fajainak kozos Ose a leginkabb a
kozépsd szakaszokra vagy kisebb vizfolydsokra jellemzd, kimondottan széles
tiréképességli Hydropsyche angustipennis (Curtis, 1834) fajhoz allhatott legkdzelebb (2.
abra a), a magasabb térszinekre jellemzé hegyvidéki fajok pedig (molekularis genetikai
szempontbol legaldbbis) éppolyan tavol esnek e kozds Ostdl, mint a sikvidéki nagy folydk

jellegzetes fajai (Statzner et al., 2010).
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2. abra. A Loire vizgylijtdjén talalhatd szovotegzes fajok (a) molekularis genetikai vizsgalatok és (b)
morfologiai jellegkiilonbségek alapjan felallitott filogenetikai torzsfaja.
(Forras: Statzner & Dolédec, 2011)

(ins — H. instabilis, sil — H. siltalai, din — H. dinarica, inc — H. incognita, ang — H.
angustipennis, con — H. contubernalis, exo — H. exocellata, orn — H. ornatula, bul — H.
bulgaromanorum)

Akarmelyik magyarazat is helytallo, a szovotegzes-larvak longitudinalis zonécidja,
illetve a fajok szekvencidban elfoglalt sorrendje rendkiviil hasonl6d a kdzép-eurdpai és a
szomszédos faunateriileteken egyarant (Edington & Hildrew, 1995; Higler & Tolkamp,
1983, Statzner & Dolédec, 2011).

2.2. Kozép-Europa, Magyarorszag és a vizsgalt teriilet szovétegzes-faunaja

A Kozép-Eurdpaban eléforduld 18 recens Hydropsyche faj (Graf et al., 2008; Neu &
Tobias, 2004; Waringer & Graf, 2011) elterjedése is a fentebb bemutatott hossziranya
zondlis mintazatot kdveti, amely mindemellett a génusz fajainak fajcsoportokba torténd
besorolasaban is tetten érhet6 (Pitsch, 1993, Malicky, 1977). A H. instabilis-csoport fajai
[H. instabilis (Curtis, 1834), H. siltalai Doéhler, 1963, H. tenuis Navas, 1932, H. saxonica
McLachlan, 1884 ¢s H. fulvipes (Curtis, 1834)] leginkabb a forraskozeli részeken, valamint
a hegy- és dombvidéki kis €és kozepes méretii patakokban (krenalis régio és a rhitralis régio
fels6 része), mig a H. pellucidula-csoportba sorolt fajok [H. pellucidula (Curtis, 1834), H.
incognita Pitsch, 1993, H. dinarica Marinkovich-Gospodnetic, 1979 és H. botosaneanui
Marinkovich-Gospodnetic, 1966) a kozépsé patak- és folyoszakaszokon (rhitralis régio)
fordulnak el6. A H. guttata-csoport tagjai (H. guttata Pictet, 1834, H. bulgaromanorum
Malicky, 1977, H. ornatula McLachlan, 1878, H. contubernalis McLachlan, 1865, H.
modesta Navas, 1925, H. exocellata Dufour, 1841 és H. bulbifera McLachlan, 1878] a
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rhitralis zéna alsé szakaszainak kozepes és nagyobb méretii folyovizeiben, illetve a
nagyméretli folyamokban (potamalis régio) talalhatok meg. Az 6nallé csoportot alkotd H.
silfvenii Ulmer, 1906 larvai f6leg a folyovizi rendszerek alacsonyabb homérsékleti,
kavicsos aljzata, kozépsé szakaszain élnek (Coppa, 2015). Egyes tag Okologiai
tlréképességli fajok (mint pl. a H. angustipennis) elterjedése kevésbé korlatozott, igy a
kornyezeti koriilményektdl fiiggden tobb régioban is eléfordulhatnak (F1. tablazat).

A Hydropsyche génusz 14 hazai képviseldjének (Nogradi & Uherkovich, 2002)

orszagon beliili elterjedése is tobbé-kevésbé a fenti szabalyok szerint alakul:

a magasabb térszinekre jellemz6 H. fulvipes, H. saxonica, H. instabilis és H.
siltalai leginkabb hegyvidékeinrdl (pl. Zemplén, Biikk, Matra, Borzsony, Pilis,
Bakony, Mecsek, K6szegi-hegység) ismert;

— aH. pellucidula és a H. incognita fajok a nagyobb folyovizek felsébb, kevésbé

szennyezett szakaszain fordulnak eld, jellemzden orszagszerte;

— a H. bulgaromanorum, a H. ornatula, a H contubernalis és a H. exocellata
larvai a nagyobb folyovizek (Duna, Tisza, Korosok) kozépsé és also
szakaszainak karakterisztikus fajai, némelyikiik pedig az ezekre a szakaszokra

inkabb jellemzd, antropogén eredetii vizszennyezést is jol tiiri.

—  Sajatos helyzetli a H. angustipennis, a H. modesta, a H. bulbifera és a H.
guttata fajok elterjedése. Az elébbi harom faj a legszélesebb tlir6képességgel
rendelkezik, igy orszagszerte sok helyen (a H. angustipennis és a H. bulbifera
kisebb, a H. modesta inkabb nagyobb folyovizekben) fordulnak eld, ahol a
kevésbé tolerans fajok szamara mar nem megfeleldek az éldhelyi koriilmények.
A H. guttata adult példanyait pedig — bar Eurdpa szerte nagyobb folydvizekhez
kothetd — a Mecsekben, Kdszegen és Szdcén fogtdk még az 1980-as években,

azota nem keriilt el6, nagy valoszintiséggel eltlint hazank tertiletérol.

2.3. A kornyezet és a szovéotegzes-larvak longitudinalis zonaciéjanak kapcsolata

Az Okologiai fiilke, vagy niche egy olyan tobbdimenzids tér, melynek tengelyeit
kiilonboz6 kornyezeti tényezdk alkotjak, s amelyen beliil egy adott faj populécioi, egyedei
fennmaradni képesek (Chase & Leibold, 2003; Hutchinson, 1978; Leibold, 1995;
MacArthur & Levins, 1967). A niche ezen hipotetikus tengelyeinek megismerése,
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feltérképezése ¢€s tanulmdnyozasa, s ezzel egyiitt a fajok elterjedését befolydsolo
kornyezeti paraméterek meghatarozasa alapvetdé eleme az oOkologiai kutatasoknak. E
konkrétan leirhatdo és mennyiségekkel jellemezhetdé paraméterek aktualis értékei, lokalis
kiilonbségei és hosszu tava valtozasai kozvetlen hatassal vannak az egyes fajok jelenlétére
vagy hianyara, és sok esetben 0j fajok kialakuldsanak (speciacid) kulcsfaktorai is lehetnek
(Hughes et al., 2009; Mayr, 1947).

A fenti folyamatok kiilonleges jelentdségli szinterei a folydvizi 6koszisztémak, ahol a
viz egyiranyl aramlésa szamos abiotikus és biotikus kornyezeti tényezd gradiensszerd,
folytonos eloszlast mutatd valtozasat hozza 1étre a forrdstol a torkolat irdnyaba. Ezek a
kornyezeti gradiensek szdmos folyovizi élélénycsoport — pl. halak, makroszkopikus vizi
gerinctelenek — fajainak esetében jellegzetes zonacios elterjedési mintazatot alakitanak ki
(Allan, 1995; Gordon et al., 1992; Hynes, 1970; Illies, 1961; Statzner & Dolédec 2011;
Vannote et al., 1980). A gradiensszerii kornyezeti tényez6k mellett a szovitegzes-larvak
elterjedését tekintve fontos szerep jut egyes, vizmindség szempontjabol érintett

tényezo6nek, valamint szamos biotikus faktornak is.

2.3.1. Az elterjedést befolyasolo abiotikus kdrnyezeti tényezok
2.3.1.1. Homérséklet, aramlasi sebesség és mas kornyezeti gradiensek

A legtobb szovOtegzes-faj larvajanak anyagcseréje kisebb vagy nagyobb mértékben
hémérsékletfiiggd, ezért a vizfolydsok éves atlaghdmérséklete — amely a forrastol a
torkolatig jellemzden fokozatosan novekszik — alapvetden befolyédsolja az egyes fajok
hossziranyu elterjedését (Statzner & Dolédec, 2011). Bar a természetes vizekben
jelentkez6 homérsékletkiilonbségek ritkan jelentenek letalis mértékli elterjedési gatat, a
fajok metabolikus 1ill. 1égzési aktivitdsa és a vizhOomérséklet kozotti Osszefliggés
nyilvanvalo, és jelentds fajonkénti kiilonbségeket mutat (Bales & Badcock, 1987; Edington
& Hildrew, 1973; Howell & Voshell, 1982). Hildrew és Edington (1979) eredményei
szerint az Usk folyoban szekvencidlis hossziranyu elterjedési zdonakkal rendelkezd
Diplectrona felix, Hydropsyche instabilis és H. pellucidula larvak 1égzésének fokozddasa
annal magasabb homérsékleti értékeknél figyelhetd meg, illetve a magasabb hdmérséklettel
szembeni tolerancidjuk is anndl kifejezetteb, minél nagyobb az adott faj altal jellemzden

benépesitett patak- vagy folyodszakasz forrastol mért tavolsaga.
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A Rhone folyd és befolydinak szovOtegzes-faundjan végzett vizsgalatok hasonlod
eredményeként allapitottdk meg Roux és munkatarsai (1992) az ott egymast hossziranyban
koveté H. dinarica, H. siltalai, H. pellucidula, H. contubernalis és H. modesta esetében,
hogy az 5°C és 25°C kozott mérhetd atlagos oxigénfogyasztast tiikkr6zo teljes metabolikus
aktivitasi tartomany egy olyan fajra jellemzd tulajdonsag, amely alapjan meghatdrozhatod

az egyes fajok pozicidja a hossziranyt szekvenciaban (3. abra) (Guinand et al., 1994).
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3. abra. Hat Hydropsyche-faj hosszirany és részben atfedé elterjedési sorrendje a Rhone folyoban és
befolyodiban, valamint teljes metabolikus aktivitasi tartomanyaik értéke 5°C és 15°C kozott.
(Forras: Guinand és munkatarsai (1994) nyoman)

Az aramlasi sebesség elterjedési mintdzatra gyakorolt hatdsanak vizsgalatara szdmos
tanulmany sziiletett tobb foldrajzi okorégioban is. Bizonyitott, hogy az adott dramlasi
viszonyok kozotti megtelepedés lehetdségét a fajok metabolikus €s 1égzési aktivitasa,
valamint haloépitési tevékenységiik sikeressége hatdrozza meg leginkabb (Hildrew &
Edington, 1979). Tachet és munkatarsai (1992) szerint a fajok hossziranyl elterjedési
szakaszainak alvizi iranyl expanzidja annak fliggvénye, hogy az adott faj képes-e
elkésziteni fogohalojat csokkend aramlasi sebességek mellett is. Altalanos jelenség, hogy a
felsébb szakaszokon €16, hegy- és dombvidéki fajok (pl. a H. instabilis, a H. siltalai vagy a

H. angustipennis) halokészitési aktivitasa az aramlasi sebességgel parhuzamosan nd,
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ugyanakkor egy maximalis aktivitasi érték elérése utdn csokkend tendenciat, és
Osszességében kevésbé kifejezett aramlasi preferencidt mutat a kézépsé szakaszokon,
illetve a potamalis régiokban eléforduld fajok (pl. a H. pellucidula, a H. contubernalis és a
H. modesta) esetében (Becker, 1987; Edington, 1965; Edington, 1968; Philipson, 1954;
Tachet et al., 1992). Habar ezek a preferencialis kiilonbségek nem minden esetben
szignifikansak, lehetové teszik egyrészt, hogy az aramlasi sebességekkel szemben tagabb
tiroképességli, alsobb folyoszakaszokra jellemzé fajok megjelenjenek a kozépsod
folyoszakaszok alacsony aramlasi sebességli, medenceszeri részein (Boon, 1978),
masrészt, hogy az egyiitt €16, eltérd preferenciaju fajok feloszthassak maguk kozott a kdzos
szakaszokon rendelkezésre allo éldhelyeket aramlasi sebességiik alapjan (Hildrew &
Edington, 1979).

A viz oldott oxigéntartalma — bar mennyisége ¢és hatasai szorosan Osszefiiggenek az
aramlési viszonyokkal — szintén alapvetd befolyassal bir a szovOtegzes-larvak
elterjedésére, viselkedésiikre gyakorolt hatasan keresztiil csak ugy, mint puszta talélésiik
szempontjabol. Hosszu tavu kisérletek soran kimutattak, hogy a tagtiiréstt H. contubernalis
egyedei mindossze 30%-os oxigéntelitettség mellett is képesek szabalyos szemcséjii
fogohalokat késziteni és 50%-os telitettségnél is jol fejlddnek, mig a kevésbé tolerans H.
pellucidula egyedei sokkal érzékenyebben reagalnak az oxigénhianyra, és mar 85%-0S
telitettségnél sem képesek imagova fejlédni (Becker, 1987). Alld vizben, csokkend oldott
oxigénkoncentraciok mellett végzett laboratoriumi kisérletek sordn a gyors folyast
vizekben eléfordulé H. instabilis egyedei magasabb koncentracioértékeknél valtak
mozdulatlannd, mint az alacsony aramlasi sebességli szakaszokon eldéforduld fajok, a
kiilonbség azonban sokkal kevésbé szdmottevd, ha a vizet aramoltatjak, emellett a larvak
bizonyos mértékig potrohuk hulldimzé mozgatasdval is képesek kompenzélni az
oxigénhianyt (Philipson, 1954; Philipson & Moorhouse, 1974). Természetes koriilmények
kozott az oldott oxigén-koncentracio ritkan csokken letalis értékek ala, mégis tobb faj — pl.
a H. incognita (Pirvu et al., 2015), a H. dinarica és a H. siltalai (Roux et al., 1992) ill. a H.
angustipennis (van der Geest, 2007; Vuori, 1995) — esetében bizonyitottak kiemelt
fontossagu szerepét az elterjedést befolydsold kdrnyezeti tényezdk kozott.

A homérséklet és az aramlasi sebesség mellett a viz sétartalma is meghatarozé lehet
a fajok eldfordulasat illetden, pontos szerepe azonban kevéssé ismert (Zinchenko &
Golovatyuk, 2013). Piscart és munkatarsai (2005) szerint a H. contubernalis és H.

pellucidula fajok abundancidja novekvd sotartalom esetén csokken, ugyanakkor a H.
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exocellata egyedei gyakoribba valnak. Gallardo-Mayenco és munkatarsai (1998), valamint
Gallardo-Mayenco és Ruiz (2007) igazoltak a sétartalom szerepét a Hydropsyche-fajok
hossziranyu elterjedésére, hangstlyozzadk azonban, hogy ez a hatds sokkal inkdbb az
egyiittesek Osszetételére, semmint konkrét fajok elterjedésére iranyul. Hasonld
eredményeket kozol Bithe és Coring (2011), akik a Werra és Weser folyokban €16
szOvotegzesek fajszamanak és diverzitasanak novekedésérdl szamolnak be az antropogén
eredetii soterhelés csokkenésével parhuzamosan. A kiilonb6zo fémsok, a vezetoképesség
¢és a kiilonbozo ionvegyiiletek szovOtegzes-larvakra gyakorolt hatasat Sala és munkatérsai
(2016), Bonada ¢és munkatarsai (2004), valamint Camargo (1991) is vizsgaltak —
eredményeik alapjan a H. instabilis larvai haloféboknak, mig a H. exocellata larvai
halotoleransaknak bizonyultak.

A mederanyag szemcseméretének gradiensszerli csokkenése forrastdl a torkolatig jol
ismert jelenség (pl. Sternberg, 1875), mint ahogy nyilvanvaldo az Osszefiiggés a
Hydropsyche-fajok szekvencialis zonacioja és az altaluk készitett fogohaldo szembdsége
kozott is: a fels szakaszok kisvizeiben €16 fajok nagyobb szemekbdl allo, robusztusabb
szalakbol szott fogohalot készitenek, mint alsé szakaszok nagy folyodiban €16 tarsaik
(Alstad, 1980, 1982; Fuller & Mackay, 1980; Fuller et al., 1983; Wallace, 1975; Wallace et
al., 1977). Adodik a kovetkeztetés, hogy a mederanyag szemcsemérete és a fogdhald
szembdsége kozott kozvetlen Osszefliggés allhat fenn, tovabbi vizsgélatok sordn azonban
fény deriilt r4, hogy a fogohalok szerkezete csak az eltérd fajcsoportokba tartozd fajok
kozott mutat szignifikans kiilonbségeket, azonos fajcsoportba tartozo fajok kozott nem.
Mindez feltehetdleg inkabb a larva élhelyén fellelhetd lebegd tapanyagok atlagos

crer

onmagaban nincs hatassal (Tachet et al., 1987).

2.3.1.2. A pH, a N- és P-formak, valamint egyéb fizikai-kémiai paraméterek szerepe

Kevés irodalmi adat all rendelkezésre a pH és a Hydropsyche-fajok elterjedése
kozotti kapesolatrol. Pirvu és munkatérsai (2015) szerint a felszini vizek altaluk vizsgalt
fizikai-kémiai jellemz6i koziil a pH befolyasolja leginkabb a H. incognita romaniai
elterjedését, az ehhez hasonld eredmények hidnya azonban arra enged kovetkeztetni, hogy
ez a paraméter leginkdbb csak szélsdséges koriilmények kozott — pl. nyilvanvald savas

szennyezddés, bemosodas esetén megjelend morfoldgiai elvaltozasok eldidézésén keresztiil
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— van hatéssal az érzékenyebb szovotegzes-fajok (pl. a H. siltalai) elterjedésére, mig a
kevésbé érzékeny fajokét (pl. H. angustipennis) nem befolyasolja (Vuori, 1995).
Hesthagen és munkatarsai (2011) a H. siltalai Saudlandsvatn-tavi befolyokban megfigyelt
ujboli megjelenését a viz kémiai mindsége, jelesiil is pH-ja jelentds javuladsanak
tulajdonitjak. Regerand és munkatarsai (2002) kimutattak az alacsony pH toxikus hatasat a
H. contubernalis lipid metabolizmusara, ramutatnak azonban, hogy a pH mar igen kis
mértéki megvaltozasa is olyan biokémiai adaptaciés mechanizmusok megjelenését
eredményezi, amelyek nagyban novelik a faj tlroképességét, s amelyek hatdsa csak a
természetben igen ritkdn megjelend szélsdséges értékek (pl. pH = 4) mellett szorul vissza.

Tobb tanulmany is bizonyitotta a szervetlen tapanyagok (pl. N- és P-formak)
feldusulasanak (,,szervetlen szennyezés™) kedvezdtlen, indirekt médon megjelend hatasat
egyes vizi makrogerinctelen csoportokra, igy a szdvOtegzesek larvaira is (Urbani¢ &
Toman, 2007). Vuori (1995), Buczynska (2013), valamint Pirvu és munkatarsai (2015)
vizsgalatai szerint a N- és P-formak megemelkedett szintje az eutrofizacios folyamatok
miatt megndvekvd szervesanyag-tartalom, csokkend oldott-oxigénkoncentracid és szintén
megndvekvd kémiai és bioldgiai oxigénigény hatdsain keresztiil — esetenként szdmottevden
— befolyasolhatja a szovotegzes-faunat. A H. exocellata magas nitrat-koncentracio esetén
tapasztalhatd aktiv migracios reakcidjat, egyuittal a szennyezOanyaggal szembeni
viszonylag magas toleranciajat (48h LC50 = 592,3 mg/l) Camargo és munkatérsai (2005)
figyelték meg.

A nehézfémek a szovotegzes-larvak fejlodési €s nodvekedési rendellenességeit
okozhatjdk, hatassal vannak termékenységiikre, ¢életképességiikre ¢és ¢letciklusukra
egyarant (Tszydel et al., 2016). Eléidézhetik a H. exocellata larvaiban egyes testrészek,
szervek fluktualo aszimmetriajat (Bonada et al., 2005), a H. pellucidula-larvak analis
papillainak elvaltozasat (Vuori & Kukkonen, 1996), befolyasolhatjak a H. siltalai, a H.
contubernalis és a H. angustipennis larvainak viselkedését (van der Geest et al., 1999;
Vuori, 1994), vagy akar halokészitési aktivitasat is (Tessier et al., 2000). Mindezek
ellenére elmondhatd, hogy a Hydropsyche-larvak a nehézfém-szennyezéssel szemben
kevésbé érzékeny szervezetek kozé sorolhatok (Barata et al., 2005), s koziiliik is leginkabb
a H. angustipennis tir6képessége emelkedik ki (Vuori, 1995). Megjegyzendd tovabba,
hogy a nehézfémek altal okozott karos hatdsok tobb mas kornyezeti tényezd (pl. a
vizhdmérséklet, aramlasi sebesség, pH stb.) komplex egyiitthatéjanak fiiggvényében

fejezddnek ki (Sola et al., 2004).
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2.3.1.3. A szervesanyag-terhelés hatasai

Szervesanyag-terhelés alatt a szerves vegyiiletek (jellemzéen a szuszpendalt
formaban jelen 1évé fehérjék, szénhidratok, zsirok és nukleinsavak), illetve az ezek
felilletén €16 mikroorganizmusok természetes vizekben torténd feldasuldsat és karos
hatasait értjiilk. Szamos kutatds igazolja, hogy a szervesanyag-terhelés — akar egyetlen
mérészammal [biokémiai oxigénigény — BOI (European Commission, 2000)], akar a
szervetlen terheléssel egyiitt, komplex formaban [IPO (Leclercq & Maquet, 1987)]
kifejezve — rendkiviili és alapvetd hatassal van a vizi makrogerinctelen egyiittesekre, igy a
szOvOtegzes-larvakra is, melyeket szervesanyag-terhelés szempontjabol a legkivalobb
bioindikatorok k6zott tartanak szamon (Hellawell, 1986; Higler és Tolkamp, 1983).

A Hydropsyche-larvak szervesanyag-terheléssel szembeni tiir6képességérél a
szakirodalmi forrdsok (Dohet, 2002; Lechthaler & Stockinger, 2005; Pitsch, 1993;
Waringer & Graf, 2011) alapjan a kovetkezoéket allapithatjuk meg:

— a forraskornyéki, illetve hegy- és dombvidéki kis patakokra jellemzé H.
fulvipes, H. saxonica, H. tenuis és H. dinarica a legérzékenyebbek, ezért ezen

fajok hossziranyt elterjedése a leginkabb korlatozott;

- nagyobb tliroképességgel jellemezhetd, de még mindig jelentds érzékenységet
mutat a H. incognita, a H. instabilis és a H. silfvenii, melyek egyes teriileteken

a rhitralis régio also szakaszain is eléfordulhatnak;

- a tulnyomorészt rhitralis szakaszokon el6forduld, kevésbé érzékeny fajok (H.
pellucidula, H. siltalai) altal benépesitett szakaszok igen hosszuak lehetnek és

jelentdsen atfedhetnek a felsObb €s alsobb szakaszokon eléfordulo fajokéval;

— aH. bulbifera, a H. bulgaromanorum, a H. contubernalis, a H. modesta és a H.
exocellata larvai (melyek koziil az utobbi négy a rhitralis zona als6 részére,
illetve a potamalis zonara jellemz0d) a legkevésbé érzékenyek a szervesanyag-

terhelésre;

- mig a H. angustipennis extrém magas tiiréképességgel rendelkezik, igy erésen
szennyezett vizekben is képes megélni, ahol emiatt a szovotegzesek egyediili

keépviseldjéve valik.
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Ha a legfontosabb kdrnyezeti tényezdk (éves atlaghdmérséklet, d&ramlasi viszonyok,
rendelkezésre 4ll6 mikrohabitat-tipusok) megfeleldek szamukra, a kevésbé érzékeny fajok
megjelenhetnek, st dominanssa is valhatnak azokon az elterjedési szakaszaikhoz kozeli
¢lohelyeken, amelyek a megndvekedett szerves terhelés okdn alkalmatlanna valnak az
adott helyen egyébként varhatd érzékenyebb fajok szamara (Higler & Tolkmap, 1983;
Stuijfzand et al., 1999; Vuori, 1995). Ugyanezen fajok emellett javuld koriilmények esetén
els6ként jelennek meg azokon a szakaszokon, ahonnan a gyenge vizmindség miatt a

szOovotegzes-larvak korabban hianyoztak (Engels et al., 1996).

2.3.2  Biotikus interakciok, fajspecifikus jellemzdk
2.3.2.1. Koegzisztencia-viszonyok

A fajspecifikus tulajdonsagok, kivaltképp a 1égzési és metabolikus aktivitas, az
aramléaspreferencia, a halok felépitése, a halokészitési szokasok vagy akar a fejtok mérete
meghatarozzak egy adott faj alapvetd helyét a hossziranyu elterjedési szekvencidban ¢és
befolyasoljdk mas fajokkal vald egyiittélési lehetdségeit is. Tobb ezek koziil raadasul
szorosan Osszefligg a Hydropsyche génusz torzsfejlodésével: a fajok 1égzési és metabolikus
aktivitdsanak a forrastol a torkolatig megfigyelhetd novekedése (3. abra), a megfeleld
halok elkészitéséhez sziikséges aramlasi sebességnek, a fogohald szembdségének, valamint
a larvak méretének hasonld iranyu csokkenése (4. abra) mind a folyovizekre jellemzo,
folyasirany altal vezérelt filogenetikai fejlédési Utvonalat tiikrozik (Statzner és Dolédec,
2011; Statzner et al., 2010).

Amellett, hogy a magasabb térszinekre jellemzd, pataklako, hegyvidéki fajok nagyon
ritkan (leginkadbb elsodrédas miatt) jelennek meg alsobb szakaszokon, a nagyobb
folyovizek fajai pedig soha nem fordulnak elé a fels6bb szakaszokon, a kisebb
vizfolyasokban 4ltaldban kettd, ritkdn harom, a nagyobbakban tobb, akar hét faj egyiittes
eléfordulasaval is szamolhatunk (Bournaud et al., 1982).

Szamos kutatas foglalkozott mar a hasonld Okologiai igényti Hydropsyche-fajok
egyiittes el6forduldsat lehetévé tévd koriilményeknek, valamint a fajok egyiittélést
elésegité stratégidinak tisztazasaval (pl. Hildrew, 1978), melyek koziil tobb, kiilonbozo
Okorégiot érint6 vizsgalat is ramutat a mikrohabitat-szelekcio fontossagara (pl. Cudney &
Wallace, 1980; Edington et al., 1984). A H. siltalai ¢s a H. pellucidula larvai az altaluk

kozosen benépesitett folyoszakaszokat jelentds részben eltérd aramlasi preferencidik,
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valamint egyes habitattipusok benépesitésének iddbeli eltérései mentén osztjak fel. A H.
siltalai egyedei a gyorsfolyasu részeket kedvelik inkabb, az aljzatot alkotd szubsztratum
kisebb térkozeit pedig tilnyomorészt tavasszal és nyar elején foglaljak el. Ezzel szemben a
H. pellucidula larvai a gazlo- és medence jellegli részeken egyarant megtalalhatok, a
kisebb méretii térkozokben pedig leginkabb Osszel és az attelelés soran épitenek maguknak
menedéket. Utobbi rogzitésére emellett nem csak résméreteiben, hanem Gsszetételében is
eltéré szubsztratumot valasztanak: a H. siltalai larvai nagy szamban fordulnak el6 a
nagyobb koveket borit6 mohaparnakban, mig a H. pellucidula egyedei ezt a
szubsztrattipust keriilik (Hildrew & Edington, 1979).
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4. abra. A fajok longitudinalis szekvencidban elfoglalt helyével kapcsolatba hozhat6 jellegek.
(Guinand és munkatarsai (1994) ill. Statzner és munkatarsai (2011) adatainak felhasznalasaval)

Az 5-25°C kozott mért 1égzési aktivitas — mas néven teljes metabolikus aktivitasi tartomany
(TAM) — folyasiranyban novekszik, mig a haloépités gyakorisaga, a 40 cm/s aramlasi
sebességnél épitettszabalyos halok aranya, a szadalyos halok készitéséhez sziikséges optimalis
aramlasi sebesség és a fejtok atlagos ventralis hossza csokken. A szomszédos pontokat a
tendenciak szemléltetése érdekében kotottiik 6ssze. (dina — H. dinarica, inst — H. instabilis, silt
— H. siltalai, pell — H. pellucidula, inco — H. incognita, angu — H. angustipennis, cont — H.
contubernalis, bulg — H. bulgaromanorum, orna — H. ornatula, exoc — H. exocellata)

A menedékkészitésre alkalmas helyek térbeli eloszlasa szintén eldsegitheti a fajok
egyiittélését. Dolédec ¢és Tachet (1989) megfigyelései szerint a lassu 4&ramlasi
viszonyokhoz alkalmazkodd H. exocellata larvai a nagyobb folyok csendesebb, partkozeli

részein is képesek megélni, mig a szintén a Hydropschidae csaladba tartozé
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Cheumatopsyche lepida (Pictet, 1834) egyedei ugyanazokon a szakaszokon a sebesebb
részeket foglaljak el. A nagy folydkra és folyamokra jellemzd, esetenként egyiitt is
eléforduld H. contubernalis és H. bulgaromanorum esetében is megfigyelték az eltérd
mikrohabitat-preferenciat: az el6bbi faj larvai vizi novényeken, a part menti fak alamertilt
részein vagy koves aljzaton egyarant megtalalhatok, mig az utdbbi fajé szinte csak kdves

aljzaton fordul el6 (Czachorowski & Serafin, 2004).

2.3.2.2. Halokészitési sajatossagok, €letciklus

A Hydropsyche-fajok fogoéhaloinak szerkezetében mutatkozo kiilonbségek, illetve
ebbdl addddan az azok altal kiszlrt taplalékrészecskék méretében mutatkozo eltérések
szintén fontosak mind a fajok hossziranyu zonacidja, mind pedig az egyiitt elédfordulé fajok
koegzisztenciaja tekintetében. A fogdhalok szerkezetét tekintve szignifikans kiilonbségek
figyelhetok meg egyrészt a fels6bb szakaszok kis patakjaira jellemzd, valamint az alsé
szakaszok nagy folyovizeire jellemzd fajok kozott (elobbiek vastagabb szalakbol allo,
nagyobb méretii és szembdségii fogohalot készitenek, utobbiaké kisebb méretli, finomabb
szalakbol all és szembdsége is kisebb), masrészt ugyanazon faj kiilonb6z6 larvastddiumai
kozott (a stadiumok elérehaladtdval mind a halék mérete, mind pedig szembdségiik
novekszik), harmadrészt pedig a Hydropsychidae csalad kiilonb6zé nemei kozott, mely
utobbi egyértelmiien eldsegiti a taplalékforrasok szemcseméret szerinti felosztasat (Alstad,
1982; Malas & Wallace, 1977; Wallace, 1975; Wallace et al., 1977). Mindemellett az
egylitt ¢l6 (jellemzden azonos fajcsoportba tartozd) fajok haloéi felépitésiiket tekintve
nagyon hasonloak, fajok kozotti eltérés pedig e tekintetben csak akkor tapasztalhatd, ha az
adott helyen a fajok eltérd tlitemii életciklusa miatt kiillonb6z6 stadiumu larvak egy idében
fordulnak eld, ahogyan ezt Hildrew ¢és Edington (1979) a walesi Usk folyoban a H.
pellucidula és a H. siltalai esetében megfigyelték.

A Hydropsyche génusz fajainak életciklusa a kornyezeti tényezokhoéz vald
alkalmazkodast tiikr6zi, €s fajon beliili eltéréseket is mutathat a kiilonbozd tengerszint
feletti  magassagokon  vagy a  foldrajzi  elhelyezkedés  miatt  kialakulo
hémérsékletkiilonbségek fiiggvényében (Dolédec & Tachet, 1989). Tobb fajrol (pl. H.
instabilis, H. pellucidula, H. siltalai, H. contubernalis) ismert, hogy kiilonbségek
figyelhetok meg fejlédési titemiikben, rajzasi idejiikben és atteleld larvastadiumaikban is,

nemcsak eltérd élohelyeken, hanem akar egyazon folyorendszeren beliil is (Andersen &
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Klubnes, 1983; Hildrew, 1978; Sieglstetter et al., 1997). Ezek a kiilonbségek, akarcsak az
évente kifejlédé generaciok szamanak valtozo volta (Tachet & Bournaud, 1981) izolacios
mechanizmusokként miikddnek, lehetové téve az egylittes eléfordulasu fajok larvainak,
hogy a larvastadiumonként eltérd haloszerkezet és taplalkozasi szokasok folyomanyaként a
tdpanyagszegény (pl. attelelési) idészakokban is fennmaradhassanak, a tdpanyagért folyd
versengés ugyanis jellegeltolédashoz (character displacement) vagy rendellenes
fejlédéshez vezethet. Mindkét jelenséget megfigyelték a H. silatalai larvain, ha azok a H.
pellucidula egyedeivel egyiitt fordultak el6 (Andersen & Klubnes, 1983; Czachorowski,
1989).

Eletmodjukat tekintve a Hydropsyche-larvék alapvetéen mindenevdk, de évszaktol,
illetve larvastadiumtol fiiggden eltérd hangsulyt fektethetnek az aktiv ragadozd, a legelészd
vagy a szlirogetd taplalkozasra (Burton & McRae, 1972; Fuller & Mackay, 1980).
Halokészitési aktivitdsuk tobb kornyezeti tényezd egyiittes hatdsdnak fiiggvényében
valtozik, leginkdbb a viz homérséklete és aramlasi sebessége befolyasoljak, és vannak
olyan iddszakok is — pl. késé Osszel és a tél folyaman — amikor a larvak egyaltaldn nem
készitenek halot (Poepperl, 2000; Xiang et al., 1984). A kiilonbozd taplalkozasi stratégidk
alkalmazasa csokkentheti az interspecifikus versengés mértékét (Sieglstetter et al., 1997).
A larvék béltartalmanak elemzése soran kimutattak, hogy bar az egyes larvastadiumok altal
fogyasztott taplalék Osszetétele kiilonb6zd lehet, az azonos stadiuma larvak
taplalékspektruma hasonlé (Hildrew & Edington, 1979), az egyes larvastadiumok
fogohaldjanak szembdségében mutatkozd kiillonbségek pedig sokkal inkabb az taplalék
eltér6 tipusaval, semmint annak szemcseméret szerinti szelekciojaval hozhatok

Osszefliggésbe (Georgian & Wallace, 1981; Merritt & Wallace, 1981).

2.3.2.3. Interspecifikus kompeticid

Jol ismert a szovotegzes-larvak territoridlis viselkedése: adott esetben nemcsak mas
Hydropsyche-fajokkal szemben, hanem sajat fajtarsaikkal szemben is agresszivan 1épnek
fel (Schuhmacher, 1970; Tszydel & Blonska, 2022). Ilyen kiizdelemre legtobbszor akkor
keriil sor, ha a larvak valamilyen kiilsé hatds — pl. habitat-degradacio, aradas okozta
elsodrodas, vizszint-ingadozas, stb. — elveszitik menedékeiket, mely esetben az egyedek
barmilyen mas, megfeleld méretli menedéket elfoglalnak fiiggetleniil attol, mely faj

képviseldje készitette azt, és hogy az adott rejtekhely foglalt-e mar vagy sem; amennyiben
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foglalt, az allatok “megkiizdenek” az adott lakohelyért (Jansson & Vuoristo, 1979). A
kiizdelmek soran az utolso stadiumu larvak fejtokjanak mérete hatarozza meg az adott faj
folényét mind a tobbi faj egyedei altal épitett menedékek elfoglaldsa, mind pedig sajat
menedékének sikeres védelme tekintetében, s ez a fo6lény annal nagyobb, minél nagyobb a
fejtok (Pierrot, 1984). Laboratoriumi kisérletek eredményei igazoljak, hogy a H.
angustipennis, a H. siltalai és a H. pellucidula larvai is elészeretettel harcolnak meg egy-
egy menedékért behatoloként és annak tulajdonosaként egyarant, a kiizd6 felek gydzelmi
esélyei pedig egyenes aranyban ndnek testméretiikkel (Jansson & Vuoristo, 1979). Az
ilyen kiizdelmek veszteseit tobbnyire az elsodrodas veszélye fenyegeti (Schuhmacher,
1970), ily mddon a testméretnek kozvetett hatdsa lehet a larvak diszperzidjara (Statzner &
Dolédec, 2011). Azt is megfigyelték, hogy szamos Hydropsyche-faj képes hangadasra
(cirpelés), ha menedékeiket behatolok, kivaltképp, ha sajat fajtarsaik fenyegetik. A cirpelés
— mely mesterséges stimulusokkal is konnyen kivalthat6 és jelentdésen noveli a menedékek
megvédésének sikerét — annak eredménye, hogy a larvak eliilsé combjaikat a fejtok alsé
részén talalhaté redékhoz dorzsolik (Jansson & Vuoristo, 1979). Mindezek ellenére
valdsziniitlen, hogy a hangaddsnak vagy a menedékekért folyd harcnak szdmottevd szerepe
lenne a teriiletfelosztasban vagy az egyedsiiriség kialakitasaban, tekintettel arra, hogy
természetes koriilmények kozott a larvak egymashoz igen kozel, akar kozos falak
létrehozasaval épitik meg menedékeiket, és a menedékek megépitésének kezdetén
tapasztalhato kiizdelmek egy id6 utan megsziinnek (Jansson & Vuoristo, 1979). A sajat
menedékiikben tartozkod6 egyedek altal keltett hangokra csak a kozvetlen kozeliikben
tartozkodo, kozos fali menedékekkel rendelkezd egyedek reagdlnak, valtott iitem,
felelgetésre hasonlitd cirpelésiik pedig akar ordkon keresztiil is folyhat anélkiil, hogy

kiizdelemre keriilne sor (Jansson & Vuoristo, 1979).

2.4. A kornyezet és az elterjedési mintazat kapcsolatanak modellezése

A fajok elterjedése ¢és a kornyezeti valtozok kozotti kapcsolatrendszer feltarasa
leggyakrabban elterjedési modellek (species distribution modellek — SDM-ek)
létrehozasaval torténik (Franklin, 2010). Ezek segitségével egyarant meghatarozhatd a
fajok jelenléte (vagy hianya) és az adott valtozo6 kozott fennalld kapcesolat megléte, annak —
a tobbi vizsgalt valtozohoz viszonyitott — jelentdsége, ahogyan az is, miként alakul a

jelenlét/hiany valdszinlisége a valtozo kiillonbozé értékeinek esetén. Kellden komplex,
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koriiltekintéen megvalasztott valtozok alkalmazésaval feléllitott modellek a jelenlét (vagy
hiany) és az egyes valtozok kozotti kapcsolatok ismeretében predikciora lehetnek képesek
egy-egy faj lehetséges megjelenését illetden korabban feltaratlan vagy el nem foglalt
¢lohelyeken. Ezen tulajdonsaguk tobbek kozott a napjainkban sziikségszerlien egyre
intenzivebben kutatott klimavaltozads biodiverzitasra kifejtett varhato hatdsanak
megbizhato elbrejelzdivé teszi ket (Schuwirth et al., 2019).

Az elterjedési modellek megalkotasanak egyre szélesebb korben elterjedt eszkozei a
gépi tanulasi (machine learning — ML) algoritmusok, melyek a korabban alkalmazott,
altalaban linearis, leiro jellegli statisztikai modszerekhez és ordinacios technikakhoz (pl.
Smilauer & Lep§, 2014) képest jobban alkalmazhatéak az okologiai kutatisok sordn
jellemzden 1étrejové hidnyos vagy egyenldtlen eloszladst, viszont az informécios
technologia ¢és a mérési, adatgylijtési modszerek fejlddésének kovetkeztében egyre
nagyobb méretii, tobbvaltozos adatsorok elemzésére (Guisan et al., 2002; Knudby et al.,
2010). Azon tul, hogy a ML-algoritmusok a vizsgalt adathalmazban rejlé komplex, nem-
linearis Osszefiiggések felismerésére is képesek, a Kklasszikus, parametrikus statisztikai
elemzésekkel ellentétben nem, vagy csak igen rugalmas keretek kozott tdmasztanak
feltételeket az elemezni kivant adatok tipusara, eloszlasara, skalazasara vonatkozdan
(Olden et al. 2008). Az elterjedési adatok és a kornyezeti valtozok kapcsolatrendszerének
feltérképezésén feliil a gépi tanulason alapuld modszerek a legtobb esetben a vizsgalt
valtozok fontossagi sorrendjének felallitasara és a felismert Osszefliggéseken alapuld, nagy
pontossagu eldrejelzések (predikciok) létrehozasara is hasznalhatok (Elith et al., 2006;
Olden et al., 2008; Valavi et al., 2021).

Az 0Okologiai kutatdsokban alkalmazott ML-moddszereknek az 0Osszefiiggések

felismerése, vagyis a ,,tanulas” szempontjabol két alapvetd tiupsat kiilonboztethetjiik meg:

(1) A feliigyelet nélkiili tanulast alkalmazé ML-algoritmusok elére nem
meghatarozott csoportokat, kategdridkat hoznak létre az altaluk felismert
mintazatok alapjan. Ilyenek pl. az Un. Hopfield héalézatok (Hopfield, 1982)
vagy az onszervezo térképek (self-organizing maps - SOM) (Kohonen, 2001).

(2) A feliigyelt tanulast alkalmazé ML-algoritmusok egy eldre csoportositott,
tanitd adathalmazban (training dataset) keresik meg az Osszefiiggéseket a
lehetséges kimeneti csoportok ismeretében. Ezt kovetden a felismert

Osszefiiggéseket modellezve, korabban ismeretlen adatsorok csoportositasara
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hasznalhatok. llyenek pl. az Gn. tartd6 vektor mechanizmusok (support vector
machines — SVM) (Boser et al., 1992), a mesterséges neuralis halozatok
(artificial neural networks — ANN) (Lek & Guégan, 2000), vagy az igen
valtozatos, dontési fa alapu klasszifikacios és regresszids algoritmusok, pl.
Random Forest — RF (Breiman, 2001), Bagged Adaptive Boosting — AdaBag
(Freund & Schapire, 1997), Gradient Boosting Machine — GBM (Friedman,
2001).

A predikciora képes ML-algoritmusok sajatossaga, hogy az altaluk adott
elérejelzések alapjan egyesitheték, 6sszevonhatok (ensemble modelling), tovabb névelve a
vizsgalt adatokban rejlé Osszefiiggések pontosabb felismerésének valdsziniiségét, és a
felismert mintazatokon alapul6 eldrejelzések pontossagat (Rokach 2010; Wolpert, 1992).

Szamtalan eldnyilik miatt a gépi tanuldsi modszerek egyre elterjedtebbé valnak a
kiilonb6zd 6koszisztémakat érintd kutatdsok soran (Scowen et al., 2021), legyen sz6 akar
édesvizi (Cha et al., 2021), akar tengeri (Rubbens et al., 2023), akar szarazfoldi (Stupariu
et al, 2022) ¢él6lénykozosségek, valamint az  Oket  korilvevé  kornyezet

kapcsolatrendszerének megismerésérol.
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3. CELKITUZESEK

A meglehetdsen egységes megjelenési, bar elterjedési teriiletenként mas-mas fajokat
felvonultatd szekvencialis zonacid, valamint a Hydropsyche génuszba tartozo fajok
vizszennyezéssel, szervesanyag-terheléssel €s mas antropogén hatasokkal szembeni
érzékenységének széles spektruma miatt a szovotegzes-larvak kivalo bioindikatorok, és
egyben idealis modellszervezetek a kornyezeti faktorok ¢és az elterjedési mintazatok
kapcsolatanak vizsgalatahoz. Bar a Hydropsychidae csalad tagjai gyakori szerepléi az
alkalmazott 6kologiai kutatdsoknak ¢és a makroszkopikus vizi gerincteleneken alapuld
okologiai mindsitési rendszereknek (Camargo, 1994; Stuijfzand et al., 1999; Tszydel et al.,
2015) a zonalis elterjedésiiket kozvetleniil befolyasolé kornyezeti faktorok részletes
feltarasa, valamint azok hatdsainak tisztdzdsa ¢s modellezése mindeziddig nem valosult

meg teljes kortien.
Kutatdsaink soran célul tlztiik Ki:

(1) a vizsgalt teriileten eléforduldo 10 kilonb6z6é Hydropsyche faj larvainak
elterjedését befolyasold legfontosabb fizikai-kémiai, él6helytipusokhoz

kapcsolodo, valamint teriilethasznalattal 6sszefiiggd valtozok azonositasat,

(2) akivalasztott valtozok alapjan a hasonld 6koldgiai preferenciaval jellemezhetd

fajok csoportositasat (clustering), €s

(3) a kivalasztott valtozok, mint prediktorok alkalmazasaval egy tobb ML-

algoritmuson alapuld, 6sszevont statisztikai modell megalkotéasat.

A fenti 1épések eredményeinek kiértékelésével megismerhetdk a csoport zonalis
elterjedését kivalto legfontosabb tényezok és azok kozvetlen vagy kozvetett hatasa a fajok
eléfordulasara. Egy megfelelden megépitett modellel megbecsiilhetd a modellben szerepld
fajok vagy fajcsoportok varhatd eléfordulasa ismeretlen faunaju vizterekben, ahogyan

elterjedési mintazataik megvaltozasa is kiilonbdz6 klimaszcenariok esetén.
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4. ANYAG ES MODSZER
4.1. A mintavételi terilet

A mintavételek 2009 és 2018 kozott torténtek 94 kiilonbozé mintavételi helyen (F2.
tablazat) Eszak-Magyarorszagon és az Eszak-Alfoldon a Tisza folyo jobb oldali vizgyiijtd
teriiletén. A mintavételi helyek mintegy 16.000 km?-t Slelnek fel 10 kisebb részvizgytijtén
(Bodrogkoz, Biikk ¢és Borsodi-Mez6ség, Hernad és Takta, Hevesi-sik, Nagykordsi-
homokhat, Nagykunsag, Sajé a Bodvaval, Tarna, Tokaj-Hegyalja, Zagyva). A vizsgalt
teriilet magéaba foglalja szamos nagyobb vizfolyas (Tisza, Bodrog, Sajo, Hernad, Zagyva,
Badva) vizgytjtéteriileteinek jelentds részét, de rendkiviil valtozatos tipust kis- és kdzepes
vizfolyasokkal tarkitott hegységek (Matra, Biikk, Zemplén) és harom Nemzeti Park
Igazgatosag (Biikki, Aggteleki és Hortobagyi) miikodési teriiletét is érinti (5. abra).

5. abra. Mintavételi helyek Eszak-Magyarorszag és az Eszak-Alfold teriiletén

(A mintavételi helyek részletes listaja az F2. tablazatban talalhato.)
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4.2. A mintavételi modszer és a mintak feldolgozasa

A szovotegzes-larvak gytijtését az Europai Unio Viz Keretiranyelvéhez kapcsolodo
biologiai monitoring vizsgalatok részeként az AQEM-protokoll (AQEM Consortium 2002)
eloirasait kovetve végeztik. Ennek soran 1 mme-es lyukbdségii, 0,5 m mélységii nyeles
kézihaloval, illetve esetenként kézzel gyljtottiik be az egyedeket az egyes mintavételi
helyeken el6forduld mikrohabitatok boritdsi aranyainak megfeleléen, 5%-0s boritasi
egységenként egy-egy, 25x25 cm-es teriiletet lefedé mintavételi egységgel szamolva.

A begylijtétt mintakat a helyszinen 77-82 V/V%-0s etanol oldattal (Patosolv)
tartositottuk, feldolgozasig hlitdben taroltuk, a larvak laboratoriumi valogatasat kovetden a
mintakat a tartdsitd oldat cseréjét kovetden szobahdmérsékleten tartottuk.

Az utolsé stadiumu larvakat Lechthaler és Stockinger (2005), Neu és Tobias (2004),
valamint Waringer ¢és Graf (2011) hatarozokulcsai segitségével, Leica MZ-6
sztereomikroszkop hasznalatdval azonositottuk. A vizsgalatok soran csak a faj szintig

identifikalt egyedek adataival dolgoztunk.

4.3. A vizsgalatok soran hasznalt kornyezeti valtozok

A vizek fizikai-kémiai paramétereinek meghatarozasara a VKI monitoring
végrehajtasaért teriiletileg felelés Borsod-Abatj-Zemplén Varmegyei Kormanyhivatal
Népegészségiigyi Féosztalyanak (BAZ VKH NFO) Kornyezetvédelmi Mérékdzpontjaban,
akkreditalt modszerek alkalmazéasaval, havonta egyszer, évi 4-12 alkalommal — a
kiilonb6zé VKI monitoring-programonknak megfelel6 gyakorisaggal — keriilt sor. Az
¢léhelytipusok boritasi értékeit a makroszkopikus vizi gerinctelen €l6lénycsoportot €rintd
mintavételek soran jegyeztiik fel. A felszinboritasi értékeket (CORINE Land Cover, 1.
szinti kategoéridk aranya a mintavételi hely 100 m-es korzetében) geoinformatikai
adatbazis alapjan QGIS szoftver (QGIS.org, 2022) segitségével hataroztuk meg. A
mintavételi helyek — a vizmintak megvételével egy idoben mért — vizhozam- és atlagos
aramlasi sebességadatait az azok rogzitéséért felelés Eszak-magyarorszagi Viziigyi
Igazgatosag (EMVIZIG) biztositotta szamunkra. A vizsgalati eredményeket és mérési
adatokat a BAZ VKH NFO és az EMVIZIG engedélyével hasznéljuk.

A vizsgéalatok soran haszndlt kornyezeti hattérvaltozok listdjat, minimum-,

maximume- és atlagértékeit, valamint a szorasat az F3. tablazat tartalmazza.
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4.4, Adatelemzés
4.4.1. A modellezéshez hasznalt adatelemzési modszerek

Az adatok elemzéséhez a statisztikai moddszerek harom alapvetd csoportjat

alkalmaztuk:

- dimenzidcsokkentd eljarasokat,
- dontési fa alapi ML-algoritmusokat, és

—  regresszids modelleket.

A dontési fa alapti modellek predikcioi €és a fontosnak itélt kdrnyezeti valtozok
kozotti kapcsolatokat Osszesitett helyi hatas (ALE-) grafikonok segitségével abrazoltuk.

A mintavételek soran eldkertilt 6sszes makroszkopikus vizi gerinctelen taxon és azok
abundanciaadatai alapjan elvégzett 6koldgiai allapotértékelést Boda €s munkatarsai (2023)

modszertani kézikonyvének utmutatdsai alapjan végeztiik el.

4.4.1.1. Dimenzidcsokkent6 eljarasok

Dimenzidcsokkentés soran az eredeti, sok dimenzidval (esetiinkben kornyezeti
valtozoval) rendelkezé adathalmazban olyan 0j attribitumokat tarunk fel, amelyek az
eredeti attributumok (dimenziok, valtozok) linearis kombinéacioi, vagy meghatdrozzuk a
dimenziok egy olyan csoportjat, amely mentén az adathalmaz bizonyos elemei
hasonlitanak egymashoz, de kiilonboznek mas elemektdl.

Az elébbi csoportba tartozik a redundancia-analizis (Redundancy Analysis — RDA)
(van der Wollenberg, 1977), melyben a fiiggd valtozok csoportjan (esetiinkben a fajok
abundanciaadatain) beliil keressiik azt a varianciat, amely magyardzhat6 a fliggetlen
valtozok (esetiinkben kornyezeti valtozok) egy bizonyos csoportjaval. Ez tulajdonképpen
egy ,kotott” (constrained) valtozata a fékomponens-analizis (Principal Component
Analysis — PCA) (Pearson, 1901) ordinacios technikanak, amennyiben RDA esetében a
cél, hogy a tengelyek a kornyezeti valtozok olyan linearis kombinacidi legyenek, amelyek
ugyanakkor a lehetd legnagyobb variancidt magyardzzdk meg a mintavételek (vagy
,rekordok™ — 1d. késébb) fajok szerinti ordinacidjaban (Podani, 1997).

A masodik csoportba tartozik az Osszevonason alapuld hierarchikus osztdlyozas

(Ward, 1963), amely soran az algoritmus kiindulasképpen az adathalmaz minden
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objektumat kiilon osztalynak (klaszternek) tekinti, s az egyes Iépésekben ezeket az
osztalyokat paronként vonja Ossze novekvd tagszamu csoportokba a kozottik mért
tavolsag (vagy mas metrika, esetiinkben a csoporton beliili szorasnégyzet novekedésének)

figyelembe vételével.

4.4.1.2. Dontési fa alapa gépi tanuldsi (ML) algoritmusok

A dontési fa (decision tree) alapu gépi tanuldsi modszerek olyan predikcids
algoritmusok, amelyek egy meghatarozott metédus szerint — a legtobb esetben nagy
szdmban — gyenge predikcids képességgel jellemezhetd, egyszerii dontési fakat hoznak
létre, melyek jellemzdit és predikcioit azutan kiilonb6zé modon egyesitik, Osszegzik,

hatékonyabb predikcios képességgel rendelkezd algoritmusokat allitva eld.

BAGGING technika BOOSTING technika
B3 b -
‘e *
o, o
°
e 1. déntésifa
1. dontésifa
® Osszesités s i ™\ Osszesités
BN tobbsegi [+ . . |- asulyozas
° > szavazas } figyelembe
‘e alapjan o ® N vételével
e > e’ > 2. déntésifa
2. dontésifa
>
‘e
. -
°
v 4 . ) : o
S — n-edik dontésifa
n-edik dontésifa
Parallel elrendezés Szekvencialis elrendezés

6. abra. Az adatelemzések soran hasznalt dontési fa alapu gépi tanulasi algoritmusok két tipusa.
(Forras: https://www.pluralsight.com/guides/ensemble-methods:-bagging-versus-boosting)

Ezeknek a modszereknek két alapvetden kiilonb6z6 tipusat alkalmaztuk kutatasaink
soran. A bagging (bootstrap aggregating) mintavételen alapuld technikdk az eredeti
adathalmaz véletlenszerlien kivalasztott elemeire allitanak eld nagy szamu, a kiértékelés
szempontjabol egyenértékii, egymastol fliggetlen dontési fat (,,gyenge modellt”). A
,boosting” eljarason alapuld algoritmusok egy kiindulasként Iétrehozott, szintén
véletlenszerlien kivalasztott elemeken alapuld dontési fa hibas predikcidit megjeldlve
(sulyozva) allitanak eld tovabbi, az el6zdektdl fiiggd dontési fakat, melyek a korabbi

hibakbol tanulva egyre pontosabb predikcidkra képesek. Alapvetd kiilonbség még a két
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tipus kozott, hogy a gyenge tanuld modellek eredményeinek Osszesitése a bagging
modszerek egyszerli tobbségi szavazas alapjan, a boosting mddszernél viszont a stilyozas
figyelembevételével torténik (6. abra).

A bagging technikan alapul6 Random Forest (RF — Breiman, 2001) algoritmus tébb
dontési fa altal adott eldrejelzéseket kombindl, ahol mindegyik fa az eredeti
tanulohalmazbdl véletlenszerlien, visszatevéssel kivalasztott adathalmazon alapul, az
elagazasok létrehozasahoz pedig szintén véletlenszeriien kivalasztott magyarazo
vektorokat (prediktorokat) hasznal. A létrehozott dontési fak Gsszesitésének elve a tobbségi
szavazas (majority voting): a végso predikcio az lesz, amit a legtobb fa javasol.

Az Bagged Adaptive Boosting (AdaBag — Freund & Schapire, 1997) algoritmus
boosting technikdn alapul, a kezdetben véletlenszerlien kivalasztott adatok alapjan
felallitott — egyetlen elagazast tartalmazd — dontési fak hibés predikcidit Gjrasulyozza, és
tovabbi 1épések soran fokozatosan javitja a korabbi osztalyozok altal elkdvetett hibakat.

A Gradient Boosting Machine (GBM — Friedman, 2001) az adaptive boosting
algoritmushoz hasonléan egy iterativ, a kordbbi predikcidok hibain alapulé modszer,
tulajdonképpen annak egy finomitott valtozata, amely egy veszteségfiiggvény
optimalizalasaval torekszik a végso, 0sszesitett modell megalkotasara.

Az Extreme Gradient Boosting (XGB — Chen & Guestrin, 2016) a Gradient Boosting
modszer egy még tovabb finomitott valtozata, amely szamos kiegészitd szamitasi és
ellendrzési 1épést (pl. a kezdeti modellek biintetése, fa karbantartasa visszavagassal
(pruning), a variancia novelése randomizalassal stb.) tartalmaz a lehetd legpontosabb

predikciok elérése érdekében.

4.4.1.3. Regresszios modellek

Az adatelemzés egyik végsd Iépésében biintetett multinomialis logisztikus
regressziot (Penalized Multinomial Logistic Regression — PMLR) (Anderson & Blair,
1982) alkalmaztunk. Alapesetben egy logisztikai modell olyan statisztikai modell, amely
egy esemény bekovetkezésének valoszinliségét igyekszik prediktalni ugy, hogy az
esemény bekovetkezésének esélye egy vagy tobb fiiggetlen valtozo (prediktor) linearis
kombinacioja. Ha a megfigyelt esemény tobb allapotd, vagyis a fiiggd valtozonak tobb,
mint két kategoriaja van, multinomidlis logisztikus regressziorol beszéliink. Biintetés alatt

ebben az esetben azt értjiikk, hogy az algoritmus a modellben kevésbé fontos valtozok
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egyiitthatoit csokkenteni igyekszik a modell talérzékenységének (overfitting) elkeriilése

érdekében.

4.4.1.4. Osszesitett helyi hatas (ALE-) grafikonok

ALE-grafikonok készitésekor feltételes jellegeloszlast hasznalva generalunk
kiterjesztett adatokat, melyekkel egy valtoz6 vagy valtozok €s a modell predikcidi kozotti
kapcsolatot a valdsagoshoz hasonlobb koriilményeknek megfeleléen vizsgalhatjuk, mint
marginalis eloszlas (partial dependence — PDP — fliggvények) hasznalata esetén (Apley &
Zhu, 2020). Ezzel a moédszerrel elkeriilhetok a kilogod (outlier) értékek és a korreldld
prediktorok okozta zavaré hatasok is. Az ALE-moédszer a modell predikcidinak
kiilonbségei helyett azok kiterjesztett adatokhoz viszonyitott kiilonbségeinek atlagat

szadmitja ki.

4.4.2. Az adatok elokészitése

Az elemzések soran f6szabaly szerint

- a szoOvotegzes-fajok mintavételi helyekre vonatkozé relativ abundancia-
értékeinek (jellemzden egy tavaszi és egy 0szi mintavételbdl szarmazo) éves
atlagat, valamint

- a kornyezeti valtozok mintavételi helyenként szamolt éves atlagértékeit

hasznaltuk.

Egyes kornyezeti valtozok esetében, amelyek az irodalmi adatok alapjan a fajok
elterjedése szempontjabol kiemelkedé fontossagtinak voltak varhatok, az éves minimum-
¢és maximum-értékeket is szamitasba vettiik (F3. tablazat).

A kornyezeti valtozok esetleges hidnyzd értékeit innentdl kezdve minden egyes
adatelemzési 1épés elbtt, az elemzési eljarastol fliggden kezeltiik: dontési fa alapt modellek
esetében fiiggd valtozon alapuld Random Forest kozelségi algoritmus (proximity algorithm
— Liaw & Wiener, 2002) alkalmazasaval (iteraciok szama = 20, fak szama = 2000)
potoltuk dket (imputalds), mig a regresszid alapi modelleknél (pl. redundancia-analizis) az

érintett rekordot vagy rekordokat kihagytuk az analizisbdl.
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4.4.3. Az elterjedés szempontjabol legfontosabb kornyezetei tényezok kivalasztasa

Az egyes fajok jelenlétét/hidnyat befolydsold legfontosabb kdrnyezeti tényezoket
Otszorosen keresztvalidalt Random Forest modellekkel (Liaw & Wiener, 2002) hataroztuk
meg. Ezekben fliggd valtozoként az adott faj jelenlét/hidny adatait, fliggetlen valtozoként
pedig az F3. tablazatban felsorolt dsszes valtozot hasznaltuk. A modelleket minden esetben
a dontési fak eldgazasi pontjainak meghatarozasdhoz figyelembe vett, véletleniil
kivalasztott valtozok szamara (mtry) finomhangoltuk; az mtry hiperparaméter végsé értékét
a legmagasabb gorbe alatti teriilet (area under the curve — AUC, Id. 8.abra) metrika alapjan
allapitottuk meg (Kuhn, 2021). A végs6 modellek altal legfontosabbnak itélt valtozok
kozil az adott faj jelenlétét mutatd rekordok 10%-anak megfelelé mennyiséget tartottunk
meg, azzal a kitétellel, hogy ha egy adott véaltozonak az éves atlagértéke mellett az éves
minimum- ¢és/vagy maximumértéke is kivalasztasra keriil, akkor csak az atlagértéket

hasznaljuk a késébbi elemzésekhez.

4.4.4. A fajok csoportositasa (clustering)

A hasonlo 0©koldgiai igényli fajok csoportokba rendezésének elsé lépéseként
redundancia-analizist hasznaltunk, melyben a valtozok egyik csoportjat (fliggetlen
valtozok) a fajok relativ abundancia-értékeinek mintavételi helyenkénti éves atlaga, a
masik csoportot (magyardazd valtozok) a kivalasztott kornyezeti tényezOk fentebb leirt
moédon Osszesitett étékei alkottak. A kovetkezd 1épésben az egyes fajoknak az RDA-
analizis els6 négy tengelyén elfoglalt helyének pontértékeibdl tavolsag-matrixot
képeztiink, majd ezt a matrixot hierarchikus osztalyozasnak (Kassambara & Mundt, 2020)
vetettlik ald. Az osztalyok (klaszterek) kialakitdsahoz Ward fiziés mddszert alkalmaztunk
(Ward, 1963), optimalis szamukat pedig a Dunn-index (Dunn, 1973; Brock et al., 2008)
alapjan hataroztuk meg. A hierarchikus osztalyozas eredményeként egy csoportba sorolt

fajokat egyiitt, klaszterként kezeltiik a tovabbi adatelemzési 1épések soran.

4.45. A kornyezeti valtozok hatdsdnak modellezése

A lehetd legmagasabb predikcids pontossag elérése érdekében a kornyezeti valtozok
hatasat tobb kiilonboz6 klasszifikacios (dontési fa alapa) modell stacking ensemble

technikan (Rokach, 2010; Wolpert, 1992) alapul6 6sszesvonasaval vizsgaltuk. A ,,stacking
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ensemble” modszer sordn tobb — esetiinkben négy — kiilonb6zd, un. alapmodell (base
learner) predikcidit hasznaljuk magyarazo (prediktor) valtozoként egy végso, lehetOség
szerint az el6bbieknél egyszeriibb algoritmuson alapuld un. meta-modell 1étrehozasahoz.
Az alapmodellek megalkotdsahoz olyan gépi tanuldson alapuld klasszifikacios
algoritmusokat hasznaltunk, amelyeket kordbban széles korben alkalmaztak kiilonbdzo
biologiai €s Okologiai Osszefliggések feltarasahoz, modellezéséhez (pl. Pirvu et al., 2015;
Spanakis et al., 2016; Civantos-Gomez et al., 2021; Valavi et al., 2021), végsé modellként
biintetett multinomialis logisztikus regressziot alkalmaztunk.

Els6 1épésként a teljes adatsort véletlenszertien szétosztottuk 75%—25% aranyban
egy-egy reprezentativ tanulasi (75%) és teszt (25%) adatsorra. A reprezentativitas ebben az
esetben azt jelenti, hogy a felosztast kovetden a létrehozott egységek ugyanolyan aranyban
tartalmaztak a fliggd valtozo lehetséges kimeneteleit, mint a teljes eredeti adatsor. A teszt
adatsor a modellépités soran az algoritmusok szamara ,,lathatatlan” volt, igy alkalmas volt
a végs6 modell pontossaganak teszteléséhez sziikséges tesztadatsor 1étrehozasara.

A négy 1. szinti alapmodellt — Random Forest, Gradient Boosting Machine, Bagged
Adaptive Boosting és Extreme Gradient Boosting (9. abra M1, — M4,) — a teljes adatsor
random felosztidssal kapott 75%-an ,tanitottuk be”. A tanulds sordn OtszOros
keresztvalidalast alkalmaztunk. Ennek soran a modell a tanulasra szant adatmennyiség 4/5-
részeébdl tanul és 1/5-részére ad tesztkpredikcidkat. Ezt a miiveletet 6tszor végzi el, minden
esetben a tanitasra szant adathalmaz egy masik 1/5-ét hagyva ki a tesztelési 1épéshez.
Ezaltal a keresztvalidacid végén a teljes tanulasi adatsorra vonatkozé predikciok ot
kiilonbozd részbdl tevddnek Ossze, melyek a tanulds soran a modell szamara egyenként
,»lathatatlan” egységekre vonatkozd becslések eredményei (7. dbra).

A teljestanuld adatsor

1 lépes n T({1|T|T|—
2o | TIRM T|T|T| ——
siees | T | T n T|T]| ——
s | T T|T n T|——
sees | T|T|T|T n _

Tanulasebbdl — Predikcioerre

i Predikciok a
teljes adatsorra

7. abra. Az 6tszoros keresztvalidacio 1épéseinek sematikus abraja.
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Az 1. szintl modelleket tanulds kozben az egyes modellekre jellemzo
hiperparaméterekre finomhangoltuk oly moédon, hogy a hiperparaméterek kiilonbozo
értékeinek  alkalmazasaval kiszamitottuk az AUC metrikat. A  finomhangolt
hiperparamétert a 2. szintli modell hasznalatakor arra az értékre allitottuk, amellyel a

legmagasabb AUC-értéket lehetett elérni.

Valds vélasz >
POZITiV NEGATIV
Prediktalt valasz |,

POZITIV TER

NEGATIV
FPR
Szenzitivitas (Sensitivity, TPR) = TPTTN
Specificitas (Specificity, TNR) = TN<FP
Pontossie (A B TP + TN
ontossag (Accuracy) = TP T TN T FP T EN
TPR + TNR
Igazitott pontossag (Balnced accuracy) = —

2 x (TP x TN — FP x FN)

Cohen-féle kappa () = =5y S Fp + TN) & (TP + FN) X (FN + TN)

8. abra. A predikcios modellek kiértékelésére hasznalt metrikak.

TP — helyes pozitiv predikciok szama, FP — helytelen pozitiv predikciok szama, FN — helytelen
negativ predikciok szama, TN — helyes negativ predkciok szama, TPR — helyes pozitiv
predikciok aranya, TNR — helyes negativ predikciok aranya, FPR — helytelen pozitiv
predikciok aranya, ROC — vevé miikodési karakterisztika- (reciever operating characteristic —
ROC-) gorbe, AUC — ROC-gorbe alatti teriilet

A 2. szintli (9. dabra M1, — M4p) modelleket az 1. szint tanulasi fazisai sordn

meghatarozott hiperparaméterekkel futtatuk le az adatok felosztasaval 1étrehozott 1/4 részt
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tartalmazo teszt halmazra. Ezzel a 1épéssel egy olyan matrixot kaptunk, melyben a ,,fliggd
valtozok™ az eddigiekhez hasonldan a dominans klaszterek, a ,,fiiggetlen valtozok™ pedig a
2. szintii alapmodellek predikcioi (9. abra P1y — P4y).

A meta-modellként alkalmazott, hiperparaméterek szempontjabol az algoritmus
alapbedllitdsai szerint finomhangolt biintetett multinomidlis logisztikus regresszid
tulajdonképpen arra szolgal, hogy az 1. szintli modellek teljesitményét kombinalva, az
altaluk létrehozott predikciokbdl (9. dbra P1, — P4,) tanulva becsléseket tehessen egy
szamara ,,ismeretlen”, de azonos tipusu valtozokat tartalmazo adatsor (9. abra P1, — P4y)
fliggd valtozodira. Utdbbi adatsor valodi kimeneteleinek ismeretében a végsé modell

predikcios teljesitménye is kiértékelhetd.

Fajadatok (rel. ab.) Kivalaztott kbrny. vaitozok Fajjeleniét/hianyvs. aggr. kdrny.valt  Fajadatok(rel. ab.)

1
.
*
A

t

Kivalastott korny. vaitozok v Korny. valt. aggr. adatok
= ==pt

o] —

Adatsor amodellezéshez

1. szinti modeliek
5 -520r0s
r | e |
r | N —=——
| ————
1 repr. kv.
| 5 -520ros
> M3, (AdaBag)
H repr. kv
Ly
repr. kv

Adatsor amodellezéshez
2. szintli modellek

1l I

reprezentativ i‘_’
felosztas i = >
e —
| |
; iy

v

e Faj adat Kérny. Valtozok Keresztvalidacios | Prediktax s / r::;: Stvitele, A Adat- f Tanitas,
i adatai egységek predikcio kimenetek felosztas /  bevitel predikci,
agyarazat elosztasa kimenet

9. abra. Az adatelemzés 1épéseinek vazlatos folyamatabraja.
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A modellek predikciés teljesitményét minden esetben a pontossag (Accuracy), a
Cohen-féle kappa egylitthatd (k) és a vevd miikodési karakterisztika-gorbék alatti teriilet
(AUC) kiszamitasaval értékeltiik (8. abra). Ezeket a metrikdkat az alapmodellekben a
keresztvalidacios eljaras eredményei alapjan, a végsé modellben pedig a levalasztott (25%)
adatsorra vonatkoz6 predikcidk alapjan hatiroztuk meg. Az adatelemzési 1épéseket és a
kapott eredmények abrazolasat R statisztikai kornyezetben végeztiik el az adabag (Alfaro
et al., 2013), caret (Kuhn, 2021), DALEX (Biecek, 2018), gbm (Greenwell et al., 2020),
ggplot2 (Wickham, 2016), randomForest (Liaw & Wiener, 2002), vegan (Oksanen et al,,
2020) és xgboost (Chen et al., 2022) csomagok alkalmazasaval. Az adatelemzés teljes

folyamatat vazlatosan a 9. abra mutatja be.
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5. EREDMENYEK

5.1. Faunisztikai eredmények

A 2009 ¢és 2018 kozotti 10 éves mintavételi intervallumban 10 szovotegzesfaj — a H.
angustipennis (Curtis, 1834), a H. bulbifera (McLachlan, 1878), a H. bulgaromanorum
Malicky, 1977, a H. contubernalis McLachlan, 1865, a H. fulvipes (Curtis, 1834), a H.
incognita Pitsch, 1993, a H. instabilis (Curtis, 1834), a H. modesta Navas, 1925, a H.
pellucidula (Curtis, 1834), és a H. saxonica McLachlan, 1884 — 9376 db larvaegyedét
gylijtottik be Gsszesen 278 mintavételi esemény alkalmaval (1. tablazat). A fajok relativ
abundanciértékeinek helyenkénti éves atlagolasaval, valamint ezen értékeknek 43
kiilonboz6 kornyezeti valtozo atlagértékeinek — és egyes esetekben minimum, ill.

maximum értékeinek — hozzarendelésével az elemzésekhez hasznalt teljes adathalmazunk

215 rekordbol allt.

1. tablazat. A 2009 és 2018 kozott végzett 278 mintavétel dsszesitett faunisztikai eredményei

Osszes .Erint,ett Erint(?tt . Atlagors

cayedszam mmtayetelek mlntavet,eh egyeqSZe}m

szama helyek szdma  mintanként
H. angustipennis 1993 70 41 28.47
H. bulbifera 1624 66 40 24.61
H. bulgaromanorum 614 19 8 32.32
H. contubernalis 1483 62 12 23.92
H. fulvipes 162 21 10 7.71
H. incognita 183 28 14 6.54
H. instabilis 527 33 19 15.97
H. modesta 1461 82 32 17.82
H. pellucidula 959 53 19 18.09
H. saxonica 370 42 22 8.81

A vizsgélt mintavételi helyek a bioldgiai szempontbol validalt magyarorszagi
vizfolyastipusok (Boda et al., 2023) teljes skalajat lefedték; kivételt ez alol csak a 9-es €s

10-es, Dunéra jellemz6 tipusok képeztek, amelyek a vizsgalt teriileten nem fordulnak el

(10. abra).
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10. abra. A vizsgalt mintavételi helyek és az elvégzett mintavételek szamanak megoszlasa

a bioldgiai szempontbodl validalt magyarorszagi vizfolyastipusok kdzott.
1 — hegy- és dombvidéki, kis vizgyiijtoteriiletli vizfolyas (szilikatos geokémiai jelleg); 2 —
hegy- és dombvidéki, kicsi-kdzepes vizgyiijtéteriiletli vizfolyas (meszes geokémiai jelleg); 3 —
dombvidéki, kicsi-kdzepes vizgytjtéteriiletli vizfolyas; 4 — dombvidéki, nagy-nagyon nagy
vizgyljtéteriiletli vizfolyas; 5 — sikvidéki, durva mederanyagu, kicsi-kozepes vizgytjtéteriiletli
vizfolyas; 6 — sikvidéki, kozepesen finom-finom mederanyagu, kicsi-kézepes vizgy(jtoteriiletii
vizfolyas; 7 — sikvidéki, nagy vizgy(jtoteriiletii vizfolyas; 8 — sikvidéki, nagyon nagy
vizgyljtéteriiletd vizfolyas

A szovotegzes larvaknak otthont adé mintavételi helyek majdnem fele (45 db) az
észak-magyarorszagi hegy- és dombvidékeken leggyakrabban eléforduld kicsi és kdzepes
vizgylijtoji vizfolyasok csoportjabol keriilt ki (pl. a Gyongyos-patak, a Szerencs-patak, a
Csincse-patak és az Eger-patak egyes szakaszai, vagy a Bodva folyo felsé szakasza), S
ennek megfeleléen legnagyobb szdmban az ezekrdl a helyekrdl szdrmaz6 100 mintaban
fordult el6 a Hydropsyche génusz valamely képviseldje.

A fajok el6fordulési gyakorisaga szempontjabol kiemelkedéek a dombvidéki nagy és
nagyon nagy vizgyiijtéjii vizfolyasok — pl. a Bddva folyo als6 szakasza, valamint a Hernad
és Sajo folyok teljes magyarorszagi szakasza — amelyekbdl a rajtuk taldlhato relative
kevés, Osszesen 8 mintavételi hely ellenére — igen sok, 6sszesen 64 mintavétel alkalmaval

keriilt el6 szovotegzes-larva.
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A fentebb emlitett két tipuson kiviil emlitésre méltdé még a szilikatos geokémiai
jellegli hegy- és dombvidéki, kicsi €s kozepes vizgytijtoteriiletli vizfolyasok csoportja is
(pl. Bene-patak, Bozsva-patak, Gonci-patak vagy a GyongyoOs-patak felsé szakasza),
amelyekbdl 38 mintavétel alkalmaval sikeriilt Hydropsyche larvakat kimutatnunk.

A mintakban legnagyobb szamban a H. angustipennis (1993) egyedei fordultak el6, a
fajt a H. bulbifera (1624) és a H. contubernalis (1483) koveti e tekintetben. A legtobb
alkalommal a H. modesta (82), a H. angustipennis (70) és a H. bulbifera (66) fajok
képviseldi keriiltek eld0 a mintavételek soran, ezek a fajok osztoznak a legtobb érintett
mintavételi hely listajanak els6 harom helyén is: H. angustipennis (41), H. bulbifera (40),
H. modesta (32). Ahol eléfordul, ott a legnagyobb egyedszamokat a H. bulgaromanorum
faj éri el, ezt koveti a H. angustipennis és a H. bulbifera. A H. bulgaromanorum magas
atlagos mintankénti egyedszam-értéke minden bizonnyal kis szdmu ,,szerencsés fogés”
eredménye, tekintve, hogy az emlitett faj fordult el6 a legkevesebb mintavételi helyrdl (8)
szarmazo legkevesebb mintaban (19). Ebbdl a szempontbdl versenytarsai a 10 mintavételi
helyr6l eldkeriilé, 21 mintaban el6fordulo H. fulvipes és a H. incognita, mely utobbi
esetében a két értek 14, ill. 28. Igen kevés, minddssze 12 mintavételi helyrdl keriiltek eld a
H. contubernalis larvai, ahol el6fordultak, ott viszont kovetkezetesen, Osszesen 62
alkalommal Keriiltek a mintdba. Osszességében legnagyobb egyedszamban és
gyakorisaggal a kevésbé érzékeny, antropogén hatasokkal szemben nagyobb toleranciaval
jellemezhetd fajok keriiltek eld.

A faunisztikai eredmények hatterének ellendrzése érdekében a teljes makroszkopikus
¢ldlény-egyiittes alapjan elvégzett okologiai allapotértékelés tantsaga szerint a vizsgalt
mintavételi helyek jelentds része a mérsékelt, illetve gyenge mindsitési kategoriaba esik
(11. abra). Bar az allapotértékeléshez hasznalt mindsitési indexek (HMMI) és azokon beliil
az indexértékeket kialakitd metrikdk értékeinek alakuldsdhoz a makroszkopikus gerinctelen
¢lélényegyiittes tagjaiként a mintdkban talalhatdé szovitegzes-fajok is hozzajarulnak, az
indexek igazolt stresszor-specifikussaga miatt megallapithato, hogy a gyengébb 6kologiai
allapot végsé soron a kedvezdtlenebb kornyezeti tényezék (pl. hidromorfologiai
degradacio, szervesanyag-terhelés, intenziv tdjhasznalat, antropogén eredetli szennyezés,

stb.) 6sszhatasanak eredménye.
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11. abra. A mintavételek soran elékeriilt 6sszes makroszkopikus vizi gerinctelen taxon alapjan elvégzett
okologiai allapotértékelés eredményeinek megoszlasa a mindsitési kategoriak és a bioldgiai szempontbol
validalt magyarorszagi vizfolyastipusok kozott.

42. A vizsgalt kornyezeti hattérvaltozok és hatasuk a szovétegzes-fajok

elterjedésére

Vizsgalataink soran sszesen 43 kornyezeti hattérvaltozo hatasat elemeztiik, melyek
koziil 15 fizikai-kémiai valtozo, 22 habitathoz kapcsolddo hattérvaltozo és 6 felszinboritasi
ill. geografiai hattérvaltozo volt (F3. tablazat).

A 10 el6forduld faj jelenléte vagy hidnya szempontjabol Osszesen 13 kdrnyezeti
hattérvaltozé bizonyult meghatarozo jelentdséglinek (2. tdblazat). A fajok és az esetiikben
meghatarozo6 kornyezeti valtozok kapcsolatat bemutatd ALE-grafikonok tantsaga szerint a
H. fulvipes, H. instabilis és H. saxonica fajokat magaban foglal6 fulv_inst_saxo fajcsoport
tagjai a magasabb térszinek, nagyobb szemcseméretli habitatokkal rendelkezd, alacsonyabb
atlaghomérsékletii, alacsonyabb so- és nitrat-tartalmu viztereit részesitik eldnyben (12.
abra B), mig a potamalis régiok jellemzd fajainak (H. modesta, H. contubernalis és H.
bulgaromanorum) eléfordulasara — nem meglepé modon — a forrastol szamitott nagyobb
tavolsagu, nagy vizhozamu folydvizekben szamithatunk (12. ébra D). A rhitralis régio kis-

és kozepes méretii vizfolyasainak jellemz6 fajai és fajesoportjai (angu_bulb ill. inco_pell)
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esetében valtozatos preferencidkkal taldlkozunk (12. abra C), nyilvanvalé azonban a

magasabb tiiroképességgel rendelkez6 fajok (kivaltképp a H. angustipennis) antropogén

terhelésekkel Osszefliggésbe hozhatd valtozokkal — pl. kémiai-oxigénigény (COD) ill.

ortofoszfat-foszfor tartalom (PO4P) — szembeni toleranciaja (12. abra A).

2. tablazat. A Random Forest modellek segitségével kivalasztott, a fajok jelenléte/hidnya szempontjabol
legmeghatarozobb kornyezeti hattérvaltozok és kapcsolatuk az el6fordulas valdsziniiségével.

(A — pozitiv kapcsolat, ¥ — negativ kapcsolat, U — bizonytalan kapcsolat)

Kornyezeti valtozo (rovidités)

Erintett faj (kapcsolat)

Tengerszint feletti magassag (site. AMSL)

. saxonica (A)

Forrastol val6 tavolsag (dist_src)

. contubernalis (A)
. modesta (A)

Vizhémérséklet (tempw) H. fulvipes (A)

H. angustipennis (A)
Vezetdképesség (cond) H. incognita (V)

H. instabilis (V)
Kémiai oxigénigény (COD) H. angustipennis (A)
Oldott oxigéntartalom (DO) H. bulbifera (A)
Nitrat-ion (NO3) H. fulvipes (V)
Ortofoszfat-foszfor (PO4P) H. angustipennis (A)
Aramlasi sebesség (mvel) ﬂ ;)r:e(i?l?cr;:jtjlgA()A)

H. contubernalis (A
Vizhozam (dcharge) H. modesta (A) (4)
Durva szemcseméretii szubsztrat (coarse) H. saxonica (A)
Finom szemcseméretli szubstrat (fine) H. instabilis (V)
Vizfeliiletek (CLC_5) H. bulgaromanorum (A)

H. instabilis (A)

H

H

H

H

. saxonica (V)

45



ALE

ALE

ALE

ALE

A

0.34-

0.32-

0.30-

0.28-

0.32-

0.30-

0.28-

0 50

0.12-
0.11-
0.10-
0.09-
0.18-
0.16-
0.14-
0.18-
0.17-
0.16-

0.15-
0.14-

0.16-
0.15-
0.14-
0.13-
0.12-

0.21-
0.20-
0.19-
0.18-
017+

0.10-

0.05-

COD_avg (mg/l)

100 1000

coarse% cond (uS/cm)

0 40 80 1000

cond (uS/cm)

=

1000 2000

CLC_5%

e

0.25-

0.20-

0.15-

0.30-

0.25-

cond (uS/cm)

2000 0

DO_avg (mg/l) DO_max (mg/l) DO_min (mg/l) PO4P_min (ug/l)

10 10 15 20 5 10 0 50

NO3 (mg/l) site_AMSL (m) tempw_avg (°C)

=

2000 5 0

dist_src (km) fine%

=SS

300 600 0

mvel_max* (m/s) mvel_min* (m/s) PO4P_avg (ug/l)

2000

B
o
o

100 200

dcharge_avg (m3/s) dcharge_min (m3/s) dist_src (km)

T

300 600

o-

300 600 0 100

46

nbue’'H

qing'H

1sUrH AnyH

oxes'H

0oUl'H

1ed'H

4000

Juoo'H BingH

spow'y



12. abra. A paraméter-szelekciot kovetden egy vagy tobb faj esetében meghatarozonak bizonyult kdrnyezeti
faktorok Osszesitett helyi hatasa (ALE) az egyes fajok el6fordulasanak valdszintiségére.

A fajok csoportositasa a hierarchikus osztalyozas eredményeit kdveti, a csillaggal (*) jelolt
valtozok esetében az attekinthetébb skalazas érdekében az 4bran a valdés mért értékek 100-
szorosat tiintettlik fel. avg — éves atlag, min — éves minimum, max — éves maximum

4.3. A hasonlé 6kolégiai igényii fajok csoportositasa

A fajok abundanciaértékei és a kivalasztott kdrnyezeti valtozok kozotti kapcesolatok
tovabbi elemzését célz6 redundancia-analizis (RDA) els6é négy tengelye az el6fordulasi
adatok varianciajanak rendre 38,23%; 19,44%; 18,94% ill. 11,91%-4t magyarazta (13.
abra). Bar a fajok csoportositasat célzo hierarchikus 0sztalyozast az RDA els6 4 tengelyen
felvett értékek alapjan végeztiik el, a hasonld kornyezeti preferencidju fajok elkiiloniilése

az elsd 2 tengely értékeit abrazold grafikonon is jol lathato.

H.cont
05
H.pell
H.mode ® H.inco
® o Houb
H.saxo g H-inst
.................................................................................................................. bt .......H?u.l.v
0.0 H.angu
9
<
<
o
§ 05
a
[
1.0~
H.bul
® g
10 05 0.0 05 10

RDA1 (38.23%)

13. abra. A fajok pozicidja az abundancia-adataik és a kivalasztott kornyezeti valtozok kozotti kapcsolat
elemzésére végzett redundancia-analizis (RDA) els6 két tengelyén.

(A fajok helyzetét jel6l6 pontok szinezése a hierarchikus osztalyozas eredményét bemutatd
dendrogram — 14. abra — szinezését koveti.)

A hierarchikus osztalyozas a vizsgalt 10 fajt 6 csoportba sorolta, melyek koziil 3 csak
egy-egy fajt (H. bulgaromanorum, H. contubernalis és H. modesta), a tobbi kett6t (H.
incognita + H. pellucidula, ill. H. angustipennis + H. bulbifera) vagy harmat (H. fulvipes +

H. instabilis + H. saxonica) foglal magaba (14. abra).

47



A kivalasztott kornyezeti valtozok értékeinek fajcsoportonkénti alakuldsa az F4.

abran (A-N) lathato.

H.mode

H.cont

H.bulg

H.bulb

H.angu

— H.pell

— H.inco
_[ H.inst
H.fulv

H.saxo

= 3 2 1 0

Tavolsag

14. abra. A fajok redundancia-analizis (RDA-) tengelyeken felvett helyzete alapjan elvégzett
hierarchikus osztalyozas eredménye dendrogramon abrazolva.

4.4. A kornyezeti hattérvaltozok és a fajcsoportok dominans jelenléte kozotti

kapcsolat modellezésének eredményei

A kalszterezés eredményeként 1étrejott csoportok dominans jelenlétét eldrejelzd 1.
szintii alapmodellek kozepes vagy gyenge predikcios potenciallal rendelkeztek.
Leggyengébben koziiliik az AdaBag (AUC = 0,715; pontossag = 0,475; Kappa = 0,269)
algoritmus teljesitett, ezt kovette az XGB (AUC = 0,760; pontossag = 0,468; Kappa =
0,296), majd a GBM (AUC = 0,777; pontossag = 0,506; Kappa = 0,332) kovetkezett, a
legpontosabb predikciokat pedig a RF (AUC = 0,802; pontossag = 0,526; Kappa = 0,347)
adta (15. abra).
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15. abra. Az alapmodellek és a végs6 modell teljesitmény-metrikai.

(Az oszlopcsoportok alatt szogletes zarojelben az adott modell finomhangolt paramétereinek
neve lathato.) mfinal — a boosting eljards soran létrehozott dontési fak szama (AdaBag),
maxdepth — a dontési fak elagazasi szintjeinek szama, eta — a boosting eljaras soran a sulyozas
csokkentésének mértéke (XGB), n.trees — a boosting eljaras soran létrehozott dontési fak
szama (GBM), shrinkage — a boosting eljaras soran a sulyozas csokkentésének mértéke
(GBM), mtry — a dontési fak elagazasanak létrehozasakor véletlenszeriien figyelembe vett
fiiggetlen valtozok szama, decay — a sulyozas csokkentésének mértéke logisztikus regresszio
soran

Az alapmodellekben meghatarozott legfontosabb valtozok listaja — a modellek
gyengébb teljesitménye ellenére, illetve attol fliggetleniil — nagy hasonldésagot mutatott. A
tipikusan gradiens-jellegii eloszlassal jellemezhetd, forrastol a torkolatok iranyaban egyre
novekvd éves atlagos vizhozam (dcharge_avg) és a természetszeriileg egyre csokkend
tengerszint feletti magassag (site. AMSL), valamint forrastol valod tavolsag (dist src)
paraméterek mind a négy alapmodellben az egyes osztalyok (klaszterek) dominans
jelenléte szempontjabol legfontosabb elsé 3 prediktor kozott szerepeltek, de a
sOtartalommal kapcsolatba hozhaté fajlagos vezetOképesség (cond), valamint a
vizminGségi osztalyozasban fontos szerepet betoltd oldott-oxigéntartalom (DO_avg) is

tobb modell esetében bizonyult meghatarozo kornyezeti faktornak (16. abra).
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16. abra. A csoportok dominans jelenléte szempontjabdl legfontosabb 6t kérnyezeti paraméter az
alapmodellekben k6zds egységesitett skalan abrazolva

A végs6 (meta-) modell mindharom kiértékelési metrikdja jelentdsen magasabb
értéket mutatott, mint az 1. szintii alapmodelleké (AUC = 0,847; pontossag = 0,769; Kappa
= 0,686 — 15. abra), emellett a csoportok jelenlétét eldrejelzd képessége (szenzitivitas) a H.
bulgaromanorum ill. H. contubernalis fajokat magaban foglalo két csoport esetében
maximalisnak (bulg: TPR = 1,000 ill. cont: TPR = 1,000), a H. angustipennis és H.
bulbifera fajokat tomoritd csoport esetében pedig szintén igen magasnak bizonyult
(angu_bulb: TPR = 0,908). Specificitas, vagyis a csoportok hianyat elorejelzé képesség
tekintetében a legmagasabb értékeket a bulg (TNR = 1,000), valamint a H. incognita és H.
pellucidula fajokbol all6 csoport (inco_pell: TNR = 0,979) esetében kaptuk.

A modell fajcsoportokra vonatkozo6 ,,0sszteljesitményét” mérni hivatott, szenzitivitas
¢s specificitas atlaga alapjan szamolt igazitott pontossag (balanced accuracy) értéke a bulg,
cont és fulv_inst_saxo csoportok esetében volt a legmagasabb (1,000; 0,978 ill. 0,888), az
angu_bulb, inco_pell és mode csoportok esetében pedig a legalacsonyabb (0,856; 0,689 ill.
0,621).
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3. tablazat. A hierarchikus osztalyozas soran kialakitott klaszterek eléfordulasi adatai, valamint a végsé

modell csoportokra vonatkozé statisztikai metrikai.

Jel. — jelenlét, Dom. — dominancia, Ig. pont. — igazitott pontossag, TPR — szenzitivitas, TNR —
specificitas, AUC — ROC gorbe alatti teriilet

Jel.  Dom. Dom. A végsd modell metrikai
Faj neve Klaszter Csop. Ig.
rekord rekord TPR TNR AUC
pont.
H. fulvipes 21 11
H. instabilis 29 14 fulv_inst_saxo 40 0,888 0,800 0,976 0,924
H. saxonica 34 15
H. angustipennis 64 42
angu_bulb 86 0856 0,905 0,807 0,843
H. bulbifera 62 43
H. incognita 25 6
inco_pell 22 0689 0,400 0,979 0,613
H. pellucidula 44 17
H. modesta 67 28 mode 28 0621 0,286 0,956 0,714
H. contubernalis 42 26 cont 26 0978 1,000 0,957 0,987
H. bulgaromanorum 15 13 bulg 13 1,000 1,000 1,000 1,000

Az el6zOéekhez hasonld eredményeket kapunk az egyenlétlen csoporteloszlasu

adatok, illetve az azok alapjan felallitott modellek pontosabb kiértékelésére szolgalé ROC-

gorbék alatti teriilet (AUC) kiszdmitasaval, amely a helyes és helytelen pozitiv predikciok

aranyanak Osszevetésével értékeli ki a modell Osszteljesitményét csoportonként, az

ismeretlen adatsorra adott eldrejelzései alapjan.

A legmagasabb értékeket ezen metrika esetében is a bulg, a cont, valamint a

fulv_inst_saxo csoportok esetében kaptuk (1,000; 0,987 ill. 0,924), a legalacsonyabbnak

pedig az angu_bulb, mode ¢és inco_pell csoportok esetében (0,843; 0,714 ill. 0,613)

mutatkoztak. Az egyes csoportokra vonatkozo pozitiv predikciok ROC-gorbéit a 17. dbra

szemlélteti.
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17. abra. A meta- (PMLR-) modell vevé miikodési karakterisztika (ROC-) gorbéi
az egyes klaszterekre vonatkozoan.

(A modell miikodésének kiértékelésére szolgalo AUC metrika (15. abra) a gorbék alatti
terliletek atlaga.)
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6. EREDMENYEK MEGVITATASA
6.1. Eszak-Magyarorszag és az Eszak-Alfold Hydropsyche-faunaja

Vizsgalataink soran igazoltuk, hogy az észak-magyarorszagi ¢és észak-alfoldi
vizfolyasokban €16 szovotegzesfajok larvainak longitudinalis zonacioja jol magyarazhato
kiilonb6z6 hidrologiai, fizikai-kémiai, mikrohabitatokhoz kothetd, illetve foldrajzi és
tajhasznalati kornyezeti valtozok segitségével, melyek egyuttal alkalmasak a hasonld
Okologiai igényli fajok csoportokba rendezésére ¢és dominans el6fordulasuk nagy
pontossagu modellezésére is.

A vizsgalt teriiletr6l a mintavételek soran eldkeriilt 10 Hydropsyche faj ckologiai
preferenciak szempontjabol széles spektrumot fed le. A H. fulvipes, a H. instabilis és a H.
fordult el6, a H. incognita és a H. pellucidula a rhitralis régio teljes hosszara jellemz6 volt,
mig a nagyobb folyokban és folyamokban eléforduldé H. contubernalis és H.
bulgaromanorum a potamalis régiok mintavételi helyeirél keriiltek el6. A legnagyobb
tlr6képességgel jellemezhetd H. angustipennis, H. bulbifera és H. modesta fajok
el6fordulasat a vizrendszerek kozépsé szakaszainak kiilonb6z6 méretli, valtozatos
viztereiben szamithattunk (Ficsér & Csabai, 2021; Waringer & Graf, 2011).

Az el6fordulasi adatok a Hydropsyche génuszra jellemz6 és ismert zonacios
mintazatot kovették. A fajok, fajcsoportok elterjedésének forrastol a torkolatig
tapasztalhato szekvencialis sorrendje hasonlonak mutatkozott a kiilonb6z6 kozép- és
nyugat-eurdpai vizgytjtokon — pl. a Loire és a Rhone vizgy(ijtdjén (Statzner & Dolédec,
2011), kiilonb6z6 hollandiai vizfolydsokban (Higler & Tolkamp, 1983), valamint j6
okologiai allapotu nagy-britanniai folyokban (Edington & Hildrew, 1995) — kordbban
megfigyelt elrendezésekhez. Bar a vizsgalataink altal lefedett teriilet, illetve az azon
talalhato folyovizek vizgylijtdteriilete nem hasonlithatd a fent emlitett nagy eurdpai
folyokéhoz, mégis a Magyarorszagon el6forduld 14 faj koziil (Nogradi & Uherkovich,
2002) 10-nek ad otthont. Ezek a vizsgalt mintavételi helyek forrastél vald tavolsaga
alapjan (F4. abra E) a H. fulvipest, a H saxonicat és a H. instabilist magaban fogalald
fulv_inst_saxo, a H. angustipennist és a H. bulbiferat tomorité angu_bulb, a H. incognitat
és a H. pellucidulat tartalmazo inco_pell, valamint rendre az egy-egy faj altal képviselt
mode (H. modesta), cont (H. contubernalis) és bulg (H. bulgaromanorum) sorrendben

kovetik egymast. Ez a szekvencia szinte pontosan egyezik a Graf és munkatarsai (2008)
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altal kozolt, osszesitett elterjedési adatok alapjan felallithatd sorrenddel (1. abra — Ficsor &
Csabai, 2021), azzal a kiilonbséggel, hogy az altalunk vizsgalt teriileten a H. angustipennis
¢és H. bulbifera 6sszességében ,,megel6zi” a H. incognitdt és a H. pelluciduldt. Ez azonban
nem meglepd, tekintve, hogy a kornyezeti terhelésekkel szemben kevésbé érzékeny fajok,
mint a H. angustipennis, a H. bulbifera és a H. modesta, gyakran ,kilognak” a sorbdl,
mivel olyan patak- és folyodszakaszokon is eléfordulhatnak, amelyek a kevésbé tolerans
fajok szamara mar nem megfeleldek (Higler & Tolkamp, 1983; Camargo, 1991; Statzner &
Dolédec, 2011).

Az abundanciaadatokat tekintve a kevésbé érzékeny, nagyobb toleranciaval
jellemezhetd fajok nagyobb gyakorisaggal és egyedszdmban keriiltek eld a mintavételek
soran, mely jelenséget leginkabb a kiilonb6zé okoldgiai allapotdi mintavételi helyek
egyenldtlen eloszlasa magyaraz (11. abra). Kozottilk ugyanis nagyobb szamban voltak
jelen a makroszkopikus gerinctelen €l6lénycsoport szempontjabol mérsékelt, gyenge és
rossz mindsitési kategoridba esd, kicsi, kozepes és nagyobb méreti dombvidéki
vizfolyasok, melyek a H. angustipennis, a H. bulbifera és a H. modesta fajok tipikus
¢léhelyei (Botosaneanu & Malicky, 1978; Poepperl, 2000; Vuori, 1995).

6.2. A kornyezeti gradiensek hatasa a szovotegzes larvak elterjedési mintazataira

A Hydropsyche génusz fajainak elterjedését legnagyobb mértékben befolyasolo
kornyezeti tényezok két nagyobb csoportja mar a legfontosabb vizsgalt valtozok
kivalasztasa soran elkiilonithetd volt. Az egyik ilyen csoportot képzd, természetes
hosszirany gradiensekkel jellemezhetd valtozok — mint a tengerszint feletti magassag
(site. AMSL), a forrastol valo tavolsag (dist_src), az éves atlagos vizhozam (dcharge avg)
vagy az éves atlagos oldott oxigéntartalom (DO _avg) — kiemelt szerepe alatdmaszthatja a
Hydropsyche-fajok Alstad (1982), valamint Statzner és Dolédec (2011) altal feltételezett,
folyasiranyt torzsfejlodését, és mindenképp igazolja a vizsgalt teriileten ¢él6 fajok mas
biogeografiai régiokban — pl. a Francia-k6zéphegységben (Dolédec & Tachet, 1989), a
Brit-szigeteken (Badcock, 1974), a Pireneusokban (Décamps, 1968), vagy akar Eszak-
Amerkaban (Gordon &Wallace, 1975; Ross & Wallace, 1982) — is felismerhetd
fontosnak itélt valtozok masik, leginkabb a vizmindséggel, illetve antropogén eredetii

terhelésekkel kapcsolatba hozhatd csoportjanak — pl. az éves atlagos kémiai
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oxigénigénynek (COD avg), az éves atlagos ortofoszfat-foszfortartalomnak (PO4P_avg)
vagy a nitrat-tartalomnak (NO3), sth. — jelent6sége a szovotegzes-larvak bioindikator
voltara is ramutat (Dohet, 2002; Hellawell, 1986; Higler & Tolkamp, 1983; Houghton,
2004). Utobbi valtozok féként a nagyobb tlir6képességiikrél ismert fajok — pl. H.
angustipennis, H. bulbifera — jelenléte, ill. hidnya szempontjabél mutatkoztak
meghatarozonak, akarcsak Camargo (2005), Vuori (1995) vagy van der Geest (2007)
munkaiban. A végso elterjedési modellek elkészitéséhez hasznalt, fontosnak itélt valtozok
tobbsége is a természetes gradiensekhez kothetd, illetve mas — tobbnyire antropogén
eredetli terhelést jelzo — fizikai-kémiai jellegli paraméterek koziil keriilt ki. A kdrnyezeti
valtozok Osszesitett helyi hatasat abrazolo ALE-grafikonok nagyon hasonlo
Osszefliggéseket mutattak a hierarchikus osztalyozas soran kapott azonos csoportokba
tartozo fajok esetében. Fontos megjegyezni, hogy a H. bulgaromanorum faj jelenléte ill.
hianya szempontjab6l fontosnak mutatkoz6 CLC 5 (,,Vizfeliiletek” felszinboritasi
kategoria aranya a mintavételi hely 100 m-es korzetében) valtoz6é kiemelt fontossaga kissé
félrevezetd, mert az ilyen tipust felszinboritasi egységek (pl. a nagy folyok vizfeliiletei)
magatol értetddéen nagyobb aranyban fordulnak elé a faj tipikus é¢l6helyéiil (Malicky,
1977) szolgalo sikvidéki, nagyon nagy vizgyljté-teriiletii vizfolyasokon (esetiinkben a
Tiszan, a Bodrogon és a Zagyvan) kijeldlt mintavételi helyek kdzvetlen kornyezetében.

Pozitiv 0Osszefliggés volt megallapithatd az angu_bulg csoportba tartozé H.
angustipennis jelenléte, valamint az antropogén eredetii terheléseket jelzd ortofoszfat-
foszfor (PO4P), kémiai oxigénigény (COD) ¢€s vezetoképesség (cond) paraméterek kozott,
ami 6sszhangban all a faj, génuszon beliil relative magas tlir0képességével, mely lehetove
teszi szdmara, hogy egyes, erdsebben degradalt él6helyeken akar nagyobb szdmban is jelen
legyen, ahol a tobbi Hydropsyche faj mar nem talalja meg életfeltételeit (Pitsch, 1993;
Waringer & Graf, 2011). Az ugyanebbe a csoportba sorolt, szintén magasabb
tiréképességgel jellemezhetd H. bulbifera esetében ez az 0Osszefiiggés kevésbé
nyilvanvalo, pozitiv Osszefliggést a jelenlétére vonatkozdan az oldott oxigéntartalommal
kapcsolatban mutattunk ki.

Az inco_pell csoportba tartozo H. incognita el6fordulasa és a vezetdképesség (cond)
kozotti, valamint a H. pellucidula eléfordulasa és az atlagos aramlasi sebesség éves
minimuma (mvel min) kozotti, nehezen értelmezhetd, U-alakti gorbével jellemezheto,
bizonytalan, mégis a modell teljesitménye szempontjabdl kiemelt fontossaginak itélt

Osszefliggés magyarazata egyrészt az lehet, hogy a fajok — kivaltképp a H. incognita —
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kevés esetben voltak jelen a mintdkban, masrészt az, hogy az altaluk preferalt él6helyeken
a vizsgalt valtozok értékei igen széles spektrumot fednek le.

Figyelemre méltdo a fontosnak itélt 13 valtoz6 valtozatos térléptéke, azok kozott
ugyanis kis térléptékben mért kornyezeti paramétereket (ilyenek a pontszerlien mért
fizikai-kémiai  valtozok, pl. vezetOképesség, kémiai oxigénigény, ortofoszfat-
foszfortartalom stb.), kdzepes térléptékii — megkozelitéleg 50-100 m-es 1éptékben mért —,
habitat-jellegli paramétereket (pl. finom és durva szemcseméretii szubsztratok aranya) és
nagy térléptékben mért geografiai jellegli valtozokat (pl. tengerszint feletti magassag) is
megfigyelhetiink. Ez az eredmény jol tiikr6zi, egyszersmind bizonyitja is, hogy a folydvizi
rendszerek Okoszisztémainak modellezése esetén a terresztris Okoszisztémak elterjedési
modelljeitdl eltéréen elengedhetetlen a kiilonb6zo térléptékii valtozok figyelembe vétele.
Tobbek kozott Erés és Schmera (2010), Domisch és munkatarsai (2015), valamint Schmidt
és munkatarsai (2020) is kiemelik, hogy a folyovizi 6koszisztémak rendkiviil valtozatos,
foltszerti elterjedésii, az egyiranyu aramléds kovetkeztében kialakuld anyagforgalom okéan
egymassal nagyobb tdvolsagban is 0Osszefliggd mikroéldhelyek komplex rendszerei,
melyekben a felvizi folyamatok éppoly dontdek, mint a lokélis, mikrohabitat szintii, vagy
akdr egy nagyobb vizgyljtéteriiletet érinté valtozadsok. Ezen hatdsokat az elterjedési
modellek megalkotdsa soran a valtozok térléptékének koriltekintd kivalasztasaval
kovethetjiik nyomon, ennek ellenére — foként az elterjedési modellek térnyerésének kezdeti
szakaszaban — leginkabb a fizikai-kémiai prediktorok hianyoztak az ehhez hasonlod
predikciés modellekbdl, fiiggetleniil att6l, hogy a folyovizi ¢élélénykozosségek
Osszetételére gyakorolt kiemelkedden fontos hatasuk régota jol ismert (Friih et al., 2012;
Sundermann et al., 2013).

A hierarchikus osztalyozas eredményeként 1étrejott csoportok igen pontosan tiikrézik
a fajok irodalmi adatoknak — pl. Pitsch, 1993; Waringer & Graf, 2011; Dohet, 2002;
Lechthaler & Stockinger, 2005 — megfeleld, folyovizi szinttajakkal, valamint a kérnyezeti
terheléssel szembeni preferenciait, illetve toleranciajat. Kiilon csoportba (bulg) keriilt a
eléfordulasi adatok alapjan Nogradi ¢és Uherkovich (2002) Magyarorszag egyik
legelterjedtebb, egyszersmind a vizszennyezéseknek egyik leginkabb ellenallo, akar kisebb
vizekben is megtalalhaté fajanak tartja. A faj larvait vizsgalataink soran a Bodrogban, a
Tiszéaban, illetve a Hernad és Zagyva folyok alsé szakaszain talaltuk meg, mely lelohelyek

megfelelnek a faj tipikus él6helyeinek, szennyezéstliréssel kapcsolatos Osszefliggéseket
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azonban az esetében nem sikertilt feltarnunk. Utobbi jelenség oka tobbek kozott az, hogy a
felsorolt mintavételi helyek szamos, természetes gradienshez kothetd jellemzdjiikben — pl.
forrastol vald tavolsag (dist src), éves atlagos vizhozam (dcharge avg) — markansan
elkiilontilnek a tobbitdl, mely kiilonbségek a statisztikai modellezés soran ,,elnyomjak™ a
szennyezéssel kapcsolatba hozhatd kdrnyezeti paraméterek kevésbé hangsulyos eltéréseit.

A H. bulgaromanorum-hoz legkozelebb a szintén egy-egy fajt tartalmazo cont és
mode csoportok fajai (a H. contubernalis és a H. modesta) keriiltek, melyek az el6z6h6z
hasonlé szinttajakon jellemzdek, de a viszgalt terlileten atlagosan nagyobb tengerszint
feletti magassagli helyekrdl keriiltek el6, mint az el6zé faj (F4. abra K). A tapasztalt
elrendez6dés megfelel a két faj folyasiranyu szekvenciaban elfoglalt, szakirodalmi adatok
azonban, hogy a kornyezeti stresszorokkal — pl. éves atlagos fajlagos vezet6képesség
(cond), éves atlagos ortofoszfat-foszfortartalom (PO4P_avg), éves atlagos nitrat-tartalom
(NO3) — szembeni tiiroképességre utaldo eredményeket koziiliik sokkal inkabb a H. modesta
faj esetében sikeriilt kimutatnunk. Mindezt annak ellenére, hogy imagoik hazai eléfordulasi
H. contubernalis-t (N6gradi & Uherkovich, 2002). Lechthaler és Stockinger (2005), Roux
¢s munkatarsai (1992), valamint Waringer és Graf (1997) eredményeihez hasonldan, a
vizsgalt terilleten a H. modesta az egyik legszélesebb kornyezeti preferenciaval
jellemezheté faj, amelyet alatamaszt a tobbi csoporthoz képest kisebb pontossaggal
prediktalhaté dominans eléfordulasa is (3. tablazat).

Az elvalasi pontok tavolsaga szerint kovetkez6 angu_bulb csoport fajai (a H.
angustipennis és a H. bulbifera) a potamalis régiokba csak a legritkabb esetben hatolnak le,
sokkal inkabb jellemzbek a rhitralis régio kis- és kdzepes méretii folyovizeire (Lechthaler
& Stockinger, 2005; Waringer & Graf, 2011), ezen feliil — a mode csoport mellett — a
legnagyobb tiiréképességgel jellemezhetéek (Pitsch, 1993; Waringer & Graf, 2011).

Az inco_pell csoport képvisel6i (a H. incognita és a H. pellucidula) a rhitralis régiok
tipikus fajai, amelyek magasabb térszineken is el6fordulhatnak; tlirdképességiik az el6z6
csoporténal sziikebb, Europa egyes vidékein akar 500-1000 m-es tengerszint feletti
magassagokig is felhatolnak (Balint & Ujvarosi, 2009). A klaszter tagjai a legkevesebb
mintavételi helyrdl eldkeriilt fajok kozé tartoznak, amely megmagyarazza a jelenlétiik és

egyes kornyezeti paraméterek kozott feltart bizonytalan 6sszefiiggéseket (12. abra C).
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Az el6z6ektol teljesen elkiiloniild osztalyba (klaszterbe) keriilt fulv_inst_saxo csoport
a hegy- és dombvidéki kisvizfolyasok kornyezeti terhelésekre leginkabb érzékeny fajait
(H. fulvipes, H. instabilis és H. saxonica) tomoriti. Az ide tartozo fajok elterjedési
tertiletiikon beliil mindenhol a legmagasabb térszinek lakoi, s egyben a génusz kornyezeti
terhelésekkel szemben legérzékenyebb tagjai (Edington & Hildrew, 1995; Graf et al.,
2008, Higler & Tolkamp, 1983; Statzner & Dolédec, 2011). Ezen tulajdonsagaik az
altalunk végzett elemzések soran is megmutatkoztak (F4. abra E, G, I és K), az egyik
legjobban modellezhetd, legpontosabban prediktalhatdé dominans eléfordulasu klaszterré

téve csoportjukat (3. tablazat).

6.3. Gépi tanulasi algoritmusok alkalmazhatdésaga a fajelterjedési modellekben

A kornyezeti hattérvaltozok ¢és a klaszterek dominans jelenléte kozotti
kapcsolatrendszer feltarasahoz és modellezéséhez hasznalt dontési fa alap gépi tanulési
algoritmusokat sikerrel alkalmazzak az édesvizi gerinctelen faunat érinté Okologiai
kutatasokban (pl. Cha et al., 2021; Kubusova et al., 2010; Maloney et al., 2009; Marle et al.
2021; Pirvu et al., 2015). Ennek legfobb oka — szamos mas elényiik mellett — a
mintavételeket és/vagy méréseket kovetden rendelkezésre allo (sokszor igen nagy méreti,
egyenlOtlen eloszlast €s adott esetben hianyos) adathalmazban rejlé komplex, nem linearis
Osszefliggések nagy pontossagl felismerésének képessége, és a felismert Osszefiiggések
késobbi alkalmazasanak lehetdsége hasonlo valtozokon alapuld eldrejelzések (predikciok)
létrehozasa érdekében (Scowen et al., 2021). Az éldlények és kornyezetiik kapcsolatanak
vizsgalata szempontjabdl kiemelten fontos tulajdonsaguk mindemellett, hogy a
megalkotasukhoz felhasznalt valtozok fontossaganak rangsoroldsara is képesek (Lucas,
2020). Ez utobbi lehetdséget kiaknazva megallapithattuk, hogy az altalunk alkalmazott
alapmodellekben az osztalyozas eredményeként kapott csoportok dominans jelenléte
szempontjabol valtozatlanul az igen kifejezett hossziranyl gradienssel jellemezhetd
valtozok a legfontosabbak: az atlagos vizhozam (dcharge avg), a forrastdl vald tavolsag
(dist_src) és a finom szemcseméretli szubsztratumok aranya (16. abra) forrastol a torkolatig
természetszerilleg nd, mig a tengerszint feletti magassag (Site_AMSL) természetesen
csokken (Leopold, 1953; Sternberg, 1875). A szovOtegzes-larvak elterjedését bizonyos
tanulmanyok szerint (pl. Becker, 1987; Philipson, 1954; Pirvu et al., 2015; Roux et al.,
1992; Sala et al.,, 2016) befolyasolni képes vezetdképesség (cond), atlagos kémiai-
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oxigénigény (COD_avg), atlagos oldott-oxigéntartalom (DO_avg) és atlagos ortofoszfat-
foszfortartalom (PO4P_avg) hatasa az eldzoeknél kevésbé jelentdsnek, de szintén
kimutathatonak bizonyult.

Bar fajelterjedési modellek megalkotasara valo széles korti alkalmazasukrol csak az
utobbi egy-két évtizedben beszélhetiink (Elith, 2019), az 1. szintii (alap-) modellekben
alkalmazott gépi tanuldsi algoritmusok kordbbi vizsgalatok sordn tapasztalt
teljesitményiikhéz (pl. Valavi et al., 2022; Zhang et al. 2019) viszonyitva esetiinkben
meglehetésen gyenge predikcios pontossaggal voltak jellemezhetok. Az egyenlétlen
adateloszlas (Benkendorf et al., 2013), a viszonylag alacsony esetszam (van Proosdjij et. al.,
2016) ¢és a szigoru validalasi kovetelmények szamldjara irhatod jelenséget az egymastol
fiiggetlen predikciokat adé alapmodellek eldrejelzéseinek ,.kombinalasaval”, jelesiil is a
Wolpert (1992) altal bevezetett altalanositas (,,stacking generalization”) technikdjaval
sikeriilt jelentésen korrigdlnunk. Az emlitett , kombindldsi 1épésre”, tobb lehetdség is
adodik, tekintve, hogy az alapmodellek altal 1étrehozott, fliggetlen — egyttal sok esetben
kiilonbo6z06, igy sziikségszerlien pontatlan — predikciok kiértékelhetdk egyszerli tobbségi
szavazas (hard voting), vagy a prediktalt kimenetek valoszinliségének pontossag alapjan
stlyozott atlaga szerint (soft voting) is (Kumari et al., 2021), a legelterjedtebb mddszer
mégis az altalunk is alkalmazott meta-modell hasznalata. (van der Laan et al., 2007).

Az eljarast kovetden kapott kiértékelési metrikdk (3. tablazat) a végsé modell jobb
alkalmazhatosagara utaltak, annak kiértékelésekor ugyanis mind a ,,klasszikus” kiértékelési
metrikak (Cohen-féle kappa, pontossag), mind a tobbszords osztalyozast (multi-class
classification) végrehajtdé modellek teljesitményének vizsgalatdra sokkal inkabb alkalmas
¢s jobban interpretalhatdo AUC- (area under the ROC curve — Melo, 2013) metrika esetében
magasabb értékeket kaptunk. Az algoritmusok osszevonasaval elérhetd jobb teljesitmény
altalunk is tapasztalt eldnyei ellenére ezt a technikat a vizi Okoszisztémakat érintd
kutatasokban mindeddig ritkan alkalmaztak (pl. Kiser et al., 2022; Rasdas et al., 2023;
Sharma et al., 2021), leginkabb a hidrologiai (pl. Mallick et al., 2022; Xie et al., 2023;
Zounemat-Kermani et al., 2021), geologiai (pl. Dou et al., 2020; Yin et al., 2021) és
klinikai tudomanyok teriiletén honosodott meg (pl. Gupta et al., 2022; Meng et al., 2022;
Mohammed et al., 2021).

Ki kell emelniink, hogy a Kklaszterek dominans jelenlétét befolyasoldo kornyezeti
valtozok térléptékének valtozatossdga az 1. szintlli modelleken beliil is megmaradt,

fiiggetlentil attol, hogy a fiiggd valtozo — ti. a dominans klaszterek — ,felbontasat” a
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hierarchikus osztalyozassal csokkentettiik. Bar korabbi kutatasi eredmények szerint (pl.
Domisch et al., 2015) a kisebb felbontasii — pl. osztaly vagy rend szinten rogzitett —
elterjedési adatok nem vagy csak nehézkesen modellezhetok nagyobb felbontasu (kisebb
térléptékii) valtozokkal, tapasztalataink szerint ezek — akar jelentés mértékben —
hozzéjarulhatnak a modellek teljesitményének, igy predikcids képességének noveléséhez,
ujfent ravilagitva a jellemzdéen kisebb térléptékben mért fizikai-kémiai prediktorok
figyelembevételének fontossagara.

Az 1. szintli (alap-) modellek gyenge vagy mérsékelt, de a fiiggd valtozd — dominans
Klaszterek — legnagyobb szamu rekorddal rendelkez6 kategoriajanak részaranyanal (0,400),
mint kiiszobértéknél valamivel igy is nagyobb (0,468 és 0,526 kozotti) pontossagu
predikciénak tanulasat kovetéen a meta-modell az ismeretlenként levalasztott
tesztadatsorra vonatkozoan 100%-os pontossaggal (1,000) prediktalta az egy fajt magaba
foglalo bulg csoport dominans jelenlétét és hianyat is, emellett igen meggy6z6
teljesitményt nyujtott a cont, fulv_inst_saxo és angu_bulb csoportok jelenlétének vagy
hidnyanak el6rejelzésében is (3. tablazat). Utobbi csoportok egyarant magukba foglaljak az
egyes vizfolyasszakaszok szempontjabol leginkabb specialistanak tekinthet6 fajokat (pl. H.
fulvipes, H. saxonica és H. contubernalis), valamint a viztereket ért szennyezddésekre
leginkabb (H. fulvipes, H. saxonica, H. instabilis) és legkevésbé (pl. H. angustipennis)
fajokat is (Graf et al., 2008; Higler & Tolkamp, 1983). Az inco_pell és mode csoportok
esetében kapott, alacsonyabb igazitott pontossag-értékek feltehetdleg a csoport domindns
jelenlétét mutatd rekordok alacsony szamanak €s a csoportba tartozo fajok kevésbé
kifejezett kornyezeti preferenciainak (pl. a H. incognita és a H. pellucidula), valamint az

altaluk benépesitett ¢l6helyek rendkiviil széles skalajanak (pl. H. modesta) kovetkezménye.
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7. OSSZEFOGLALAS

A folydvizi rendszerek szinte teljes hosszan eléforduld Hydropsyche fajok, mind
Okoszisztéma-szolgaltatdsaik, mind bio-indikatorként torténé alkalmazhatdsaguk
szempontjabol kiemelt jelentéségli larvainak jellegzetes, szekvencialis elterjedési
mintazatat tobb abiotikus és biotikus kdrnyezeti tényez6 alakitja ki.

Eredményeink alapjan megallapithatjuk, hogy az egyes fajok jelenlétét/hianyat
befolyasolo, legfontosabb paraméterek nagyobb része — pl. vizhozam, tengerszint feletti
magassag, forrastol vald tavolsag, aramlasi sebesség, vagy a mederanyag szemcseméret-
aranya — gradiens-szerii hossziranyt eloszlast mutat, mig kisebb szamban hatassal vannak
ra olyan tényezok is (pl. fajlagos vezetdképesség, nitrat- és ortofoszfat-foszfortartalom,
oldott-oxigénmennyiség), amelyek jellemzbéen inkabb a vizterek Okologiai allapotanak
indikatorai, és értékeiknek alakuldsa foként antropogén eredetli diffiz vagy pontszerii
terhelések folyomanya.

A fajok eléfordulésa és a kdrnyezeti tényezok kozotti kapesolat feltarasara hasznalt
algoritmusok altal meghatarozo fontossaglinak itélt paraméterek relevanciajat bizonyitja,
hogy a fajokat az igazoltan hasonl6 Okologiai igényeiknek megfeleléen tudtuk
csoportositani.

A Kklaszterek dominans el6fordulasanak kornyezeti tényezOk altal befolyasolt
lehetéségeit megtanulni, statisztikai nyelvre forditani, valamint azokat eldre jelezni
hivatott, gépi tanulason (ML) alapuld végsé modell kell pontossagli predikciokra volt
képes, igy megallapitottuk, hogy

—  megfeleld kornyezeti paraméterek ismeretében egy adott (rész)vizgyiijton
eléforduld Hydropsyche fajok larvainak elterjedési mintazata jol modellezhetd gépi tanulés
(ML) alapt statisztikai algoritmusokkal;

— a folyovizi él6helyek mozaikossaga, valamint a vizrendszerek dendritikus
felépitésébdl adodod, sajatos hosszirdnyu kapcsolata miatt folyovizi Okoszisztémak
modellezése esetén kiemelt fontossagl a valtozatos térléptékii valtozok alkalmazasa;

- a fajok el6fordulasi adatainak természetszerii egyenetlensége miatt szigorian
feliigyelt (5-szorosen keresztvalidalt) tanulasi metddus alkalmazasa esetén egy-egy 6nalld
ML-algoritmussal kevésbé pontos, de azok Osszevonasival (stacking ensemble) kelld

pontossagu modell allithat6 fel az elterjedési mintazat magyarazatara;
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- a fenti modszerrel felallitott modell segitségével kelld pontossaggal becsiilhetd
meg egy-egy szovotegzes faj vagy fajcsoport larvainak dominans jelenléte, illetve hianya
ismeretlen faunéju vizterekben;

- a modell alkalmas lehet az elterjedési teriiletek/mintazatok valtozasainak
vizsgélatara kiilonboz6 klima- vagy kornyezeti szcenariok keretében;

—  hasonld spektrumi gytlijtési és mérési adatok megléte esetén az altalunk
alkalmazott  modellezési  technika  alkalmas lehet mas  él6lénycsoportok

fajainak/taxonjainak kornyezeti valtozoktol fiiggd elterjedési mintdzatainak vizsgalatara is.
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8. SUMMARY

Larvae of the species in the caddisfly genus Hydropsyche are important members of
riverine invertebrate communities due to their ecosystem services and their applicability as
bio-indicators. The longitudinal distribution of species shows a characteristic downstream
sequence, formed by the combined effects several biotic and abiotic environmental factors.

Our results show that the majority of the factors — like discharge, mean velocity,
altitude, the size of substrate particles or the distance of sampling site from source — that
influence the presence or absence of individual species has a significant longitudinal
gradient. Others, e.g. conductivity, dissolved oxygen-, nitrate-, or orthophosphate-
phosphorous content, that can be related to anthropogenic impacts and therefore the
physico-chemical quality of surface waters, have lesser but still detectable effect.

The most important parameters, identified by the algorithms that were applied to
reveal the relationship between the environmental variables and the occurrence of species,
are proved to be relevant, since the hierarchical clustering, based on the analysis of their
combined effects resulted in the creation of six groups, containing 1-3 species with similar
autecological characteristics, according to the literature.

Our final model, which was designed as a stacking ensemble of four different
machine learning (ML-) algorithms that were trained with the dominant occurrence of the
above mentioned species/groups and the selected variables as predictors, was able to give
highly accurate predictions on an unknown hold-out dataset, thus we concluded, that

—  the distribution patterns of Hydropsyche larvae in the river network of a
(sub)basin can be adequately modelled by machine learning (ML-) algorithms based on
carefully selected environmental parameters;

— due to the heterogeneity of microhabitats and the peculiar longitudinal
connectivity of a dendritic stream-river network, it is particularly important to include
variables measured on various spatial scales in case of modelling riverine ecosystems;

—  the mediocre or poor performance of ML-algorithms with strictly supervised 5-
fold cross-validation — applied to compensate the natural bias in species occurrence data —
can be highly improved by stacking ensemble to give accurate predictions;

— a model, constructed this way, could accurately predict the dominant

occurrence of Hydropsyche species/groups at sites with previously unknown fauna;
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- it could also be used to examine or predict the changes of distribution patterns
or areas of species under different environmental or climate change scenarios;

—  the modelling approach we applied here can be suitable to study the
distribution patterns of further species or taxa in other aquatic invertebrate groups

constrained by their environmental preferences.
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unokatestvéreimnek és ldnyomnak, Petranak, hogy az élet minden teriiletén olyan lelki,
anyagi és emberi hatteret bizositanak nekem, amelynek tudataban, birtokaban és érdekében
barki barmilyen teljesitményre képes lenne.

Jelen doktori munka a Pécsi Tudomanyegyetem Bioldgiai és Sportbiologiai Doktori

Iskola anyagi timogatdsanak koszonhetden valosult meg.
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FUGGELEK

F1. tablazat. A K6zép-Eurdpaban eléforduld 18 recens szovétegzesfaj larvainak fontosabb 6koldgiai preferenciai

Aram. pref. — armalas preferencia, Hém. pref. — hémérséklet preferencia, Old.O, pref. — oldott oxigénpreferencia (A — magas, P - kozepes, ¥ — alacsony), Szenny. tol. — szerves
szennyezddéssel szembeni tolerancia, Rep. id6. — repiilési id6 (honapok, romai szamokkal). Patak- és folyoszakasz-preferencia (6ssz. 10 pontértékkel jellemezve): eK — eukrenon, hK —
hipokrenon, eR — epirhitron, mR — metarhitron, hR — hiporhitron, eP — epipotamon, mP — metapotamon, hP — hipopotamon). Tengerszint feletti magassag preferencia jelenlét/hiany alapjan:
g8h — 800 m tszfm felett, 28h — 200 és 800 m tszfm ko6z6tt, 12h — 200 m tszfm alatt. pH preferencia: ac — savanyu, ne-al — semleges és bazikus, ind — indifferens). Taplalkozasi tipus (6ssz. 10
pontértékkel jellemezve): gy — gyiijtogeto, le — legeld, psz — passziv sziirdgetd, ra — ragadozo. n/a: nincs adat

o | Aram. | H6m. |0OId.O,| Szenny. |Rep.| Patak- és folyészakasz-preferencia™ | Tszfm. pref.”® | Hidr. pref.™ 16 | Taplalkozasi tip.™
Fajnév Rov. pref. | pref. | pref. | tol. |idé.|eK hK eR mR hR eP mP hP |g8h 28h I2h |eup prp pap PH gy le psz ra
H. angustipennis (Curtis, 1834)1 angu v A v n.magas IV-IX - - - 3 3 3 1 - 0 1 1 8 2 - ac - 2 5 3
H. botosaneanui Marinkovic, 1966° boto n/a n/a n/a n/a V-VI - - 2 4 3 1 - - 1 1 0 - - - n/a - 2 5 3
H. bulbifera McLachlan, 1878 bulb > n/a na magas V-IX - - - 1 4 5 - - 1 1 1 8 2 - na - 2 5 3
H. bulgaromanorum Malicky, 1977>*  bulg v A Y Kkdzepes M-X - - - 1 3 3 3 - 0 1 1 7 2 1 na - 2 5 3
H. contubernalis McLachlan, 1865™*  cont > A v magas IV-X - - - 1 4 4 - 0 1 1 8 2 - na 1 - 8 1
H. dinarica Marinkovic, 1979*°° dina  nla v A kicsi  V-IX - - 4 5 1 - - -1 1 1 - - - na - 2 5 3
H. exocellata Dufour, 1841° exoc | n/a n/a magas IV-X - - - - 2 5 2 1 0 1 1 10 - - nfa - 2 5 3
H. fulvipes (Curtis, 1834)"° fulv A \ A nkiesi vvitk 1.7 2 - - - - - 1 1 1 10 - - nea - 2 5 3
H. guttata Pictet, 1834"° gutt  n/a n/a n/a nfa. Ivx - - - - 5 4 1 - - - - 10 - - na - 2 5 3
H. incognita Pitsch, 1993 inco A n/a A kicsk viIX - - - 5 4 1 - - 1 1 1 10 - - na - 2 5 3
H. instabilis (Curtis, 1834)"*"° inst A \ > kicsi wVI-IX - - 4 4 2 - - - 1 1 1 10 - - nea - 2 5 3
H. modesta Navas, 1925"° mode  » A na magas V-IX - - - 2 2 2 2 2 0 1 1 8 2 - na - 2 5 3
H. ornatula McLachlan, 1878>** omma  n/a n/a n/a nfa. vwvut - - - - 3 4 3 - 0 1 1 10 - - na - 2 5 3
H. pellucidula (Curtis, 1834)**** pell A > A Kkbzepes VX - - 1 2 4 3 - - 1 1 1 10 - - a - 2 5 3
H. saxonica McLachlan, 18843 saxo A v A nkicsi Vv-vi - 2 6 2 - - - - 0 1 1 10 - - na - 2 5 3
H. silfvenii Ulmer, 1906*** silf A v n/a na. vx - - - 4 6 - - - 0 1 0 10 - - na - 2 5 3
H. siltalai Déhler, 1963 silt A n/a nfa kbézepes VIIX - - 1 &5 4 - - - 0 1 1 10 - - ind - 2 5 3
H. tenuis Navas, 1932 tenu A v A n.kicsi V-VI - - 8 2 - - - - - - - - - - na - 2 5 3

1: Lechthaler & Stockinger (2005); 2: Neu & Fischer (2002); 3: Waringer & Graf (2011); 4: Czachorowski & Serafin (2004); 5: De Soto et al. (1994); 6: Roux et al. (1992), 7:
Guinand et al (1994); 8: Usseglio-Polatera & Bournaud (1989); 9: Pirvu et al. (2015); 10: Philipson (1954); 11: Malicky (1977); 12: Becker (1987); 13: Hrovat & Urbani¢
(2012); 14: Coppa (2015); 15: Pitsch (1993), 16: Graf et al. (2008)
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F2. tablazat. Mintavételi helyek listaja

1[\\4/}2;31?;:1:1:53 Il:?i‘zlfgazgatési teriilet(kiegészitd informacio)] EOVX  EOVY T?me;n

1 Agoi-patak also, Hort 260396 704108 128
2 Balla-patak, Matraballa 292562 724078 221
3 Ban-patak, Vadna 326278 761152 144
4 Babony-patak, Sajokeresztar 317257 778511 121
5 Bene-patak, Gyongyos (Matrafiired alatt) 275609 719607 271
6 Bene-patak, Halmajugra 269214 726353 121
7 Bényei-patak, Olaszliszka 322840 824720 103
8 Bodrog, Felséberecki 337276 845155 95
9 Boédva, Hidvégardo 359643 782719 164
10 Bodva, Sajoszentpéter (Borsodszirak vizmii) 324223 776314 124
11 Boldogkévaraljai-patak, Boldogkdvaralja 335178 812286 161
12 Boézsva-patak, Kovacsvagas 349539 833302 151
13 Bozsva-patak, Alsoregmec 347450 840552 119
14 Ceredi-Tarna, Sirok 288000 735659 150
15 Csenké-patak, Zsujta 353175 814651 160
16 Csernely-patak, Uppony 319903 753211 209
17 Csincse-patak, Harsany 289781 776564 131
18 Csincse-patak, Csincse 282665 777933 106
19 Csincse-G6vcsatorna, Gelej 277674 779343 96
20 Eger-patak, Szarvaské 294661 745802 - 228
21 Eger-patak, Nagytalya 276684 752190 140
22 Eger-patak, Andornaktalya 278366 752152 147
23 Garadna-patak, Garadna 343954 807474 174
24 Kozos-csatorna, Toszeg 196139 732085 88
25 Gilip-patak, Bekecs 313390 807141 89
26 Gonci-patak, Gonc (Potacs-haz utan) 351255 818003 213
27 Gonci-patak, Gonc (Goncruszka felett kozuti hid) 348299 812537 159
28 Gyongyos-patak, Gyongydssolymos (Lajoshaza) 279919 716589 354
29 Gyongyos-patak, Gyongyos 272325 715773 146
30 Gyongyos-patak, Gyongyoshalasz 266246 714813 123
31 Hangony-patak, Ozd (Ozd felett) 321343 740222 165
32 Hangony-patak, Ozd (Balassi Balint tt) 320761 741431 155
33 Hangony-patak, Ozd (Ozd-Center) 324876 747546 154
34 Hej6-patak, Nyékladhaza 296034 784574 103
35 Hercegkuti-patak, Sarospatak 334552 835309 100
36 Hernad, Zsujta 353536 813846 154
37 Hernad, Gesztely 308905 792490 103
38 Hej6-Szarda-6vcesatorna, Nagycsécs 293275 790880 101
39 Hodos-patak, Ozd (Hodoscsépany) 318535 740195 178
40 Hor-patak, Cserépfalu 288427 761095 194
41 Josva-patak, Szinpetri 349529 765483 198
42 Kacsi-patak, Mezbékeresztes 277606 772613 107
43 Kanya-patak, Szomolya 277980 760638 137
44 Kanya-patak, Mez6kovesd 272475 764615 115
45 Kanya-patak, Egerlovo 264887 769451 83
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46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
82
83
84
85
86
87
88
89
90
91
92
93
94

Keleméri-patak, Hét

Kigyos-patak, Feldebré
Kis-Csincse, Csincse

Koros-ér, Tiszajend
Kiils6-Mérges-patak, Adacs
Kulcsar-volgyi-patak, Emod
Lasko-patak, Egerbakta
Lasko-patak, Demjén

Lasko-patak, Beseny6telek-Poroszlo
Leleszi-Tarna-patak, Pétervasara
Nyiget-patak, Detk

Nyo6g6-patak, Sajoszentpéter
Paradi-Tarna, Recsk

Paradi-Tarna, Sirok

Rakaca-patak, Szalonna
Rédei-patak, Gyongyospata
Rédei-patak, Vamosgyork

Rima, Négyes

Ronyva-patak, Satoraljaujhely (Satoraljatjhely felett)
Ronyva-patak, Satoraljajhely (Satoraljaujhely alatt)
Sajo, Sajopiispoki

Sajo, Sajokaza

Sajo, Sajoszentpéter

Sajo, Sajolad

Sajo, Kesznyéten

Sas-patak, Hidvégardo
Szartos-patak, Tornyosnémeti
Szerencs-patak, Boldogkdvaralja
Szerencs-patak, Ratka
Szinva-patak, Miskolc (Papirgyar felett)
Szinva-patak, Miskolc (Hiitéhazi ut)
Szolati-patak, Egerszolat
Szuha-patak, Mucsony
Tarjan-patak, Gyongyostarjan
Tarna, Verpelét

Tarna, Jaszdozsa

Tarna, Tarnazsadany
Tarnoca-patak, Nagyt
Telekes-patak, Alsotelekes

Tisza, Zemplénagard

Tisza, Tiszatjvaros

Tisza, Kiskore

Tisza, Szolnok

Toka-patak, Gydngydsoroszi
Toka-patak, Gyongyos
Tolcsva-patak, Erdéhorvati
Vasonca-patak, Halmaj

Zagyva, Jasztelek

Zagyva, Ujszasz
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328095
277610
283111
185989
261235
289101
290326
278890
259536
298190
269698
319585
287517
286490
345258
275701
260480
262720
343861
341206
327405
327589
321049
300438
293344
357500
354830
335789
320248
309077
307945
278427
327002
271430
279566
246937
258723
263823
341997
337979
286954
238286
203846
274343
272149
332408
324587
237931
217017

749141
742183
778313
732113
718496
782091
741783
745915
763613
729191
728370
773007
727676
734475
775352
704637
716983
772993
843690
844244
745909
763926
774288
787954
799543
781418
812866
810605
810916
769599
782318
742870
770170
713548
737502
723478
732522
733375
769468
876543
801839
760432
738525
714474
714819
826735
794387
721679
728996

152
152
108
92
106
110
214
153
99
192
115
140
187
160
152
179
106
95
103
104
149
138
124
101
93
168
156
146
110
215
114
145
133
157
138
113
108
123
216
104
102
94
85
275
155
128
128
90
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F3. tablazat. A vizsgalt kornyezeti hattérvaltozok listaja, minimum és maximum értékei, atlaga, szoérasa
és az egyes fajok jelenlétére/hianyara gyakorolt hatasa.
A ¢és 'V —pozitiv ill. negativ korrelacio a hattérvaltozo és az adott faj jelenléte kozott,

U — bizonytalan kapcsolat a hattérvaltozo és az adott faj jelenléte kozott

Szign. hatas az adott faj

Kornyezeti valtozo (mértékegység) Rovidités Min-Max Atlag  Szoras eléforduldsira
{0-18,40} 2,67 3,59
Viz homérséklete (°C) tempw 7,34-21,33 12,22 2,64 V¥ H.fulvipes
{14,30-34,20} 21,58 2,90
{-13,00-20,90} 0,02 5,62
Leveg6 hémérséklete (°C) tempa 8,65-25,15 14,00 2,94
{18,00-34,90} 26,92 3,44
pH pH 7,45-8,35 8,00 0,17
A H. angustipennis,
Vezetoképesség (uS/cm) cond 189,75-2216,50 733,51 372,56 U H. incognita,
V¥ H. instabilis
» P-lagossag (mmol/l) p_alk 0,03-1,39 0,08 0,11
‘§ CO5* (mgll) Co3 1,50-83,18 3,85 6,13
= {2,00-57,00} 9,27 5,39
; Kémiai oxigénigény (mg/l) COD 4,17-102,25 17,16 9,03 A H.angustipennis
g {8,00-346,00} 34,88 32,56
.‘&; {2,30-10,40} 7,02 1,53
©  Oldott oxigéntartalom (mg/l) DO 5,30-13,10 9,81 1,15 A H. bulbifera
£ {7,70-19,80} 12,77 1,67
'E Biokémiai oxigénigény (mg/l) BOD 1,29-10,32 4,18 1,54
Ammonium-ion NH," (mg/l) NH4 0,02-3,85 0,28 0,52
Nitrit-ion NO, (mg/l) NO2 0,01-8,01 0,20 0,68
Nitrat-ion NO; (mg/l) NO3 1,50-79,00 12,21 10,49 V¥ H. fulvipes
, 3,26-864,00 73,06 108,17 A H. angustipennis
Ortofiszfat-foszfor PO, —P (ug/l) PO4P 9,08-3919,75 212,33 361,04 v H. pellucidula '
16,00-8101,00 430,32 771,71 '
5,00-930,00 133,74 135,79
Osszes foszfor (ug/l) Ptot 28,33-4962,50 329,69 501,00
50,00-11630,00 713,87 1220,79
Szerves szennyezés index IPO 2,75-4,75 4,06 0,40
{0,06-0,76} 0,28 0,17 A H. incognita,
Atlagos aramlasi sebesség (m/s) mvel 0,09-1,27 0,46 0,21 A H. pellucidula
{0,12-2,45} 0,72 0,35
é {0,00-164,70} 8,64 24,99 A H. contubernalis,
§ Vizhozam (m?/s) dcharge 0,01-603,16 27,19 87,32 A H. modesta
= {0,01-1614,40} 63,17 208,46
:; Megalitikus szubsztrat megalit 0,00-0,12 0,00 0,01
8o
2 Makrolitikus szubsztrat macrolit 0,00-0,58 0,06 0,11
(5]
lg Mezolitikus szubsztrat mesolit 0,00-0,60 0,12 0,14
% Mikrolitikus szubsztrat microlit 0,00-0,56 0,12 0,12
T Akalikus (s6der) szubsztrat akal 0,00-0,57 0,11 0,11
Homok/iszap szubsztrat psammal 0,00-0,55 0,14 0,12
Agyag szubsztrat argyl 0,00-0,50 0,04 0,10
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(F3. tabldzat (folyt.)

Makroalgak macroal 0,00-0,22 0,00 0,02
Alamerilt makrofitak submer 0,00-0,45 0,03 0,08
Vizb6l kiemelkedd makrofitak emer 0,00-0,50 0,08 0,13
. El§ szarazfoldi ndvényi részek living 0,00-0,53 0,11 0,10
5. Fa, holtfa xylal 0,00-0,75 0,09 0,10
£ Durvaszemcsés Szerves anyag cPOM 0,00-0,50 0,07 0,10
4
‘2 Finomszemcsés szerves anyag fPOM 0,00-0,15 0,01 0,03
S Tormelék debr 0,00-0,15 000 0,02
= o .
£ Durva szemesemcretll szubsztrat coarse 0,00-0,79 008 015 A H.saxonica
5, (mega- és makrolitikus)
q') .. r r”r r
o) Kozepe?s.-ﬁmfn szemcseméretl szubsztrat medfine 0,00-1,00 0,55 0,30
= (mezolitikustol — akalikusig)
g Finom szemcsemereti szubsztrat fine 000-100 036 033 ¥ H.instabilis
T (homok/iszap és agyag)
Novényi szubsztrat
(makroalgaktol — é16 szf. nov. részekig) plant 0,00-0,75 022 019
Biotikus szubsztratok .
(makroalgiktd] — tirmelékig) biotic 000-100 004 019
< Mesterséges felszinek CLC_ 1 0,00-1,00 0,23 0,35
E'é Mez6gazdasagi teriiletek CLC_2 0,00-1,00 0,60 0,43
en
8 Erdok és természetkozeli teriiletek CLC_3 0,00-1,00 0,13 0,31
9 Vizfeliiletek CLC 5 0,00-0,85 0,04 0,16 A H. bulgaromanorum
R . . ] : A H. instabilis,
é Tengerszint feletti magassag (m) site_ AMSL 83-354 146,79 53,09 A H. saxonica
§ A H. contubernalis,
E Forrastol valé tavolsag (km) dist_src 2,06-639,58 78,18 117,76 A H. modesta,
V¥ H. saxonica
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Eves atlagos fajlagos vezetéképesség (cond - uS/cm) (log)

fulv_inst_saxo angu_bulb inco_pell mode cont bulg
Fajcsoportok

Eves atlagos ortofoszfat-foszfortartalom (PO4P_avg - pg/l) (log)

' ' ' ' ' '
fulv_inst_saxo angu_bulb inco_pell mode cont bulg
Fajcsoportok

Eves atlagos kémiai oxigénigény (COD_avg - mg/l) (log)

fulv_inst_saxo angu_bulb inco_pell mode cont bulg
Fajcsoportok

F4. abra. A dominans jelenlétet meghatarozé legfontosabb kdrnyezeti paraméterek értékeinek alakulasa
fajcsoportonként.
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Vizfeliiletek aranya a mintavételi hely 100 m-es kérzetében (CLC_5) (log)
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F4. abra. Folytatas
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Eves atlagos vizhémérséklet (tempw_avg - °C) (log)

Eves atlagos vizhozam (dcharge_avg - m3/s) (log)

Eves atlagos nitrat-iontartalom (NO3 - mg/l) (log)
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Finom szemcseméret(i szubsztratok aranya (fine) (log)
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Durva szemcseméretl szubsztratok aranya (coarse) (log)
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A doktori értékezés alapjaul szolgalo tudomanyos kozlemények
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Abstract The aim of this review is to summarize the
literature knowledge about how abiotic environmental
factors and biotic interactions affect the sequentially
overlapping longitudinal distribution of Central Euro-
pean species of the net-spinning freshwater caddisfly
larvae of the genus Hydropsyche (Trichoptera:
Hydropsychidae). In this relation, several physical
and chemical parameters of water are discussed, as
well as different species-specific traits, behavioural
aspects and the interaction of coexisting species.
Longitudinal gradients of river networks, especially
annual temperature range, flow velocity and the
particle size of suspended food material play a crucial
role in forming the downstream succession of charac-
teristic species, while increased levels of organic
pollution, nutrients, salinity and heavy metals
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facilitates the presence of more tolerant ones. Several
species-specific traits, such as respiration range, net-
building frequency, head capsule size or optimal net-
building velocity correlate with the position of a given
species in the sequence. Coexistence of species with
similar ecological demands in the overlapping zones
of distribution is facilitated by differences in feeding
and net-building habits, microhabitat preferences and
staggering life cycles, but complicated at the same
time by means of inter- and intraspecific territorial
behaviour, such as fighting for the ownership of larval
retreats or the practice of stridulation.

Keywords Hydropsychidae - Longitudinal
distribution - Abiotic factors - Biotic interactions

Introduction

A fundamental concept of ecology is that organisms
exist in a multidimensional space, a so called niche,
where the dimensions—interpreted as hypothetical
axes of various quantifiable environmental factors—
have impacts on one particular organism or population
which, in return has responses and also possible
impacts on these factors (Hutchinson, 1957;
MacArthur & Levins, 1967; Schoener, 1989; Chase
& Leibold, 2003). The number of types, forms,
measures and scales of such factors is vast and their
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importance is well known at all ecological (i.e.
individual, population, species, community and
ecosystem) levels (e.g. Hynes, 1970; Dunson &
Travis, 1991; Jackson et al., 2001; Bornette &
Puijalon, 2011; Gonzalez-Salazar et al., 2013; Zell-
weger et al., 2016). Identifying these factors and
modelling their effects on the distribution of species is
a key issue in ecology (Araujé6 & Guisan, 20006;
Ashcroft et al., 2011).

Environmental factors and processes acting at
different scales from the level of individual biotic
interactions to the effect of different temperature
regimes are considered to be the key driving forces
behind species’ distribution either viewed from their
local abundances in a counteracting metacommunity
of populations or their presence-absence in a certain
geographical area (Weiher & Keddy, 1999; Soberdn,
2010; Boulangeat et al., 2012; Thuiller et al., 2015).

Being exceptionally rich and diverse considering
their fauna and flora, yet showing distinctive similar-
ities worldwide regarding longitudinal structure,
dynamics, environmental gradients and functional
species groups (Illies, 1961; Cummins, 1974; Vannote
et al., 1980; Statzner, 1987; Schmidt-Kloiber et al.,
2017; Englmaier et al., 2020), riverine ecosystems are
thoroughly studied sites for understanding the role of
environmental factors in the spatiotemporal distribu-
tion of freshwater species.

Benthic invertebrates, one of the most prominent
functional group of aquatic organisms (Faith & Norris,
1989; Resh & Rosenberg, 1993; Wallace & Webster,
1996) are found in most lotic freshwater habitats,
where they are key components of aquatic food webs
and develop high diversity both from taxonomical and
functional point of view (Hellawell, 1986). Due to
their sedentary lifestyle and a wide range of sensitiv-
ities and tolerance of nearly any nature of changes in
both water quality and habitat characteristics, their
distribution is the result of site-specific ecological
conditions at almost every spatial scale from micro-
habitats to whole river networks (Richards et al., 1997,
Dolédec et al., 2000; Malmqvist, 2002; Li et al.,
2001, 2010).

The net-spinning larvae of Hydropsychid caddis-
flies (Trichoptera: Hydropsychidae) have been the
subject of ecological investigation since the 1970’s
due to (1) their essential service as filter-feeders/col-
lectors and processors of suspended organic materials
(Cummins, 1973; Wallace et al., 1977; Fuller &
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Mackay, 1980; Wallace & Merritt, 1980; Hauer &
Stanford, 1982); (2) the variety of their pollution and
disturbance tolerance among species—therefore their
use as bio-indicators (Higler & Tolkamp, 1983;
Hellawell, 1986; Dohet, 2002; Houghton, 2004); (3)
their importance as ecosystem engineers, since they
physically modify, maintain and create their own
habitat substrate (see Cardinale et al., 2004; Maguire
et al., 2020); and (4) most notably the species’ well-
pronounced longitudinal zonation along the stream-
river continuum, which is considered to be the result of
combined effects of several abiotic, biotic and (bio)-
geographical factors (e.g. Décamps, 1968; Badcock,
1974; Gordon & Wallace, 1975; Wiggins & Mackay,
1978; Hildrew & Edington, 1979; Ross & Wallace,
1982; Dolédec & Tachet, 1989; Roux et al., 1992).

The aim of the current review is to summarize and
discuss the literature and knowledge about the envi-
ronmental factors and biotic interactions influencing
the longitudinal distribution of larval Hydropsychi-
dae with special reference to Central European
species of the genus Hydropsyche Pictet, 1834,
establishing a baseline inventory for further research
and application of the group as model organisms. As
the identification and compilation of decisive envi-
ronmental factors are basic and inevitable steps of
descriptive or predictive species distribution mod-
elling—a widespread design in aquatic ecology—we
would also highlight the need of similar works for
other freshwater faunal groups and other geographic
areas.

Central European species of the genus Hydropsyche
and the longitudinal sequence

In Central Europe—defined by Waringer & Graf
(2011) as Austria, Germany and Switzerland with the
whole extent of Ecoregion 9 (Illies, 1978), and
expanded here to include Ecoregion 11 (Hungarian
Lowlands) (see Fig. 1)>—20 species of the genus
Hydropsyche are known (Neu & Tobias, 2004; Graf
et al., 2008; Waringer & Graf, 2011), 18 of which are
treated in this review (Table 1). Hydropsyche tobiasi
Malicky, 1977—a species known only by adult
collection specimens—though listed in some sources
(e.g. Neu & Tobias, 2004; Robert, 2004) as a member
of the Central European caddisfly fauna, has not been
caught since 1938, and widely considered to be extinct
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Fig. 1 Map showing the Central European area covered in this
review (darkened). It includes Austria, Germany and Switzer-
land as well as the whole extent of European Ecoregion 9 and 11

(Malicky, 2014), thus not treated in this review. The
Hydropsyche doehleri Tobias, 1972 has also been
excluded from our review, because this species
basically has Mediterranean distribution (Calabria,
Sicily, Sardinia and Corsica) and its range only
marginally reaches the Central European region in
the canton of Ticino, Switzerland (Vincentini et al.,
2020).

Based on morphological characteristics of the
adults, Malicky (1977) and Pitsch (1993) define four
species groups (for full species names see Table 1):
(1) H. instabilis-Group (containing H. instabilis, H.
siltalai, H. tenuis, H. saxonica and H. fulvipes), (2) H.
pellucidula-Group (H. pellucidula, H. incognita, H.
dinarica and H. botosaneanui), (3) H. guttata-Group

as proposed by Illies (1978). Numbers refer to European
Ecoregions defined by Illies (1978)

(H. guttata, H. bulgaromanorum, H. ornatula, H.
contubernalis, H. tobiasi, H. modesta, H. exocellata
and H. bulbifera) and (4) H. silfvenii-Group (only H.
silfvenii with central European distribution) with one
species, H. angustipennis, that cannot be assigned to
any of the above-mentioned groups. Different group-
ing of the genus can also be found in the literature (e.g.
Malicky & Chantaramongkol, 2000), and more recent
studies define all Hydropsyche species as part of the H.
instabilis-Group based on molecular evidence (see
Geraci et al., 2010). Larvae of the family generally
occur in restricted parts of the stream system. Their
sequential distribution extends over almost the entire
river continuum from headwaters to large rivers
(Fig. 2), and is so pronounced that a stream can be
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Table 1 Main ecological preferences of larvae of 18 Central European Hydropsyche species

Species Abbr. Curr. Temp. Dil. O, Poll. Flight  Stream zonation preference'®
pref. pref. pref. tol. per. 2C hC R mR IR <P mP AP
H. angustipennis (Curtis, angu 'V A v v.high IV-IX - - - 3 3 3 1 -
1834)"
H. botosaneanui boto  n/a n/a n/a n/a V-VI - - 2 4 31 - -
Marinkovic, 1966
H. bulbifera McLachlan, bulb  » n/a n/a high V-IX - - - 1 4 5 - -
1878"2
H. bulgaromanorum bulg 'V A v mod -X R | 3 3 3 -
Malicky, 1977"4
H. contubernalis cont W A v high IV-X - - - 1 4 4 1 -
McLachlan, 1865"*
H. dinarica Marinkovic, dina  n/a v A low V-IX - - 4 5 1 - - -
1979'>¢
H. exocellata Dufour, 18417 exoc W n/a n/a high IV-X - - - - 2 5 2 1
H. fulvipes (Curtis, 1834)'2  fulv A v A vlow v-vir 1 7 2 - - - - -
H. guttata Pictet, 1834"3 gutt  » > n/a n/a v-xi - - - - 5 4 1 -
H. incognita Pitsch, 19932 inco A n/a A low V-IX - - - 4 1 - -
H. instabilis (Curtis, inst A v > low VI-IX - - 4 2 - - -
1834)!:310
H. modesta Navas, 1925'*°  mode W» A n/a high V-IX - - - 2 2 2 2 2
H. ornatula McLachlan, orna n/a n/a n/a n/a v-vilr - - - - 3 4 3 -
1878>""
H. pellucidula (Curtis, pell A | 2 A mod V-X - - 1 2 4 3 - -
1834)!3:12
H. saxonica McLachlan, saxo A v A vilow V-VI - 2 6 2 - - = -
188413
H. silfvenii Ulmer, 1906>'*  silf A v n/a n/a V-X - - - 4 6 - - -
H. siltalai Dohler, 19633 silt A n/a n/a mod VI-IX - - 1 5 4 - - -
H. tenuis Navas, 1932113 tenu A v A vilow V-VI - - 8 2 - - - -
Species Alt. pref.'¢ Hydr. pref.'¢ pH'S Feeding type'®
g8h 28h 12h eup prp pap ga gr pif pr
H. angustipennis (Curtis, 1834)! 0 1 1 8 2 - ac - 2 5 3
H. botosaneanui Marinkovic, 19662 1 1 0 - - - n/a - 2 5 3
H. bulbifera McLachlan, 1878'" 1 1 1 8 2 - nla - 2 5 3
H. bulgaromanorum Malicky, 19774 0 1 1 7 2 1 n/a - 2 5 3
H. contubernalis McLachlan, 1865"* 0 1 1 8 2 - n/a 1 - 8 1
H. dinarica Marinkovic, 1979">¢ 1 1 1 - - - n/a - 2 5 3
H. exocellata Dufour, 18417 0 1 1 10 - - n/a - 2 5 3
H. fulvipes (Curtis, 1834)"3 1 1 1 10 - - ne-al - 2 5 3
H. guttata Pictet, 1834'3 - - - 10 - - n/a - 2 5 3
H. incognita Pitsch, 1993"° 1 1 1 10 - - n/a - 2 5 3
H. instabilis (Curtis, 1834)"1° 1 1 1 10 - - ne-al - 2 5 3
H. modesta Navas, 1925"*° 0 1 1 8 2 - n/a - 2 5 3
H. ornatula McLachlan, 1878>"! 0 1 1 10 - - n/a - 2 5 3
H. pellucidula (Curtis, 1834)">12 1 1 1 10 - - ac - 2 5 3
H. saxonica McLachlan, 1884"" 0 1 1 10 - - n/a - 2 5 3
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Table 1 continued

Species Alt. pref.'® Hydr. pref.'® pH'® Feeding type'®

g8h 28h 12h eup prp pap ga gr pif pr
H. silfvenii Ulmer, 1906>'4 0 1 0 10 - - n/a - 2 5 3
H. siltalai Déhler, 1963' 0 1 1 10 - - ind - 2 5 3
H. tenuis Navas, 19321 - - - - - - n/a - 2 5 3

References for the species and preference values are indicated in upper indices

Curr. pref.—current preference, Temp. pref.—temperature preference, Dil. O, pref.—preference for diluted oxygen content (A—
high, »—moderate, ¥—Ilow), Poll. tol.—tolerance of (organic) pollution, Flight per.—flight period (number of months in latin
numerals). Stream zonation preference (in ten-point assignment system): eC—eucrenal, hC—hypocrenal, eR—epirhithral, mR—
metarhithral, hR—hyporhithral, eP—epipotamal, mP—metapotamal, hP—hypopotamal). Altitude preference in presence/absence
assignment system: g8h—above 800 m AMSL (above mean sea level), 28h—between 200 and 800 m AMSL, 12h—below 200 m
AMSL. Hydrologic preference: eup—eupotamon, prp—parapotamon, pap—palaeopotamon, pH preference: ac—acidic, ne-al—
neutral to alkaline, ind—indifferent). Feeding type in ten-point assignment system: ga—gatherer/collector, gr—grazer, pff—passive
filter feeder, pr—predator. n/a: data insufficient or not available

1: Lechthaler & Stockinger (2005); 2: Neu & Fischer (2002); 3: Waringer & Graf (1997); 4: Czachorowski & Serafin (2004); 5: De

Soto et al. (1994); 6: Roux et al. (1992), 7: Guinand et al. (1994); 8: Usseglio-Polatera & Bournaud (1989); 9: Pirvu et al. (2015); 10:
Philipson (1954); 11: Malicky (1977); 12: Becker (1987); 13: Hrovat & Urbanic (2012); 14: Coppa (2015); 15: Pitsch (1993), 16:

Graf et al. (2008)

divided to specific sections characterized by different
species and their combinations (Higler & Tolkamp,
1983; Statzner & Dolédec, 2011). Larval Hydropsy-
chidae typically colonize hard bottom substrates of
different types and particle sizes, where they build
retreats consisting of silk and substrate material with
specific mesh sized catch-nets attached, facilitating
their filter feeding through five larval instars. Adults of
early-swarming species (e.g. H. angustipennis, H.
bulgaromanorum or H. contubernalis) fly from March
or April while most are on wing from May to
September (Waringer & Graf, 1997).

The stream section-specific Hydropsyche larval
assemblages correspond well with the taxonomical
species groups suggested by Malicky (1977) and
Pitsch (1993), so hereinafter these species-group
names are used for the assemblages too. Most species
of the H. instabilis-Group inhabit headwaters and
mountainous or colline small or medium sized streams
(crenal and rhithral zones) while those of the H.
pellucidula-Group are usually found in streams and
rivers of the middle sections (rhithral zones) of river
networks. Species of the H. guttata-Group live in
medium sized watercourses of the lower sections of
the rhithral zone and particularly in larger rivers of the
potamal zones (Table 1). Larvae of H. angustipennis

colonize mainly rivers and streams of variable size in
lower regions (Botosaneanu & Malicky, 1978; Eding-
ton & Hildrew, 1995) but can also be found in
headwaters (Pitsch, 1993). H. silfvenii lives in smaller
streams of the rhithral zone with lower mean water
temperature, higher current velocities and gravel rich
bottom (Lechthaler & Stockinger, 2005; Coppa,
2015).

The longitudinal sequence of larval Hydropsyche,
although being affected by the species’ areas of
distribution, shows high similarities in many European
watercourses and catchment areas. For example, in the
case of unpolluted British running waters the sequence
is typically inst-silt-pell-cont (Edington & Hildrew,
1995), in the Loire it was found to be dina/inst-silt-
inco-(angu)-exoc-orna-cont-bulg, while in the Rhone
catchment to be dina-inst-silt-(angu)-inco-cont-orna-
exoc (cited by Statzner & Dolédec, 2011). Higler &
Tolkamp (1983) described the sequence of Dutch
species as fulv-saxo-silt-inst-pell-(angu)-exoc-orna-
cont, although H. exocellata and H. ornatula are
reported to be disappeared and H. bulgaromanorum to
be appeared in larger rivers of the Netherlands (Higler
et al., 2008). Based on the comprehensive work of
Graf et al. (2008) on the distribution and quantified
ecological preferences of Trichoptera, a summarized
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Eucrenal

Hypocrenal

THE CRENAL ZONE

(eucrenal — eC + hypocrenal — hC)
Usually inhabited by species of the H.
instabilis-group that prefer low annual

temperatures and higher flow velocity:

H. fulvipes, H. saxonica, H. tenuis

Epirhithral

Metarhithral

Hyporhithral

THE RHITHRAL ZONE

(epirhithral — eR + metarhithral — mR +
hyporhithral — hR)

Inhabited by the most diverse assemblages
of Hvdropsyche species from all species-
groups:

H. instabilis, H. siltalai, H. incognita,
H. pellucidula, H. silfvenii,

with some of them, considered tolerant
against various types of contamination:

H. angustipennis, H. bulbifera and
H. modesta

Epipotamal

Metapotamal

Hypopotamal

¢

THE POTAMAL ZONE

(epipotamal — eP + metapotamal — mP +
hypopotamal — hP)

Home of most members of the H. guttata-
group, many of which are able to tolerate
moderate levels of organic pollution,
higher annual temperature and lower flow
velocity:

H. contubernalis, H. exocellata,
H. bulgaromanorum, H. guttata,
H. ornatula

Fig. 2 Schematic and generalized view of the river continuum
with the major and minor zones. Larvae of certain Hydropsyche
species or species groups are characteristics for different parts of

downstream sequence of 18 Central European species
as  fulv-saxo-tenu-dina-inst-silt-boto-pell-inco-silf-
(angu)-(bulb)-(mode)-cont-bulg-gutt-orna-exoc  can
be given (see Fig. 3). This sequence, however, is
merely hypothetical, strongly affected by numerous
environmental conditions, biased by coexistence,
highly overlapping and never as complete in nature
as listed here due to different geographical distribution
of species. It is also notable that some species, that are
less sensitive to moderate pollution levels (e.g. H.
angustipennis, H. bulbifera or H. modesta—indicated
in brackets above) do not really belong to the
downstream sequence, but tend to inhabit stretches,
where conditions are not suitable for less tolerant
members of the genus (Higler & Tolkamp, 1983;
Camargo, 1991; Statzner & Dolédec, 2011). Despite
being quite common and similar in several central and
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the stream system. Their sequential distribution extends over
almost the entire river continuum from headwaters to large
rivers

western parts of the continent, deviations from the
sequence shown in Fig. 3, have been reported from
some Iberian rivers, most notably the occurrence of H.
exocellata in headwaters (Bonada et al., 2004) and the
coexistence of it with H. siltalai and H. instabilis in
middle and lower reaches (see Puig et al.,, 1987;
Valladolid et al., 2007) This is possibly due to the
different characteristics of the Ibero-Macaronesian
ecoregion, but still calling for further inspection, since
other Iberian studies (e.g. Gallardo-Mayenco et al.,
1998) have shown sequences comparable to those of
Central European river networks.
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eC hC eR
H. fulvipes
H. saxonica
H. tenuis
H. dinarica
H. instabilis
H. siltalai
H. borosaneanui
H. pellucidula
H. incognita
H. silfvenii
H. angustipermis
H. bulbifera
H. modesta
H. contubernalis
H. bulgaromanorum
H. guttata
H. ornatula

H. exocellata

Fig. 3 Longitudinal distributional sequence of Hydropsyche
species according to their stream zonation preference based on
the data of Graf et al. (2008). Species are ordered by their first
appearance and highest preference values along the river
continuum. The width of plot lines corresponds with values of

Abiotic factors influencing the distribution
of larval Hydropsyche

Longitudinal gradient related and natural physical
characteristics

Annual temperature range typically increases along
the stream-river continuum towards the estuaries, but
the longitudinal sequence of the species most probably
is not directly related to temperature, and rather could
be linked to the temperature-dependent larval meta-
bolism (Statzner & Dolédec, 2011; Cogo et al., 2020).
Although it is unlikely that the sequence of the species
is the result of lethal limits in water temperature, the
relationship between temperature ranges and respira-
tory or metabolic rates are well defined and different
among species (Edington & Hildrew, 1973; Howell &
Voshhell, 1982; Bales & Badcock, 1987). Hildrew &
Edington (1979) showed that acceleration of the
respiration rate occurs at progressively higher tem-
peratures in the downstream sequence of hydropsy-
chid species Diplectrona felix, Hydropsyche instabilis
and H. pellucidula in river Usk (South Wales), which
is a clear sign of accommodation of downstream
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preference for the indicated zones. eC eucrenal zone, hC
hypocrenal zone, eR epirhithral zone, mR metarhithral zone, hR
hyporhithral zone, eP epipotamal zone, mP metapotamal zone,
hP hypopotamal zone

species to higher temperature regimes. It also comes
with an upwards extension of the range where these
species show relative temperature independence, thus
having extended thermal tolerance. A similar down-
stream succession of H. dinarica, H. siltalai, H.
pellucidula H. contubernalis and H. modesta was
observed in the Rhone river and its tributaries by the
comparison of total amplitude of metabolism values,
which represent the range of mean oxygen consump-
tion of the respective species between 5 and 25°C and
which can be treated as a species-trait correlated with
longitudinal zonation (Roux et al., 1992), so much so
that the position of a given species in the sequence can
be defined based on it (Guinand et al., 1994).

The effect of flow velocity on the distribution of
Hydropsyche has been investigated in several studies
in different ecoregions. It is established that special-
ization for living at different flow velocities is
reflected in the species’ respiratory physiology and
in the form and success of their net-spinning activities
(Hildrew & Edington, 1979). For European species
Tachet et al. (1992) remarks that the downstream trend
in species succession depends on the species’ ability to
spin a catch net when the current velocity decreases. In
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general, net-spinning activity of species living in the
crenal or upper-rhithral zones increases with increas-
ing velocity (e.g. in the case of H. instabilis, H. siltalai
or H. angustipennis) but decreases after reaching a
maximum, showing rather ubiquitous flow preference
in case of species of middle reaches and the potamon,
like H. pellucidula, H. contubernalis or H. modesta
(Philipson, 1954; Edington, 1965; 1968; Becker,
1987; Tachet et al., 1992). Although the differences
are slight, they on the one hand allow downstream
species with broader velocity spectra to colonize
slower patches of middle river sections where riffles
and pools occur together (Boon, 1978), and on the
other hand they provide the possibility for coexisting
species to partition common habitats within the same
river section (Hildrew & Edington, 1979).

The amount of dissolved oxygen also has an impact
on the distribution of net-spinning caddisflies primar-
ily by the means of net-spinning activity and
behavioural changes, although its effects are highly
correlated with current velocity. Long-term experi-
ments concerning the net-building activity and larval
development of Hydropsyche species showed that
euryoecious species, such as H. contubernalis, are able
to build capture nets with regular meshes at an O,-
saturation of only 30% and half of the examined larvae
developed into adults at 50%. The less tolerant H.
pellucidula reacts more severely to a reduction in O,-
concentration, so that development into an imago is no
longer possible below a saturation of 85% (Becker,
1987). Under experimental conditions in still water
with decreasing oxygen concentration the swift-water
species, H. instabilis become immobilized at rela-
tively higher values compared to those found for slow-
water species. This difference, however, disappears
provided the water is flowing or stirred, and larvae can
also compensate for low oxygen concentration by
current-producing abdominal movements (Philipson,
1954, 1969; Philipson & Moorhouse, 1974). Rarely
being a lethal or exclusively limiting factor in their
natural habitats, dissolved oxygen still considered
important in the sequential distribution of the genus, as
showed in the case of H. incognita (Pirvu et al., 2015),
H. dinarica and H. siltalai (Roux et al., 1992) and also
H. angustipennis (Vuori, 1995; van der Geest, 2007) in
addition to the above mentioned.

The downstream reduction of riverbed particle size
has been recognized long ago (e.g. Sternberg, 1875)
and several authors established a relation between the
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longitudinal distribution of different hydropsychid
species and the structure of their nets, defining that
species of small rivers spin nets with larger meshes
than those of large rivers (Wallace, 1975; Wallace
et al., 1977; Alstad, 1980, 1982; Fuller & Mackay,
1980; Fuller et al., 1983). The suggestion that net
structures, especially the size of their meshes are
directly related to sediment particle size comes easy,
yet later studies showed that the differences of the net,
though being obvious among, but less within species
groups, can not be related to the longitudinal distri-
bution of larvae (Tachet et al., 1987) and that it is most
likely the result of the differences in the size of the
suspended food material available (Alstad, 1982).

In a study on the distribution of H. incognita Pirvu
etal. (2015) defined pH as the most important physico-
chemical variable influencing the species distribution.
However, no similar evidences are available for other
European net-spinning caddisfly species, which sug-
gests that changes of pH in natural environments
affects Hydropsychidae only in extreme cases, i.e.
when localized acidic pollution is obvious. Hesthagen
et al. (2011) contributes the reappearance of H. siltalai
in the tributaries of Lake Saudlandsvatn to the
improvement of water quality, especially pH. Accord-
ing to Vuori (1995), runoff from acid sulfate soils can
cause morphological abnormalities and restrict the
distribution of more sensitive species, such as H.
siltalai, while has less impact on the more tolerant H.
angustipennis. Regerand et al. (2002) revealed the
toxic effect of low pH on the lipid metabolism of H.
contubernalis, but also point out that even small
changes in pH initiate biochemical adaptation mech-
anisms thus broaden the tolerance of species, and only
serious conditions, such as a decrease below pH 4.0
can suppress their efficiency.

Inorganic factors related to anthropogenic impact

Many studies on the distribution of aquatic macroin-
vertebrates, including that of net-spinning caddisflies
found that increased levels of organic and inorganic
forms of phosphorous and nitrogen influence the
distribution of these organisms, although the effect is
considered indirect (Urbani¢ & Toman, 2007). The
findings of Vuori (1995), Buczyniska (2013) and Pirvu
et al. (2015) showed that the increased presence of
inorganic N- and P-forms can be related—sometimes
in a major extent—to the Hydropsyche fauna of
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streams, interpreted by the means of eutrophication
processes, such as the consequential enrichment of
organic matter or the decrease of dissolved oxygen due
to elevated biological and chemical oxygen demand.
Toxicity tests showed active migration and higher
tolerance of H. exocellata against increased levels of
NO;-N, defining median lethal concentration (48 h
LC50) at 592,3 mg/l, such conditions, however, occur
very rarely under natural conditions and only in case of
severe point-source nutrient pollution (Camargo et al.,
2005).

Salinity can also have an effect on benthic
communities as well as on the distribution of
Hydropsychidae depending on the salt sensitivity of
species (Zinchenko & Golovatyuk, 2013). Piscart et al.
(2005) found that the abundance of H. contubernalis
and H. pellucidula decreased significantly in relation
to the salinity level while H. exocellata became more
abundant at the same time. Findings of Gallardo-
Mayenco et al. (1998) and Gallardo-Mayenco & Ruiz
(2007) also prove H. exocellata to be a salinity tolerant
species, but imply at the same time that salinity has an
effect on the composition of the assemblages rather
than on the distribution of individual species. An
example of this is the case of the hydropsychidae fauna
of rivers Werra and Weser in Germany, which
significantly improved by the decrease of anthro-
pogenic salt-load (Bédthe & Coring, 2011). The effect
of salt pollution, conductivity and different levels of
ionic components on Hydropsychidae were also tested
by several authors (see Sala et al., 2016), classifying
H. instabilis as halophobic and H. exocellata as
halotolerant species.

Heavy metals have complex and hardly acute but
rather chronic effects on Hydropsyche species, result-
ing in growth and/or developmental disorders, or
affecting their fecundity, fitness or life cycles (Tszydel
et al., 2016). They can be responsible for fluctuating
asymmetry in H. exocellata (Bonada et al., 2005),
changes of larval anal papillae in H. pellucidula
(Vuori & Kukkonen, 1996) or faulty construction of
filter nets (Tessier et al., 2000), as well as behavioural
anomalies in H. siltalai and H. contubernalis (Vuori,
1994) or H. angustipennis (van der Geest et al., 1999).
Generally, Hydropsychidae are among the less sensi-
tive taxa of macroinvertebrates considering heavy
metal pollution, placed in the middle of a hypothetic
scale of tolerance (Barata et al., 2005), with H.
angustipennis regarded as the most tolerant of them all

(Vuori, 1995). The harmful effects of heavy metals
depend on synergistic interactions of many environ-
mental factors, such as water temperature, current
velocity and pH (Sola et al., 2004).

Organic pollution

Organic pollution of freshwater ecosystems, in its
most general term means the elevated concentrations
of organic compounds (usually suspended proteins,
carbohydrates, fats and nucleic acids) and microor-
ganisms living on solid particles of them as a substrate.
The most typical sources of organic pollution reaching
riverine systems are wastewater sewage, agricultural
activities and livestock farming (Friberg et al., 2010).
Expressed either as the single parameter of biological
oxygen demand (BOD) (e.g. European Commission,
2000) or as a part of multimetric indices taking
inorganic forms of phosphorous and nitrogen also into
account (e.g. [PO—Leclercq & Maquet, 1987), the
level of organic pollution has a complex and
inevitable effect on macroinvertebrates and so on
net-spinning caddisflies, which are among the most
suitable bio-indicator organisms to reflect it (Higler &
Tolkamp, 1983; Hellawell, 1986).

Many studies and authors have categorized Central
European Hydropsyche species based on their toler-
ance against organic pollution, and—as its level
usually shows a longitudinal downstream gradient in
European river systems (Mishall et al., 1985; Wen
et al., 2017)—came to the same conclusions in most
cases as follows (Pitsch, 1993; Waringer & Graf,
1997; Dohet, 2002; Lechthaler & Stockinger, 2005):
(1) species of headwaters, rivulets and small streams
of mountainous and hilly regions are the most
sensitive to organic pollution, thus restricted to the
shortest stretches: H. fulvipes, H. saxonica, H. tenuis
and H. dinarica; (2) a bit more tolerant (but still
showing considerable sensitivity) are H. incognita, H.
instabilis and H. silfvenii, reaching even the hyporhi-
thral zone in some territories; (3) species mainly living
in the middle (rhithral) reaches are more tolerant thus
having a broadened and potentially more overlapping
place in the downstream sequence (H. pellucidula and
H. siltalai); (4) H. bulbifera, H. bulgaromanorum, H.
contubernalis, H. exocellata and H. modesta (the latter
four inhabiting mainly the lower rhitron and potamon)
are considered to be the most tolerant; and (5) H.
angustipennis, placed at the end of the gradient, being
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able to survive in various types of heavily contami-
nated waters at different altitudes.

The large range of sensitiveness to organic pollu-
tion, provided that other restrictive conditions, such as
temperature regime, flow characteristics and micro-
habitat types are eligible, allows tolerant species to
some extent to infiltrate or completely take over sites
that become unsuitable for the more sensitive ones that
otherwise could be expected (Higler & Tolkamp,
1983; Vuori, 1995; Stuijfzand et al., 1999) and also
allows them to return first to previously abandoned
stretches in case of improving water quality (Engels
et al., 1996).

Biological characteristics of Hydropsyche species
affecting the distribution

Some species-specific traits, especially respiration
range (metabolic rate), current preference, the char-
acteristics of the net and net-building behaviour or the
size of the head capsule correspond to the primary
position of a given species in the longitudinal
sequence of distribution (Fig. 4), and also its
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Fig. 4 Traits of some Hydropsyche species correlating with
their position in the longitudinal sequence. Respiration range
across 5-25°C (referred also as total amplitude of metabolism in
the text) increases while net-building frequency and the ratio of
regular meshes built at 40 cm/s, the optimal net-building
velocity at which most larvae build nets with regular meshes
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possibilities to coexist with others in the same reach.
Moreover, these traits show strong relation to the
phylogeny of the genus: the downstream increase of
respiration range, decrease of the optimal net-building
velocity and frequency of net-building with regular
meshes at an elevated near-bottom velocity, the
decrease of net mesh size and the decrease of larval
size reflects the downstream evolutionary pathway in
running waters (Fig. 4) (Statzner et al., 2010; Statzner
& Dolédec, 2011).

Although it is clear, that headwater species are rare
downstream and large river species always absent
from headwaters, generally two or exceptionally three
species may occur together in the upper and middle
sections of river networks, while several—even up to
seven—species can coexist in the lower ones (Bour-
naud et al., 1982).

Several investigations were carried out to reveal the
causes and strategies that allow Trichoptera species
with similar ecological demands to occur together
(e.g. Edington, 1968; Elliot, 1968; Wallace, 1975;
Oswood, 1976; Williams & Hynes, 1973; Wallace
et al., 1977; Hildrew, 1978), and many of them stress
the importance of microhabitat selection in the
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as well as the mean ventral legth of the head capsule decreases
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et al. (1994) and Statzner & Dolédec (2011), neighbouring
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coexistence in different ecoregions (e.g. Cudney &
Wallace, 1980; Edington et al., 1984; Urbanic &
Toman, 2005). Hildrew & Edington (1979) points out
that H. siltalai and H. pellucidula divide up net-
spinning sites within the same river section by partial
differences in water velocity preferences, by the use of
crevices of different sizes at different times (small
crevices in early summer by the former and those in
autumn and winter by the latter) and by the use of
qualitatively different sites (e.g. those in moss or under
stones). Spatial variability of net-spinning sites can
also allow the coexistence with other members of
Hydropsychidae, like in the case of H. exocellata,
which is more tolerant of low current velocity,
therefore was able to remain at less swift sites near
the banks than in riffles, which were inhabited by
Cheumatopsyche lepida (Pictet, 1834) (Dolédec &
Tachet, 1989). According to Czachorowski & Serafin
(2004), the occasionally coexisting large river species,
H. contubernalis and H. bulgaromanorum, differ in
their preferred habitat types as the larvae of the former
were rather associated with aquatic plants, submerged
parts of trees, or stones whereas those of the latter were
strictly associated with large stones.

An obvious point to consider in the context of both
sequential distribution and coexistence is the possible
differences in net-structure and consequent special-
ization in diet of Hydropsyche species. Significant
differences in net dimensions can be observed (1)
between headwater and small stream species, which
spin larger nets with thicker strands and coarse
meshes, and those of larger rivers, which have smaller
and finer structures with smaller mesh size; (2) in
successive instars of larvae, where there is an increase
both in overall measures and in mesh size (Kaiser,
1965; Williams & Hynes, 1973; Malas & Wallace,
1977); (3) among different genera in the family
Hydropsychidae, which clearly facilitates their coex-
istence by partitioning food supply on the basis of
particle size (Wallace, 1975; Alstad, 1982; Malas &
Wallace, 1977; Wallace et al., 1977). The same instars
of syntopic Hydropsyche species (usually belonging to
the same species-group), however, have similar nets
and differences in their structure only appears when
different instars occur together at the same time due to
their staggering life cycles, as in the case of H.
pellucidula and H. siltalai in the river Usk (Hildrew &
Edington, 1979).

Life histories of the Hydropsyche species show
adaptability to environmental conditions and exhibit
variations for one species, being influenced mainly by
temperature both as a function of altitude and latitude
(Dolédec & Tachet, 1989). Various growth rates, flight
periods and overwintering larval stages of a given
species were observed not only in different geograph-
ical regions but even in the same river system, for
example in the cases of H. instabilis, H. pellucidula,
H. siltalai or H. contubernalis (Hildrew, 1978;
Andersen & Klubnes, 1983; Sieglstetter et al., 1997).
These differences, including the optional change in
voltinism (Tachet & Bournaud, 1981) act as isolation
mechanism for coexisting species—limited by short
supply of food—via different net structures as men-
tioned above or different feeding habits of instars, so
that species, occurring at the same site, might partition
resources.

The larvae of Hydropsyche are generally omnivo-
rous, but they can change their behaviour and choose
between hunting, grazing and catching drifting food
with their nets depending on the season and on the
given larval instar (Burton & McRae, 1972; Fuller &
Mackay, 1980). Net-spinning activity varies by the
function of complex effect of different factors, mainly
temperature and current velocity, and there are certain
periods during the year, especially in winter, when
larvae do not spin nets at all (Xiang et al., 1984;
Poepperl, 2000). By opting to choose between differ-
ent strategies in their feeding behaviour, coexisting
species may reduce interspecific competition
(Sieglstetter et al., 1997), which, in case it appears,
often results in character displacement or the retarda-
tion of the development of larvae. Both phenomena
were observed in the favour of H. pellucidula when
coexisting with H. siltalai (Andersen & Klubnes,
1983; Czachorowski, 1989). Gut content analyses
showed that although the qualitative composition of
food may change during larval instars, it is basically
the same when similar instars of different species are
compared (Hildrew & Edington, 1979). Differences
observed in mesh size in the nets of larvae at different
stages of growth appear to be related more to the
selection of different kinds of food then to the
selection of particles of any given size (Georgian &
Wallace, 1981; Merritt & Wallace, 1981).

hydropsychidae are known to be quite territorial
species; they are not only aggressive against other
filter-feeders and congeneric species but also exhibit

@ Springer



Hydrobiologia

intraspecific aggressive behaviour (Schuhmacher,
1970). The head size of the final instar affects the
superiority of a given species over others, by the
means of both its success to invade larval retreats of
other species and defending its own retreat against
invaders, and this superiority increases significantly
with head length (Pierrot, 1984). Experimental evi-
dences showed that larvae of H. angustipennis, H.
siltalai and H. pellucidula fight vigorously about the
ownership of a retreat either as intruders or defenders
and also proved that victory of any party positively
depends on the size of the combatant (Jansson &
Vuoristo, 1979; Gatley, 1988). Losers of such fights
typically escape by drift (Schuhmacher, 1970), so it
has an indirect effect on larval dispersal via niche
shifts or species exclusions, and which should be
related to size (Statzner & Dolédec, 2011). It is also
observed, that several species of Hydropsyche stridu-
late by running their fore femurs across ridges on the
underside of their head when encountered with
intruders of their retreat, especially in case of
conspecific intruders, and that stridulation, which
can also be provoked easily by nonspecific artificial
stimuli, thus classed as protest sounds, increases
defensive success (Jansson & Vuoristo, 1979). Fight-
ing and stridulation, however, do not seem to have
function in spacing or regulating population density as
in natural conditions larvae often build their retreats
side by side, sometimes even with common walls, and
in such cases fighting only occurs when the larvae start
building their retreats but ceases soon after. Stridula-
tion by specimens in their own retreats is only
responded by others when the shelters have common
walls, and it can continue in an alternating way for
hours, however, no fighting were observed in these
cases, and the specimens remained in their closely
situated retreats for weeks (Jansson & Vuoristo, 1979).

Conclusions

Longitudinal distribution of Hydropsyche species
along the stream-river continuum shows a distinctive
zonation or overlapping sequence, which is a result of
adaptation to downstream gradients in the environ-
ment, generally occurring in riverine ecosystems
(Statzner et al., 2010). Increasing annual mean water
temperature and its range, along with decreasing near-
bottom current velocity and decreasing grain size of
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bottom sediments are primarily related to differing
species traits, such as temperature-dependent respira-
tion, velocity preference or filter-net-building beha-
viour of species living in different river sections.
These traits, in addition, can be strongly linked to the
phylogeny of the genus, which indicates the tendency
of more frequent downstream evolutionary steps and
results in closer phylogenetic relationship of species
living closer to each other than those that live further
in the sequence form headwaters to estuaries (Statzner
& Dolédec, 2011).

The position of the species in the overlapping
sequence is more or less restricted, so different stream
and river stretches have characteristic species or the
combination of them, which—especially in the case of
less tolerant, ecologically more demanding taxa—
makes them suitable bio-indicator organisms.

Coexistence of species in the overlapping zones of
their longitudinal distribution is common and facili-
tated mostly by partitioning of food supply and net-
spinning sites, based on qualitative or spatial differ-
ences, as well as on staggering life cycles. Specimens
of different species at mutually inhabited sites could
also use physical aggression and stridulation for the
sake of a successful fight for larval retreats or free net-
spinning sites. Exploring and defining the ways and
rules of coexistence among hydropsychidaecould help
learning the organization and function of community
structures.

Deviations from the naturally established
sequences and/or assemblages of species, let alone
the appearance or expansion of euryecious taxa
suggests adverse changes of the stream reach or
section in question, including its hydromorphological,
physical, chemical or trophic properties, as well as the
ecological status of its surroundings. The exact ranges
of several physical, chemical and habitat- or land-
scape-related environmental parameters, preferred by
certain species, however, are mostly unknown, and
wait for further investigations. Expanding and improv-
ing the knowledge about the peculiar and ecologically
extremely meaningful longitudinal pattern that the
distribution of hydropsychidaeexhibit, identifying the
essential habitats of species or discovering the
relationship between environmental variables and
their distributional patterns not only can forward a
better understanding of the underlying processes of
stream ecology and riverine ecosystems, but also holds
the possibility to use acquired experimental results in
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water quality assessment or species distribution mod-
elling (SDM) to investigate, model or forecast how
species’ distributions can be affected by the changes or
alterations in their environment, inducted by natural
causes, anthropogenic impact or climate change.
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In riverine ecosystems the species distribution, determined primarily by their environment often shows zonation
patterns that are also typical in the case of net-spinning caddisfly larvae (Trichoptera: Hydropsychidae). In the
present research, we aimed to build an ensemble of base learner machine learning (ML) models based on the
most important environmental parameters shaping the sequential distribution of ten Central European species of
the genus Hydropsyche in the North Hungarian catchment area of Tisza, one of the major rivers of Central and
Eastern Europe. The model could explain and effectively predict the occurrence of species and/or groups of them
with similar niche preferences. Variable selection revealed the importance of predictors, measured at various
spatial scales and with gradient-like characteristics, such as elevation, annual means of discharge, water tem-
perature or the composition of habitat substrates as well as those related to the ecological quality of water or
anthropogenic impacts, like annual means of dissolved oxygen and orthophosphate-phosphorous content.
Trained on the predictions of different base learner models a final ensemble model predicted the presence and
absence of three individual species and three species-groups with significantly improved overall accuracy. High
group-wise balanced accuracies of the final model shows that longitudinal, catchment-scale distribution models
in stream ecosystems are best built on predictors with variable spatial scales, several of which are routinely
measured or recorded in environmental monitoring programmes. Accurate species distribution models (SDMs),
capable of adequately predicting presence and absence of bio-indicator taxa, such as Hydropsyche species, can be
applied to support environmental management or conservation measures regarding streams and rivers, that are
among the most vulnerable of anthropogenic pollution, hydrologic alteration, climate change and biodiversity
loss.

1. Introduction

The distribution of species and the exploration of the factors that
form its patterns are key topics of environmental research. Species’
populations, wherever they live, can survive within the boundaries of
their niche, i.e. a well-defined part of a multidimensional space limited
by various identifiable and quantifiable ecological parameters (Chase
and Leibold, 2003; Vandermeer, 1972). The actual values, local differ-
ences, changes, shifts and variations of these parameters are major de-
terminants of the presence or absence of species and can also be key

* Corresponding author.
E-mail address: ficsor.mark@borsod.gov.hu (M. Ficsor).

https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2022.109769

drivers of speciation (Hughes et al., 2009; Mayr, 1947).

Special scenes of such processes are riverine ecosystems where the
uni-directional flow creates a continuous gradient of many physical,
chemical, trophic and biotic variables, for example that of discharge,
annual temperature range, flood disturbance frequency, near-bottom
flow forces, substrate type or riparian inputs, all of which, in addition,
change in a rather predictable way (Allan, 1995; Gordon et al., 1992;
Hynes, 1970; Illies, 1961; Statzner and Dolédec, 2011; Vannote et al.,
1980). These environmental gradients produce longitudinal zonation
patterns in several groups of lotic organisms, e.g. benthic invertebrates,
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and especially net-spinning caddisfly larvae (Trichptera: Hydro-
psychidae) among them (Ficsor and Csabai, 2021; Roux et al., 1992;
Statzner and Higler, 1986).

Members of the genus Hydropsyche are known to exhibit an over-
lapping downstream sequence of characteristic species, or more
commonly a combination of them along river networks. Their coexis-
tence is facilitated mostly by partitioning of food supply and net-
spinning sites, based on qualitative or spatial differences and stag-
gering life cycles, but complicated as well by means of inter- and
intraspecific territorial behaviour (Hildrew and Edington, 1979;
Schuhmacher, 1970). River section specificity, sedentary lifestyle
together with a wide range of tolerance and sensitivity towards changes
in water quality and habitat composition make net-spinning caddisfly
larvae ideal bio-indicators and an ideal group of model organisms for
studying species distribution in relation of environmental factors
(Bonada et al., 2004; Higler and Tolkamp, 1983; Pirvu et al., 2015; Ratia
et al., 2012). Despite their renowned suitability in applied ecology, and
even their phylogeny and several species-traits linked to longitudinal
gradients (Statzner and Dolédec, 2011; Statzner et al., 2010), there is
still more to reveal about the type and extent of impacts certain envi-
ronmental factors have in shaping Hydropsyche species distribution on
catchment scale. Most of the former studies, dealing with the ecology of
Central European net-spinning caddisfly larvae, focus on the charac-
terization of one (e.g. Coppa, 2015; Gallardo-Mayenco and Ruiz, 2007;
Guinand et al., 1994; Pirvu et al., 2015) or the comparison of two (e.g.
Andersen and Klubnes, 1983, Becker, 1987; Czachorowski and Serafin,
2004; Edington, 1965, 1968; Poepperl, 2000; Sieglstetter et al., 1997) or
more species (e.g. Czachorowski, 1989; Tachet et al., 1992), while only a
few of them treat the group as a longitudinal sequence of species (e.g.
Bournaud et al., 1982; Dolédec and Tachet, 1989; Edington and Hil-
drew, 1973; Higler and Tolkamp, 1983; Hildrew and Edington, 1979;
Roux et al., 1992; Schuhmacher, 1970; Statzner and Dolédec, 2011;
Tachet and Bournaud, 1981; Tachet et al., 1987). Still less there are that
apply a modelling approach (Pirvu et al., 2015; Roux et al., 1992;
Statzner and Dolédec, 2011), these techniques, however, are success-
fully used to identify and predict the effects of the most important
drivers for species in freshwater ecosystems — like for fish (Chee and
Elith, 2012; Leathwick et al., 2005; Radinger and Wolter, 2015), mac-
roinvertebrates (Domisch et al., 2011; Dedecker et al., 2004; Park et al.,
2003) or submerged macrophytes (Van den Berg et al., 2003) —, marine
environments (Garza-Perez et al., 2004; Kaschner et al., 2006; Leath-
wick et al., 2008) and terrestrial landscapes (e.g. Buse et al., 2007;
Cumming, 2000; Hortal et al., 2004).

Species distribution modelling (SDM) has gained a central role in
ecological and conservation studies to explain species occurrence based
on environmental variables (Franklin, 2010). After focusing mainly on
regression and ordination techniques as key tools of SDM, attention has
recently turned towards the application of machine learning (ML)
methods due to their ability to handle missing or imbalanced data,
flexibility of fitting functions, automatic variable importance estimation
and powerful predictive performance (Elith et al., 2006; Guisan et al.,
2002; Smilauer and Leps, 2014; Valavi et al., 2021). Although neces-
sarily having their own drawbacks, such as overfitting or the bias-
variance trade-off, several ML algorithms have been proved to outper-
form traditional statistical methods when it comes to explain complex
relations in typically non-linear, high dimensional ecological or hydro-
logical data (Knudby et al., 2010; Mohammadi et al., 2022; Olden et al.,
2008; Rocks and Mehta, 2022; Zhang et al., 2022) whether it is
measured at continental, river-basin or catchment-scale area (Elith and
Leathwick, 2009). Spatial scaling of SDMs in riverine ecosystems is of a
particular importance, as for reliable projections of species distributions
in these scenarios, the use of multi-scale predictors and models and also
the integration of the latter are strongly recommended (Domisch et al.,
2015; Jahnig et al., 2012; Schmidt et al., 2020; Wiley et al., 2010). To
depict the complex interplay of scale-dependent environmental effects,
single ML methods can be combined to work as an ensemble in order to
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improve performance by learning from the predictions of base learners
(Rokach, 2010; Wolpert, 1992).

Our aims with the current research were (1) to identify a multi-scale
set of physical and chemical parameters, habitat-related environmental
factors and landscape variables that explain the distribution of indi-
vidual Hydropsyche species, (2) to cluster species into groups based on
similar ecological preferences, and (3) to build an ensemble of ML
models based on the selected parameters that could explain and predict
the distribution patterns of these groups at catchment scale. We would
also like to emphasize the importance of multi-scale predictor selection
in modelling riverine ecosystems and to provide a multi-model approach
that can be applicable for other taxa or groups showing longitudinal
distribution patterns in other specific catchments or river networks.

2. Materials and methods
2.1. Field sampling and data collection

Field samplings were carried out at 94 different sampling sites within
the area of ten sub-basins, all located on the right hand catchment of
river Tisza — a tributary of Danube second in length and first in size of
catchment area — in Hungary (Fig. 1). With an expansion of more than
16,000 km?, the area includes several major tributaries (e.g. Bodrog,
Sajo, Hernad, Zagyva, Bédva) and numerous smaller streams and rivers
of different types, as well as a substantial part of the Northern Hungarian
Uplands with mountains Matra, Biikk and Zemplén, and two national
parks: Biikk NP and Aggtelek NP.

Net-spinning caddisfly larvae were collected according to the pro-
rata multi-habitat AQEM protocol (AQEM Consortium, 2002) with 1
mm mesh sized pond net and occasionally by hand applying 20 “sam-
pling units” by the size of 25 x 25 cm dispersed in all habitat types at a
sampling site according to their proportional coverage. Field samplings
and laboratory measurements covered a ten year period between 2009
and 2018 as part of the benthic invertebrate fauna investigations
determined by the EU’s Water Framework Directive and conducted by
the Department of Public Health, Laboratory for Environmental Pro-
tection, Government Office of Borsod-Abatij-Zemplén County, Miskolc.
Fully developed, final instar net-spinning caddisfly larvae were identi-
fied by the taxonomic keys of Lechthaler and Stockinger (2005), Neu
and Tobias (2004) and Waringer and Graf (2011). Physical and chemical
parameters of water were determined from samples taken from the same
sites with frequencies between 4 and 12 per year according to different
WFD Programmes of Measures. Habitat-related parameters were
collected from two sources: (1) the percentage of microhabitat types
available at sites were recorded at the time of sampling the biota, (2)
velocity and discharge data were obtained from the North-Hungarian
Water Conservancy Directorate, the authority responsible for
recording hydrological data at sites involved in WFD Programmes in the
investigated area. Land cover parameters (ratio of CORINE LC Level 1
types within a 100 m buffer around sampling locations) and other
geographical properties such as distance from source or elevation were
calculated for each site using QGIS (QGIS.org, 2022).

2.2. Data analyses

2.2.1. Data preprocessing

As a basic approach we aggregated our data per site per year, so that
- instead of having actual samples in the default data matrix — we got
cases in which each species was represented by the average of its relative
abundance values determined for the sampling events (mostly-one in
spring and one in the autumn) in the corresponding year. Most envi-
ronmental variables were represented by their yearly means, but for a
certain sort of them, assumed to be the most influential based on liter-
ature data, yearly minima and maxima were also included (Table S1).
Missing values were imputed using proximity algorithm from Random
Forest (Liaw and Wiener, 2002) in case of decision-tree based analyses



M. Ficsor and Z. Csabai

)z

Slovakia

Ecological Indicators 146 (2023) 109769

Ukraine

Romania

Fig. 1. Map showing the 94 sampling sites investigated (black dots) within the area of North-Hungary and the Northern Great Plain, located on the right hand

catchment area of the river Tisza.

(nr of iteration = 20, nr of trees = 2000) and omitted casewise for
Redundancy Analysis (RDA).

2.2.2. Selection of important variables and clustering of the species

Variable importance were determined for each species according to
the results a 5-fold cross-validated Random Forest model (Liaw and
Wiener, 2002), which were built on the species’ presence-absence data
using all the collated environmental variables and were tuned for the
best mtry value (i.e. the number of predictors to consider at each split
point of the trees) based on the area under the curve (AUC) metric
(Kuhn, 2021). A number of top most important predictors per species
equal to 1/10 the count of cases indicating presence were retained for
the final modelling dataset with the restriction that if a variable is rep-
resented with both average and minimum or maximum in the final list,
only the average would be kept (Fig. 2).

For the clustering of species to ecologically relevant groups the
retained environmental variables were used for an RDA (Oksanen et al.,
2020) with yearly average of relative species abundance as response.
Dissimilarity matrix of species scores on the first four axes of the RDA
was subjected to hierarchical clustering (Kassambara and Mundt, 2020)
using Ward’s linkage method (Ward, 1963) with the possible numbers of
clusters from 4 to 6, from which the optimal number was selected ac-
cording to the highest value of the Dunn index (Dunn, 1973; Brock et al.,
2008). Species belonging to the same cluster were then handled together
as groups in subsequent analyses.

2.2.3. Modelling the effect of environmental variables

Stacking ensemble (Rokach, 2010; Wolpert, 1992) of different clas-
sification models was performed to achieve the highest possible pre-
dictive accuracy in a final model. During stacking the 5-fold cross-
validated predictions of four different base learner (Level 1) models —
Random Forest (RF) (Liaw and Wiener, 2002), Generalized Boosting
(GBM) (Greenwell et al., 2020), Bagged Adaptive Boosting (AdaBag)
(Alfaro et al., 2013) and Extreme Gradient Boosting (XGB) (Chen et al.,
2022) — trained on the stratified 75 % split of the modelling dataset were
“stacked” as predictors in a final Penalized Multinomial Logistic
Regression model (PMLR), the latter usually called the meta-model. As a

dependent variable (categorical outcome) of each base learner model
and the meta-model as well, the most abundant species group was used.
Accuracy, Kappa and AUC (mean of the areas under the individual ROC
curves of predicted classes) metrics (Sing et al., 2005; Yan, 2016) were
calculated from cross-validation results in case of base learners and from
those of a prediction test against a meta test set which consisted of
predictions from the same 4 type of algorithms (Level 2 models), this
time trained on the 75 % split without cross-validation or resampling
and tested on the holdout 25 % (Fig. 2). Level 1 (base learner) models
were trained through a grid of hyperparameter values the best of which
were directly used for Level 2 ones. The best tune for the meta-model was
selected automatically by default settings of the algorithm.

Data analyses and visualization were performed in R environment (R
Core Team, 2021) using the following packages: caret (Kuhn, 2021),
DALEX (Biecek, 2018), ggplot2 (Wickham, 2016).

3. Results

A total 9376 larval specimens of ten different Hydropsyche species —
H. angustipennis (Curtis, 1834), H. bulbifera (McLachlan, 1878),
H. bulgaromanorum Malicky, 1977, H. contubernalis McLachlan, 1865,
H. fulvipes (Curtis, 1834), H. incognita Pitsch, 1993, H. instabilis (Curtis,
1834), H. modesta Navas, 1925, H. pellucidula (Curtis, 1834), and
H. saxonica McLachlan, 1884 — were recorded from 278 samples during
the ten-year period indicated above. Yearly average of their relative
abundances per sampling site were assigned to yearly averages — and in
certain cases to minima and maxima — of 43 different environmental
variables (Table S1) in a process which finally yielded 215 cases for
further analyses.

After the variable selection procedure a total of 14 variables were
identified to be relevant to the presence of one or more Hydropsyche
species: water temperature (tempw), conductivity (cond), chemical ox-
ygen demand (COD), dissolved oxygen (DO) and the amount of nitrate
(NO3) and orthophosphate phosphorous (PO4P) from physical and
chemical parameters, discharge (dcharge), mean velocity (mvel) and the
ratio of coarse as well as fine substrates from habitat related parameters,
and also the ratio of waterbodies (CLC_5), elevation (site AMSL) and
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- prediction.

distance from source (dist_src) from those of land cover and geography
(Table S1 bold). According to the accumulated local effects (ALE-) plots
created (Fig. S1), species of the group fulv_inst saxo prefer sites at higher
altitudes, that have larger particle sized substrates under waters with
lower average temperature, lower salinity and lower levels of nitrate
(Fig. S1 B). Inhabitants of the potamal zones are unsurprisingly more
likely to be present further from the source at sites with higher discharge
rates (Fig. S1 D).

First four axes of the redundancy analysis (RDA) explained 38.23 %,
19.44 %, 18.94 % and 11.91 % of variance in the species abundance
data. The clustering of species based on their scores on these four axes
resulted in the formation of 6 different “groups”, the optimal number of
which had been determined according to the highest Dunn-index value
(0.883) calculated. Three of these groups contained only one species
(H. bulgaromanorum, H. contubernalis and H. modesta) while others had
two (H. incognita + H. pellucidula and H. angustipennis + H. bulbifera) or
three (H. fulvipes + H. instabilis + H. saxonica) members (Fig. 3).

Cross-validated base learner models on their own showed mediocre
or weak performance in predicting the occurrence of species groups. The
most common multiclass model evaluation metrics (Accuracy: the ratio
between true predictions and all predictions; Cohen’s Kappa: the
concordance between predicted and observed classes; AUC: the mean of
areas under the Receiver Operating Characteristic (ROC) curves for in-
dividual classes) showed high similarities in the case of the four base
learners and also a parallel increase in the stacked meta-model. Bagged
Adaptive Boosting performed the worst (AUC = 0.715, Accuracy =
0.475, Kappa = 0.269) followed by Extreme Gradient Boosting (AUC =
0.760, Accuracy = 0.468, Kappa = 0.296) and Generalized Boosting

Dendrogram of hierarchical clustering of species

H.cont

H.bulg

—: -

H.angu

[ H.pell
H.inco

H.inst

H.fulv

H.saxo

Distance

Fig. 3. Dendrogram of the hierarchical clustering of species representing the
groups of species according to their similar ecological and zonation preferences.

(AUC = 0.777, Accuracy = 0.506, Kappa = 0.332). The best perfor-
mance was measured for the Random Forest base learner (AUC = 0.802,
Accuracy = 0.526, Kappa = 0.347), which is further exceeded by that of
the meta- (PMLR) model (AUC = 0.847, Accuracy = 0.769, Kappa =
0.686) (Fig. 4). Higher values indicate better performance in case of
each metrics.

Variable importance of base learner models showed high similarity,
having yearly average of discharge and the altitude of the sampling site
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indicated in one of the first three places of their importance lists (Fig. 5).
Four predictors from the physical and chemical variable group (yearly
minimum of orthophosphate phosphorous, average conductivity, dis-
solved oxygen and chemical oxygen demand as well as one of the habitat
related ones (the ratio of fine particle sized substrates) and one of the
land cover / geography group (distance of sampling site from the source)
proved to be slightly less determinative.

The final meta-model was the most sensitive (i.e. capable to predict
presence) for one-member groups H. bulgaromanorum (bulg: 1.000),
H. contubernalis (cont: 1.000) and the group of H. angustipennis and
H. bulbifera (angu bulb: 0.9084), while the highest specificity (i.e. the
ability to predict absence) was measured for bulg (1.000), the group of
H. incognita and H. pellucidula (inco_pell: 0.979) and that of H. fulvipes, H.
instabilis and H. saxonica (fulv_inst saxo: 0.976) (Table 1).

Considering overall performance, the meta-model performed best for
groups bulg, cont and fulv_inst saxo (balanced accuracies: 1.000, 0.978
and 0.888 respectively) and the worst in case of groups angu bulb,

Variable importance in base learner models
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Fig. 4. Performance metrics of base learner
(Level 1) models and the final ensemble
(meta-) model. Significant increase in pre-
dictive accuracy can be obtained by applying
the stacking ensemble procedure in which
the final model utilizes the strength of each
base learners used and gives a reliable esti-
mation of the occurrence of Hydropsyche
species groups in the investigated area based
on the selected environmental predictors.
Tuned hyperparameters of learning algo-
rithms are indicated under bar groups in
brackets: mfinal — the number of trees to use,
eta — step size shrinkage (learning rate),
maxdepth — maximum depth of one tree, n.
trees — the number of trees to use, shrinkage —
step size shrinkage (learning rate), mtry —
number of randomly selected variables to use
as candidates at each split, decay — weight
decay (shrinkage) parameter.

[decay]

'
Meta-model
(PMLR)

inco_pell and mode (0.856, 0.698 and 0.621).
4. Discussion

The ten species of the net-spinning caddisfly genus Hydropsyche
found in the investigated area represent a wide range of environmental
preferences: H. fulvipes, H. instabilis and H. saxonica inhabit small and
medium sized streams of the crenal and upper rhithral zones,
H. incognita and H. pellucidula are characteristic all along the rhithral
zones, while H. contubernalis and H. bulgaromanorum are typical large-
river species, living in the potamal zone. H. angustipennis, H, bulbifera
and H. modesta are known to be among the most tolerant hydropsychids
in Central Europe, usually occurring in the middle sections of the
stream-river continuum (Ficsor and Csabai, 2021; Waringer and Graf,
2011).

The impact of two main types of driving forces (i.e. longitudinal
gradients and organic/inorganic stress) on the presence of Hydropsyche

Fig. 5. The five most important variables in
base learner (Level 1) models used for the
stacking ensemble. Influential predictors of
the occurrence of species groups are highly
similar in all four models with yearly average
discharge and the altitude of sampling site to
be in the top 3 in each cases, indicating the
importance of longitudinal gradients along
the stream-river continuum. dcharge avg —
yearly average discharge, site AMSL - alti-
tude of sampling site (above mean sea level),
PO4P_avg - yearly average of orthophosphate
phosphorous content, dist src — distance from
source, cond — conductivity, DO_avg — yearly
average of dissolved oxygen content,
COD_avg - yearly average of chemical oxygen
demand, fine — ratio of fine particle sized
abiotic substrates.

100
98.48

75 100
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List of the ten Hydropsyche species involved in the present study, with the figures of their appearance in cases of collated data, and in groups created by clustering and
also the basic statistics of groups for the final (PMLR) meta-model. Best overall predictive performance was measured for groups bulg, cont and fulv_inst saxo. pres. —
presence, dom. — dominant, Bal. acc. — balanced accuracy, Sens. — sensitivity, Spec. — specificity, AUC - area under ROC (receiver operating characteristic) curve.

Species Count of cases Group Count of cases Group statistics for the meta-model
pres. dom. dominant group Bal. acc. Sens. Spec. AUC

H. fulvipes (Curtis, 1834) 21 11 fulv_inst_saxo 40 0.8881 0.8000 0.9762 0.9238
H. instabilis (Curtis, 1834) 29 14

H. saxonica McLachlan, 1884 34 15

H. angustipennis (Curtis, 1834) 64 42 angu_bulb 86 0.8556 0.9048 0.8065 0.8425
H. bulbifera McLachlan, 1878 62 43

H. incognita Pitsch, 1993 25 6 inco_pell 22 0.6893 0.4000 0.9787 0.6128
H. pellucidula (Curtis, 1834) 44 17

H. modesta Navas, 1925 67 28 mode 28 0.6206 0.2857 0.9556 0.7143
H. contubernalis McLachlan, 1865 42 26 cont 26 0.9783 1.0000 0.9565 0.9873
H. bulgaromanorum Malicky, 1977 15 13 bulg 13 1.0000 1.0000 1.0000 1.0000

species was discernible right by the results of the variable selection
process, denoting mainly gradient related and/or physical and chemical
factors (6 from both types out of 14) as important. ALE (accumulated
local effects) plots of the selected variables have conspicuously similar
profiles for species in the groups proposed by hierarchical clustering of
species, based on RDA scores using the retained predictors (Fig. S1).
Although statistically significant, the preference of waterbodies (CLC_5)
in case of H. bulgaromanorum is misleading, since the higher proportion
of this land cover type within the 100 m buffer around sampling sites is
the result of the extended surface of large lowland rivers in which this
species typically occur (Malicky, 1977). Higher levels of
orthophosphate-phosphorous, salinity and chemical oxygen demand can
be measured in watercourses where H. angustipennis tends to occur,
while the most important factor in the presence of H. bulbifera, another
species in the same cluster (angu bulb) that is known to be similarly
tolerant to organic pollution (Pitsch, 1993; Waringer and Graf, 2011)
seems to be dissolved oxygen content (Fig. S1 A). Ambiguous U-shaped
curves of ALE-plots explaining the presence of H. incognita in relation to
conductivity and that of H. pellucidula to yearly minima of mean velocity
(Fig. S1 Q) is likely to be caused by the relatively low number of cases
these species are present in, and also by the less characteristic prefer-
ences of this group (inco pell). Swift water and lower levels of
orthophosphate-phosphorous, however, can facilitate their occurrence,
which can be typical all along the rhithral zone (Edington and Hildrew,
1995; Pitsch 1993).

Prevalent importance of both physical / chemical and habitat-related
parameters underline the necessity of a multi-scale-predictor approach
in riverine ecosystem modelling, as proposed by Domisch et al. (2015) or
Schmidt et al. (2020). All the more so, since stream chemistry variables
are too often left out from models as direct predictor variables despite
their well-known influence on presence-absence of many freshwater
organisms (Domisch et al., 2015).

The groups created by clustering represent species of well-defined
ecological zones and/or environmental preferences, distinctly reflect-
ing the sequential zonation and also the distinction in the tolerance of
species: H. bulg is a characteristic species of large lowland rivers, H. fulv,
H. saxo and H. inst are those of headwaters and small streams. H. inco, H.
pell and H. cont are usually found mainly in the rhithral zone of the
stream river continuum while H. bulb, H. angu and H. mode are among
the most tolerant species of the genus, with the former two to be typical
of small to medium sized rivers and the latter to larger ones (Fig. 3).

In the base learner models, which were built to explain the effect of
environmental factors on the dominant presence of the species groups
described above, predictors with the most pronounced longitudinal
gradient were proved to be significant — yearly average of discharge,
distance from source or the proportion of fine particle sized substrates
all increase, while altitude necessarily decreases downstream (Leopold,
1953; Sternberg, 1875) (Fig. 5). Conductivity, chemical oxygen demand
and the amount of dissolved oxygen or orthophosphate-phosphorous, all

of which could have an effect on the distribution of Hydropsyche species
to some extent according to the literature (Becker, 1987; Philipson,
1954; Pirvu et al., 2015; Roux et al., 1992; Sala et al., 2016) seemed to be
less important but still noticeable. It is remarkable that the multi-scalar
nature — alternatively referred to as the difference in spatial grain — of
environmental factors and their effects that influence species-groups’
distribution keeps showing up, although the taxonomic detail of the
response variable decreased due to clustering. This, again, indicates that
factors, measured at finer spatial scales can improve the explanatory
capabilities — hence predictive power — of models, even if they are set up
to map catchment-scale distribution of higher taxonomic groups.

After learning how to best combine the less accurate predictive
performance of base learners (accuracies between 0.468 and 0.526
compared to the proportion of the majority class in the test set = 0.400),
the meta- (PMLR) model was able to perfectly predict both presence and
absence of the single species group bulb, and performed impressively in
the case of groups cont, fulv inst saxo and angu_bulb too. Species of these
groups (e.g. H. fulvipes, H. saxonica, H. contubernalis and
H. bulgaromanorum) can be considered the most prominent river section
specialists and also the ones having the highest potential to indicate low
(H. fulvipes, H. saxonica, H. instabilis) or higher levels of pollution
(H. angustipennis, H. bulbifera) (Graf et al., 2008; Higler and Tolkamp,
1983). Lower values of balanced accuracies calculated for the groups
inco_pell and mode are presumably due to the low number of cases in
which these groups are dominant, the less expressed preferences of
species (e.g. H. incognita and H. pellucidula, see Fig. S1) and the expanded
share they can take, like H. modesta, from the longitudinal gradients and
the sequence of the genus along the stream river continuum (Graf et al.,
2008). Predictions on the dominant species and species groups by the
final model for all sampling sites and adjacent river sections investigated
are shown in Fig. 6.

5. Conclusion

Larvae of the net-spinning caddisfly genus Hydropsyche Pictet, 1834
are versatile model organisms of ecological research mainly due to the
wide range of the ecosystem services they provide, to the possibility of
their application as bio-indicators and to their sequential longitudinal
distribution in river systems as a result of the combined effects of abiotic,
biotic and (bio)geographical factors. Many of these factors change
gradually from headwaters to estuaries giving a prime characteristic to
lotic environments which shape not only the spatial but also the
phylogenetic and species-trait distribution patterns of benthic in-
vertebrates and notably Hydropsyche species among them.

Characteristic species and species-groups of the crenal (H. fulvipes, H.
instabilis and H. saxonica), rhithral (H. incognita and H. pellucidula) and
potamal zones (H. contubernalis and H. bulgaromanorum) clearly sepa-
rated into different clusters based on the selected set of the most
important variables, as well as those that are known to be the most
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Fig. 6. Map showing predictions on the dominant species and species groups by the final model for all sampling sites and adjacent river sections investigated. Colours
of species and species-groups follow that of clusters in Fig. 3. (blue — fulv_inst saxo, green — inco_pell, orange — mode, grey — cont, brown — bulg). (For interpretation of
the references to colour in this figure legend, the reader is referred to the web version of this article.)

pollution-tolerant species (H. angustipennis, H. bulbifera and H. modesta).
Section specificity and the wide range of sensitivity make these species
top class bio-indicators, whose presence or absence reflects the ecolog-
ical status of streams and rivers.

The stacked ML model ensemble we built using frequently monitored
parameters (e.g. yearly average of discharge, annual mean temperature,
salinity or the composition of habitat substrates) together with some
indicators of ecological quality (e.g. annual mean of dissolved oxygen or
orthophosphate-phosphorous content) is capable of adequately predict
the presence and absence of Hydropsyche species or species-assemblages
formed by their similar ecological preferences. It is also revealed that
several gradient-like and pollution-related factors that are usually
measured as part of monitoring programmes at finer spatial scales and in
higher detail could be considered suitable to complement or substitute
those (e.g. topographic, geographic or precipitation data) that are
routinely included in species distribution models (SDMs).

Our findings show that machine learning models offer a suitable way
to analyse complex, multidimensional ecological data and provide
highly useful answers to biological questions. Besides their already
known applicability in species distribution modelling at large
geographical scales, they are also suitable to confirm the ecological
segregation of larval caddisfly species-groups in an area as large as the
diverse network of a rirver’s catchment. Careful selection of environ-
mental variables, taking the importance of their spatial scale into ac-
count, as well as the application of model ensemble techniques such as
stacking generalization, even makes it possible to give highly accurate
predictions for the present or future occurrence of the investigated
groups at different environmental settings.

Well designed multi-scale models and their ensemble can provide
useful information on the interaction between species and their envi-
ronment and can be applied as well to support environmental manage-
ment or conservation measures in changing environmental scenarios,
especially in the case of riverine ecosystems that are under the most
severe pressure of anthropogenic pollution, hydrologic alteration,
climate change and biodiversity loss.

Code availability
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