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Interaktionen von Pflanzen- und Tierarten in Lebensge-
meinschaften: ausgewiihlte Aspekte biozénologischer
Forschung
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Abstract

Interactions of plant and animal species in communities: selected aspects of biocoe-
nological research

The term ,,biocoenosis*, coined by KARL MOBIUS in 1877, was for several decades only
used by zoologists and limnologists. GAMs (1918) first introduced it into geobotany. In the
present article, we outline MOBIUS’ definition of the biocoenosis and redefine it from today’s
point of view. Several current objects of biocoenosis research will be exemplarily presented,
covering on the one hand general principles of research approaches (e.g. holistic vs. indivi-
dualistic approach) and aspects of delimitation of biocoenoses, on the other hand functional
and dynamic aspects. Important aspects are: coenological coincidences and affinities (joint
occurrence of species/species groups in certain habitats), importance of individual species in
habitats (e.g. keystone species), importance of herbivory, food webs in biocoenoses and their
regulation. The terms , key species* and ,.keystone species* are precisely defined. Biocoeno-
sis research complements ecosystem research.
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1. Einfiihrung

Pflanzen, Tiere und Mikroorganismen, die mehr oder weniger regelmiiBig miteinander ver-
gesellschaftet sind, und die zumindest teilweise in direkte oder indirekte Wechselbeziehungen
untereinander treten, bilden eine Biozonose. Der Begriff ,,Biozonose“ wurde 1877 von KARL
MoBIUs geprigt (MoOBIUS 1877) und mehrere Jahrzehnte nur von Zoologen und Limnologen
benutzt; Gams (1918) fiihrte den Begriff als erster in die Geobotanik ein.

Der AnlaB fiir diese Publikation ist ein Festkollogium, das im Februar 1999 in Hannover
im Gedenken an REINHOLD TUXEN (1899-1980) veranstaltet wurde. TUXEN war ein besonde-
rer Forderer verkniipfender botanisch-zoologischer Sichtweisen; dies belegen auch u.a. die
von ihm herausgegebenen Tagungsbinde ,Biosoziologie®, , Vegetation und Fauna® und
,»,Epharmonie* der Rintelner Symposien (TUXEN 1965, 1977, WILMANNS & TUXEN 1980).

Einige ausgewihlte Fragen biozénologischer Forschung sollen im folgenden nach einer
historischen und aktuellen Analyse des Biozonosebegriffes erdrtert werden.

2. Der Biozonose-Begriff: historische Betrachtung und
Definition aus heutiger Sicht

KARL MOBIUS fiihrte den Begriff ,,Biozonose* in der Arbeit ,,Die Auster und die Austern-
wirthschaft* am Beispiel der Sylter Austernbiinke ein (MOBIUS 1877). Er definiert:
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,Jede Austernbank ist gewissermafen eine Gemeinde lebender Wesen, eine Auswahl von Arten und
eine Summe von Individuen, welche auf dieser Stelle alle Bedingungen fiir ihre Entstehung und Erhal-
tung finden, also den passenden Boden, hinreichende Nahrung, gehorigen Salzgehalt und ertrégliche und
entwicklungsgiinstige Temperaturen. Jede daselbst wohnende Art ist durch die groBSte Zahl von Indivi-
duen vertreten, die sich den vorhandenen Umstinden gemiafl ausbilden konnen,... Die Wissenschaft
besitzt noch kein Wort fiir eine solche Gemeinschaft von lebenden Wesen, fiir eine den durchschnittli-
chen duBeren Lebensverhiltnissen entsprechende Auswahl und Zahl von Arten und Individuen, welche
sich gegenseitig bedingen und durch Fortpflanzung in einem abgemessenen Gebiet dauernd erhalten. Ich
nenne eine solche Gemeinschaft Biocoenosis oder Lebensgemeinde.*

,Jede Verinderung irgend eines mitbedingenden Faktors einer Biozonose bewirkt Verdnderungen
anderer Faktoren derselben. Wenn irgendeine der dufleren Lebensbedingungen lingere Zeit von ihrem
friiheren Mittel abweicht, so gestaltet sich die ganze Biozénose um; sie wird aber auch anders, wenn die
Zahl der Individuen einer zugehdrigen Art durch Einwirkungen des Menschen sinkt oder steigt, oder
wenn eine Art ganz ausscheidet oder eine neue Art in die Lebensgemeinde eintritt. ... Das UbermaB, wel-
ches die Natur durch Steigerung einer der biocoenotischen Krifte erzeugte, wird also durch das Zusam-
menwirken aller biocoenotischen Krifte wieder vernichtet. Immer tritt wieder das biocoenotische
Gleichgewicht ein.*

Die Definition nach M6oBIus (l.c.) beinhaltet folgende Kernpunkte:

1. regelmiBiges Vorkommen spezifischer Pflanzen- und Tierarten in bestimmter Individuen-
zahl in einem durch definierbare Faktoren charakterisierbaren begrenzten Lebensraum
(Biotop)

2. Ablauf der gesamten Entwicklung iiber alle Entwicklungsstadien der meisten Individuen
der die Biozonose charakterisierenden Arten und damit ihre dauerhafte Erhaltung im Bio-
top

3. Vorkommen wechselseitig fordernder und hemmender Beziehungen zwischen den Arten

4. Existenz eines biozonotischen Gleichgewichtes als ein endogen bedingter, weitgehend sta-
biler und von der Biozonose selbst einregulierter Zustand

5. Abhingigkeit der Biozonose von exogenen Faktoren.
Einige Aspekte sind aus heutiger Sicht zu prézisieren:

- Der Biozonose von MoBIUS fehlt die eigentliche Produzentenstufe; unter produktionsbio-
logischen Kiriterien ist die Austernbank keine Biozonose. Fiir MOBIUS war es klar, daf3 auch
ein biotisch-trophischer Faktor, hier das auBlerhalb der Biozonose produzierte Plankton,
zur Umwelt der von ihm untersuchten ,,Biozonose* gehort. MOBIUS hat unter diesem
Gesichtspunkt seine fruchtbare Konzeption an einem weniger geeigneten Objekt ent-
wickelt.

- Die Forderung, da8 die meisten Individuen der charakteristischen Arten ihre gesamte
Ontogenese im Biotop durchlaufen, kann nicht generell gelten. Dies trifft fiir die Mehrzahl
der Tierarten, die auch 6kologisch sehr unterschiedlich zu bewertende Stadien besitzen
(Larvenstadien, Adulttier), nicht zu.

- Entscheidend war fiir MOBIUS die Bestéindigkeit und die Fahigkeit zur Selbstregulation bei
konstant bleibenden exogenen Faktoren. Biozénosen und Okosysteme sind jedoch als
dynamische und offene Systeme durch Stabilitdts- und durch Instabilititseigenschaften
charakterisiert. Letztere fiihren dazu, daB das System seine Konstanz verlieren kann, sich
demnach nicht immer selbst einreguliert und auch bei konstant bleibenden exogenen
Umweltkonstellationen einer Sukzession unterliegen kann.

- Die von MoBIUS gegebene Charakterisierung einer Biozonose bezieht sich auf natiirliche
Biozonosen (primire Biozonosen), nur zum Teil 148t sie sich auf anthropozoogen beding-
te sekundére Biozonosen iibertragen.
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Nachdem in der Friihzeit biozonologischer Forschung die Vorstellungen von der Lebens-
gemeinschaft als ,,Uberorganismus* eine groBe Rolle spielten (CLEMENTS 1916, 1936), ist
diese Vorstellung inzwischen nur noch von wissenschaftshistorischem Interesse. Die Lebens-
gemeinschaft wird von vielen Autoren als Interaktionsraum mit einer Verdichtung von Part-
nersystemen verstanden.

Zusammengefalt legen wir aus heutiger Sicht die folgende Biozénosedefinition zugrunde:

Eine Biozonose ist eine Lebensgemeinschaft mit einer Artenzusammensetzung, die sich an
einem Ort infolge dhnlicher Anspriiche ihrer Arten an abiotische und biotische Verhltnis-
se einstellt. Gegenseitige Beziehungen (Nahrungsketten, mutualistische Beziehungen u.a.)
sind zumindest fiir einen Teil der Arten vorhanden. Typisierbare Eigenschaften in Bezug
auf Struktur, Konnexe, Verbreitung u.a. existieren. Die bestehenden Nahrungsketten und
Nahrungsnetze beschrianken sich nicht ausschlieBlich auf die Biozonose, sondern haben
hier ihren oder einen Schwerpunkt. Bioz6énosen weisen in der Regel eine Kompartimen-
tierung auf; die Teilzonosen sind von der Gesamtstruktur der Biozénose (oft von den
Pflanzen als den wichtigsten Strukturtriigern) abhingig.

Eine weitere Aufschliisselung in Teilz6nosen (Strato-, Chorio-, Merozénosen) ist moglich
(s. dazu ausfiihrlich KRATOCHWIL & SCHWABE i.Dr.).

Bioz6nosen lassen sich u.a. in Bezug auf ihre Struktur, funktionelle und dynamische
Aspekte sowie historische Gesichtspunkte (Chronologie) analysieren. AuBerdem spielen
angewandte Aspekte, z.B. des Naturschutzes und allgemein der angewandten Umweltfor-
schung eine grofie Rolle (ausfiihrlich bei KRATOCHWIL & SCHWABE i.Dr.).

Besonders bewihrt hat sich ein Ansatz, der 6kologische Gilden betrachtet. Zu einer Gilde
gehort nach Root (1967) eine Gruppe von Arten, welche dieselbe Klasse von Umweltres-
sourcen in dhnlicher Weise ausbeutet. Dies kénnen z.B. unter den Insekten Siftesauger sein,
die den pflanzlichen Phloémstrom nutzen, Bliitenbesucher, Blattminierer u.a. Im Rahmen der
Okosystem- und Biozonoseforschung wurde anstelle von ,,Gilde* oft der Begriff ,,funktionel-
le Gruppe* verwendet; beide Begriffe sind mehr oder weniger synonym. Dieser Ansatz ent-
springt dem Wunsch, eine komplexe Zonose in Untereinheiten zu zerlegen und funktionelle
Zusammenhéinge mit einer begrenzten Zahl von beteiligten Arten zu studieren (s. z.B. WAL-
TER et al. 1988). WALTER et al. (l.c.) entwickelten eine Hierarchie der Gildenstrukturen am
Beispiel der Pridatoren (Réuber) im Boden: von der funktionellen Gruppe s.str. (z.B. Nema-
todenpridator) iiber den Typ der Nahrungsaufnahme (z.B. Organismen, die auBerhalb des
Korpers = extraintestinal verdauen, z.B. Milben) bis hin zu unterschiedlichen Nahrungspri-
ferenzen. Die Autoren sehen im Gildenkonzept einen Briickenschlag zwischen taxonomisch
orientierter Forschung und solchen dkosystemaren Ansitzen, die nicht mit konkreten Arten,
vielmehr mit einer Fiille von ,black boxes* arbeiten. Umfangreiche Arbeiten existieren z.B.
liber die Gilde der bliitenbesuchenden Insektenarten. Hier ergeben sich Konnexe zwischen
trophischem Angebot durch die Pflanzenarten und der Bestiubungseffektivitit. Hinzu kom-
men Aspekte der Synchronisation (,,Co-Phénologie*, KRATOCHWIL 1984, 1988).

Auch im botanischen Bereich wurden Gilden untersucht; z.B. konnten WILSON & RoOX-
BURGH (1994) in Griinlandgesellschaften Graminoiden- sowie Kriuter-/Moosgilden differen-
zieren. Konkurrenz spielt sich hier in starkem MaBe innerhalb der Gilde besonders bei kon-
stanten duferen Bedingungen ab. AuBenfaktoren (z.B. Beweidung und damit verbundene
indirekte Forderung der Gilde mit ,,versteckten* basal liegenden Vegetationspunkten) bedin-
gen eine Verschiebung der gesamten Gildenstruktur.

In einem biozonologischen Ansatz sind Vergleiche einer Gilde in verschiedenen Lebens-
raumtypen/-komplexen oder die Gildenstrukturen in Lebensrdumen von besonderem Interesse.
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Im folgenden sollen einige ausgewihlte Fragen, die die Biozonoseforschung beschiftigen,
erortert werden. Wir gliedern sie nach zwei iibergeordneten Gesichtspunkten:

- Allgemeine Prinzipien: zur Biozonosenstruktur und Abgrenzung (Kap. 3.1);
- Funktionelle Aspekte: Biotische Konnexe (Kap. 3.2).

3. Ausgewiihlte Fragen der Biozonologie

3.1 Allgemeine Prinzipien: zur Biozonosenstruktur und Abgrenzung

3.1.1 Sind Biozonosen durch deterministische oder stochastische Ereignisse
geprigt, gibt es Koinzidenzen zwischen Zoo- und Phytozénosen?

Lebensgemeinschaften konnen deterministisch organisiert (also GesetzmiBigkeiten fol-
gend), aber auch zu groBen Anteilen stochastisch ,,nichtorganisiert” (zufallsbedingt) sein.
Dies ist abhidngig von Alter, Natiirlichkeitsgrad und anderen Faktorenkomplexen. So sind z.B.
jlingere Sukzessionsstadien eher durch stochastische Ereignisse geprigt, éltere Stadien stér-
ker deterministisch organisiert.

Emergente Eigenschaften sind auf der Ebene der Organismen allgemein anerkannt; auf der
Ebene von Biozoénosen/Okosystemen existieren nachweislich Systeme, die emergente Eigen-
schaften aufweisen. (Teil-) Systeme mit emergenten Eigenschaften wurden u.a. im Bereich
einzelner biozonotischer Konnexe herausgearbeitet, z.B. bei Nahrungsbeziehungen und bei
den Verkniipfungen mit Sukzessions- und Stabilitéitseigenschaften eines Systems.

Insgesamt lassen sich aufgrund emergenter Eigenschaften Qualititen bei Biozoénosen auf-
zeigen, die ihre Teilsysteme allein nicht aufweisen (MULLER et al. 1978, GIGON & GRIMM
1997). Die Frage, ob dies generell so ist, wird jedoch kontrovers diskutiert (s. z.B. DEN BOER
& REDDINGIUS 1996).

Ein Beispiel fiir ein Teilsystem mit emergenten Eigenschaften sei im folgenden wiederge-
geben:

Im Bereich der Lirchen-Arvenwilder (Larici-Pinetum cembrae) der subalpinen Stufe in
den Zentralalpen (z.B. Engadin) entwickelt sich ein Zyklus, der alle ca. 8-10 Jahre zu einem
KahlfraB der Lirchen (Larix decidua) durch den Grauen Lirchenwickler (Zeiraphera dinia-
na, Tortricidae) fiihrt (BALTENSWEILER 1964; GIGON & GRIMM 1997). Charakteristisch fiir die-
ses System sind folgende GesetzmaBigkeiten:

- Alle ca. 8-10 Jahre erreicht die Raupendichte groBere Ausmafe und fiihrt zum Kahlfra3 an Lérchen.

- Im Verlauf von 4-5 Jahren sinkt die Raupendichte durch Verschlechterung der Nahrungsqualitit,
bedingt durch die verinderten (erhdhten) Rohfasergehalte und die geringeren Proteingehalte der
Nadeln. Wie VAN DEN Bos & RABBINGE (1976) in Simulationsmodellen gezeigt haben, kommt der
Kombination aus Futterqualitit und -quantitit fiir die Periodizitit eine besondere Bedeutung zu. Es
erfolgen auch Reduktionen der Raupenpopulationen durch Parasitoide wie z.B. Schlupfwespen (Ich-
neumonoidea).

Pheromonbehandlungen zur Reduzierung von Lirchenwickler-Populationen kénnen zwar in einem
Subsystem Wirkung erzielen; es kommt aber immer auch zu Immigrationen von Tieren aus entfernteren
Populationen, die nicht behandelt wurden, und die dann neue stabile Populationen aufbauen kdnnen, so
daB eine hohe Elastizitit bezogen auf groBere Riume vorhanden ist (BALTENSWEILER & DELUCCHI 1988).

Das weitgehend selbstorganisierte System 146t sich somit nicht als einfache Summation von Indivi-
duen-Eigenschaften der Lirche und des Larchenwicklers ableiten, sondern nur als Wechselwirkung.

Die ,,Superorganismus‘-Theorie auf der einen Seite (CLEMENTS 1916, 1936) und das reine
Kontinuum-Konzept von GLEASON (1917, 1926) auf der anderen Seite sind Extremauffassun-
gen; vermittelnde Ansitze werden von den meisten Autoren akzeptiert (Abb. 1 A, D).
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Réumlich abgrenzbare, typisierbare Einheiten (Abb. 1, B) werden in der Vegetationskun-
de und bei verschiedenen Ausrichtungen der Biozonoseforschung betrachtet; sie lassen sich
auch mit dem Studium von funktionellen Gruppen verkniipfen. Der funktionelle Ansatz
(Abb.1, C) betont die Abgrenzbarkeit von Funktionseinheiten.

HOLISTISCHE INDIVIDUALISTISCHE
ANSATZE . ANSATZE
VERMITTELNDE ANSATZE
A) B) C) D)
Biozénose/ Biozénose/ Biozénose/ Biozénose nicht
Okosystem Okosystem Okosystem existent
als als als
»Superor- rdumlich abgrenzbare individualisti-
ganismus* abgrenzbare funktionelle scher Ansatz
Einheit mit Einheit (GLEASON):
Konnexen. Es gibt (herausgeléste Besiedlung
scharfe Grenzen Konnexe) ohne abhéngig vom
und Kontinua; die Typisierung und Zufall, keine
Abgrenzung von | fohne Raumbezug| | Typisierungen,
Teilzénosen ist ausschlieBlich
mdglich. Kontinua.

Abb.1: Holistische und individualistische Ansiitze in der Okologie.

Biozonosen/Teilbiozonosen weisen eigene, typische Arten und charakteristische Artenver-
bindungen auf. Oft kann die Vegetation als zumeist entscheidender Habitatparameter fiir Tier-
arten den Ausgangspunkt fiir die Charakterisierung von Biozonosen darstellen.

Eine Auswertung der Haupt-Biotoptypen des Binnenlandes auf ihre Charakterisierbarkeit
durch Vegetation erbrachte folgendes Ergebnis: 86 % aller Haupt-Biotoptypen des Bin-
nenlandes sind durch Vegetation gekennzeichnet (Abb. 2); s. dazu auch RIECKEN et al. (1994).
Damit bietet es sich an, zdnologische Koinzidenzen und Affinititen zwischen Zoo- und
Phytozonosen mit Hilfe der Vegetation zu suchen. Zonologische Koinzidenz bedeutet das
gemeinsame Vorkommen einzelner Arten oder Artengruppen in bestimmten Lebensriumen.
Mit diesem Begriff wird weder eine vollstindig nachgewiesene RegelmiBigkeit im Vorkom-
men, noch eine kausal erklirbare Bindung der Organismen untereinander und mit ihrem
Lebensraum belegt. Zonologische Affinitiiten sind demgegeniiber kausal begriindbare,
gemeinsame Arten- und Artengruppen-Vorkommen.

Abb. 2: Prozentuale Verteilung der Hauptbiotoptypen des Binnenlandes (RIECKEN et al. 1994), ohne
.technische Biotoptypen®.
1: Biotoptypen, durch Vegetation charakterisiert

2al: Biotoptypen abiotisch, zumeist durch Tierarten charakterisiert (ohne Bauwerke)

2a2: Biotoptypen abiotisch, zumeist durch Tierarten charakterisiert (Bauwerke)

2b: Biotoptypen abiotisch, zumeist durch Tierarten charakterisiert, zusitzlich durch
Vegetation.
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Mit dem Bezug zur Vegetation ist immer auch ein 6kosystemarer Bezug zur Produzenten-
stufe des Okosystems und zu abiotischen Umweltfaktoren hergestellt (z.B. Wasserhaushalt,
Temperatur). Biozonologische Forschung ist oft zunichst Koinzidenz-, dann Affinitdtsanaly-
se.

Die Abb. 3 und Tab. 1 zeigen das Beispiel von Koinzidenzen zwischen dem Auftreten
bestimmter Spinnenarten und einzelnen Pflanzengesellschaften in der Diimmerniederung
(MERKENS 1995). In der Tab. 1 wurden zusitzlich die Koinzidenzen zwischen dem Auftreten
von Spinnenarten und einzelnen Umweltparametern dargestellt (MERKENS 1995).

3.1.2 Wo liegen die Grenzen von Biozonosen? Welche Bedeutung
haben Mosaikstrukturen?

Die Frage der Moglichkeiten der scharfen Abgrenzung von Gesamtbiozénosen wird kon-
trovers diskutiert. Oft lassen sich Teilzonosen (Hohere Pflanzen, Kryptogamen, manche taxo-
nomisch definierte Tiergruppen) auch rdumlich abgrenzen. Eine genaue Abgrenzungsmdog-
lichkeit von Gesamtbiozonosen kann es jedoch kaum geben. Ein Grund liegt in der vielfalti-
gen oft ineinander verschachtelten Kompartimentierung von Lebensrédumen. Stratotope (hori-

Alopecu- | Glycerie- Lolio- Caricetum
retum tum Cynosure- | gracilis
genicula- | maximae tum
tae
Erigone longipalpis ] + +
Oedothorax apicatus RS ]

Arctosa leopardus [ | +
Pardosa palustris + +

Alopecosa cuneata

Alopecosa pulverulenta I

Agyneta decora

Pardosa pullata +
Dicymbium nigrum __——_|
Lepthyphantes tenuis (I |
Pirata hydrophilus 1 +

Allomengea vidua + +

Antistea elegans +

Silometopus elegans
Pirata piscatorius
Oedothorax gibbosus + +

Bathyphantes approximatus + [ |

-

Lophomma punctatum | |

+

[
Gnathonarium dentatum | | ]
|
|

Oedothorax retusus [
Erigone dentipalpis [
Leptorhoptrum robustum [ TTTTTTTTITIT]
Pachygnatha degeeri [
Erigone atra [T
und andere

o [ IO |

<10 % 11-20% 21-40% 41-60% 61-80%  81-100 %

+ o+ o+ 4+

Abb. 3: Zonologische Koinzidenz: Lokaler Stenotopiegrad der in den untersuchten Pflanzengesell-
schaften nachgewiesenen Spinnenarten in einem Feucht-Vegetationskomplex der Diimmernie-
derung (Nordwestdeutschland); nach Daten von MERKENS (1995).

206



Tab. 1: Signifikante Korrelationen zwischen den Individuenzahlen einzelner Spinnenarten und
bestimmten Standortsfaktoren. Signifikanzgrenzen des Korrelationskoeffizienten: o, = 0.05 (*),
o= 0,01 (**), o= 0,001 (***); nach MERKENS (1995).

Boden- | Rinder- | Tritt, |Vegeta-| Grund-

wasser-| dichte | FraB | tions- |wasser-

gehalt héhe | stand
Erigone longipalpis e -*
Oedothorax apicatus - i
Pardosa palustris +** e
Alopecosa cuneata Bkl
Alopecosa pulverulenta *
Agyneta decora -
Pardosa pullata -
Pirata hydrophilus B S ad
Allomengea vidua +* B > R Sl
Antistea elegans +** S i S L il -*
Pirata piscatorius il o L
Oedothorax gibbosus +* Bl Kol +** +*
Bathyphantes approximatus| +** Calal o +**
Gnathonarium dentatum H
Oedothorax retusus Hx Eaaed +* o -~
Erigone dentipalpis i +* +* -
Leptorhoptrum robustum Cal .
Erigone atra S +* +* o
Pardosa agrestis - +* o
Pardosa amentata Rl i R R
Pirata piraticus +** - +*
Savignia frontata - - +r*
Oedothorax fuscus [ i A XA ]

zontale Strukturen wie Baum-, Strauch-, Krautschicht), Choriotope (ein Baum, Strauch,
Ameisenhaufen, Vogelnest) und Merotope (Strukturelemente innerhalb eines Strato- bzw.
Choriotops; z.B. Blitter, Rinde, Holz, Bliiten, Fruchtstinde) greifen ineinander. Hinzu kom-
men unterschiedliche GréBendimensionen und verschiedene Raumanspriiche insbesondere
bei den Tierarten.

Um den Raumbezug fiir ausgewihlte Tiergruppen herzustellen, werden in der Regel Pflan-
zensynusien, Pflanzengesellschaften und Vegetationskomplexe herangezogen. Wihrend es
auf der Ebene von Pflanzensynusien (z.B. Moos- und Flechtensynusien) bzw. Pilzsynusien
einige Untersuchungen iiber die spezifische Tierwelt und ihre Konnexe gibt, und inzwischen
auch eine Fiille von Arbeiten vorliegen, bei denen das Auftreten spezifischer Zootaxozénosen
in Bezug zu definierten Pflanzengesellschaften dargestellt wird (KRATOCHWIL & SCHWABE i.
Dr.), fehlen Arbeiten auf der Landschaftsebene. Als ,,Klammer* fiir die Abgrenzung von bio-
z6nologisch zu untersuchenden Einheiten eignen sich besonders Flichen mit einheitlichen
physisch- und/ oder anthropogeographischen Bedingungen. Bei diesen Flichen handelt es
sich um kleinste Landschaftseinheiten, um Physiotope (= Geotope) (NEEF 1981). Biozonolo-
gische Untersuchungen, die sich auf ein solches Physiotop-Raster auf der Ebene von Vegeta-
tionskomplexen beziehen, fehlen, wie oben angedeutet, weitgehend, wenngleich eine Lebens-
raumanalyse einzelner Tierarten mit Physiotopbezug bereits Ergebnisse erbracht hat (Unter-
suchungen an Vogelarten, s. SCHWABE & MANN 1990, an Schmetterlingen, s. SCHWABE et al.
1992, Libellen, s. BUCHWALD 1989). Viele Tierarten sind Mosaikbewohner (s.u., Beispiel
Haselhuhn).
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- Beispiel fiir einen Mosaikbewohner: das Haselhuhn

Gut bearbeitete Beispiele fiir die Habitatanalyse von Vogelarten sind die Untersuchungen an den
RauhfuBhiihnern Birkhuhn (Zetrao tetrix), Auerhuhn (Tetrao urogallus), Haselhuhn (Bonasa bonasia)
iiber die eine reiche Literatur existiert (zusammengefaBt bei GLUTZ VON BLOTZHEIM 1973, BERGMANN et
al. 1996).

Alle Arten sind an kleinrdumig wechselnde Mosaikstrukturen der Vegetation oder an Okotone (s.u.)
gebunden (Abb. 4). Das Auerhuhn benétigt Vaccinium-Teppiche, z.B. im Wechsel mit Kiefern, die waa-
gerechte Aste haben, offene Plitze, Lichtungen u.a. Das Birkhuhn bewohnt ausgesprochene Okotonbe-
reiche wie z.B. solche an der Waldgrenze und an Hochmooren, die jeweils offene und bewaldete Uber-
gangszonen haben. Am Beispiel des Haselhuhns sollen die Anspriiche an ein Vegetationsmosaik niher
erliutert werden; s. auch die Haselhuhnmonographie von BERGMANN et al. (1996).

A/
3 3% Y !
s I‘" :"F ' g n 2
@ L I e |, [ [\t
BIRKHUHN = HﬂsELHUHN — — jljﬂ‘@
[ AUERHUHN ]

Abb. 4: Bindungen von Haselhuhn (Bonasa bonasia), Auerhuhn (Tetrao urogallus) und Birkhuhn
(Tetrao tetrix) an verschiedene Strukturtypen in Wiildern; nach SCHERZINGER (1996), verindert.

Abb. 5: Wichtige Habitatstrukturen in Flachlandlebensriumen des Haselhuhns (Bonasa bonasia) am

Beispiel einer Windwurffldche im Urwaldreservat von Bialowieza (Polen); nach BERGMANN et
al. (1996).
1 Eingesprengte Erlen (Alnus glutinosa), Birken (Betula) und Zitterpappeln (Populus tremula)
als Winternahrung, 2 Altfichten (Picea abies) als Deckungsbidume, 3 Beerstraucharten (Vacci-
nium) als Winter- und Friihlingsnahrung bei geringer Schneehohe, 4 Ameisenhaufen, 5 Hain-
buchen- (Carpinus betulus) und Haseldickung (Corylus avellana) als Versteck und Nahrungs-
reservoir, 6 Windwurfstamm als Warte fiir den Hahn, 7 Hainbuchen-Uberhilter als Nahrungs-
baum genutzt, 8 Wurfboden zur Aufnahme von Magensteinchen, 9 Huderpfanne, 10 BloBe mit
reicher Bodenvegetation, Deckung und Insektenangebot fiir die Jungvogel, 11 Nistplatz mit
Deckung, 12 Schlafplatz in Jungfichten, 13 Weichholzsukzession, 14 Grenzlinie zwischen
Jungwald und Altbestand mit besonderem Reichtum an Nahrungspflanzen und Insekten bei
optimalen Versteckmoglichkeiten.
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Das Haselhuhn ist ein typischer Mosaikbewohner (Abb. 5). Die Vogelart hat ihren Verbreitungs-
schwerpunkt in den borealen Nadelwaldgebieten Eurasiens; in Zentraleuropa bewohnt die seltene und
gefihrdete Art Gebirgswiilder, lokal auch Niederwilder. In naturnahen Lebensriumen haben Windbruch,
Brand und Insektenfra als sukzessionsfordernde Ereignisse eine groBe Bedeutung fiir das Habitatmu-
ster des bevorzugten Lebensraumes sowie Okotonstrukturen, z.B. an Moorrindern und bei abnehmender
Wiichsigkeit der Nadelbaumarten. Solche Verhiltnisse konnen z.T. auch durch den wirtschaftenden
Menschen bewirkt werden (Niederwilder, forstwirtschaftliche Techniken: z.B. Entnahme von Einzel-
stimmen = Plenterbetrieb oder groBeren Gruppen = Femelschlag). Die Mosaikstrukturen kénnen durch
kleinrdumige Sukzessionsprozesse, aber auch durch abiotisch verursachte Komplexbildung bedingt sein
(z.B. Vorkommen von Auenwaldfragmenten).

Tab. 2:  Wichtige Vegetationsstrukturen in Haselhuhnhabitaten (Bonasa bonasia) und ihre Funktion
(Auswahl; verdindert nach BERGMANN et al. 1996, LIESER 1994). Fiir alle Typen gilt: reich ent-
wickelte Strauchschicht, oft Sukzessionsstadien (Windbruchflichen, Regenerationsfldchen
nach Brand oder InsektenfraB), oft Okotone, zumeist Fichten als Sichtschutz; hinzu kommt die
Notwendigkeit von Sandbadestellen (Huderpfannen), z.B. an Wegrindern am Fu8 von Fichten.

Ressourcen/ Sing-/ Versteck | Nistplatz Nahrungs- Nahrungspflanzen
Requisiten Beobach- pflanzen Winter
tungswarte Sommer
Hahn (B),
Vegetation/ Schlafplatz
Gebiet (s)
Fennoskandien: | Winter: z.B.Jung- |z.B.an Vaccinium myr- | Alnus incana, Betula
reicher nordischer | Schnee- fichten Baum- tillus, V. vitis- spec., Sorbus aucu-
Fichtenwald héhlen stimpfen, |idaea, Anemone | paria
(S) Baum- nemorosa, Me-
fiRen lampyrum
Taiga z.B. Wald- |z.B. Jung- |z.B.an Vaccinium myr- | Betula, z.B. nach
brandfldache |fichten Baum- tillus, V. vitis- Waldbrand, Alnus
(B), Winter: stimpfen, |idaea incana an Wald-
Schneehdh- Baum- bachen
len (S) fliRen
Bialowieza/Polen, | Windwurf- Carpinus, |z.B. Vaccinium myr- | Erlen-Bruchwald (Al
RuBland: stamm (B), |Corylus auf | Dickung |tillus, V. vitis- nus glutinosa), Co-
Querco-Piceetum, |Jungfichten |Windwurf- |randlich |idaea, Fragaria |rylusz.B. in Sukzes-
Vaccinio-Querce- |auf Suk- Sukzes- von vesca, Anemone | sionsflachen nach
tum zessions- sionsflache | Windwurf- | nemorosa Windwurf, Vaccini-
flache (S) alte Fich-  |flache, um-Knospen bei ge-
ten, Jung- |BaumfuR ringer Schneehéhe
fichten
Bayerischer Wald: | niedrigere z.B. Jung- |z.B. Wurf- | V. vitis-idaea, Birke am Moorrand,
Fichten-Buchen- |Bdumchen |fichten flache mit | Vaccinium myr- | Sorbus aucuparia,
Tannenwald, oft | auf Wurffla- Salix und |tillus, Rubus Lichtung (Knospen,
im Komplex mit che (B), klei- Sorbus idaeus, Sam- Friichte)
Bachtélern (Fich- |ne Buchen- aucuparia | bucus racemosa,
ten-Auenwialder), |gruppen (S) Fragaria vesca
Bergfichtenwald
mit Sorbus aucu-
paria
Schwarzwald: verschieden |z.B. Jung- |z.B. Jung-|Kétzchen von Betula, Alnus gluti-
Vaccinio-Abiete- | (B), Winter: |fichten fichten Salix, Knospen | nosa, A. incana,
tum, Schluchsee |vorwiegend von Sorbus au- | Bucheckern, Birken-
Fichte (S) cuparia, Bluten/ |gewachse in unmit-
Knospen von Fa- | telbarer Ndhe zu
gus sylvatica, Nadelbaumbestén-
Vaccinium myr- |den
tillus
Schwarzwald: verschieden |z.B. Fich- |z.B. dich- |Kétzchen von Corylus, Betulus,
Birke/Buche/Ha- |(B), Sommer: |tendickung |te Suk- Salix, Fagus griine Teile von
sel-Sukzessions- |z.B. Corylus zessions- | sylvatica, Fraxi- | Vaccinium myrtillus,
flichen im ehema- | (S), Winter: flachen nus excelsior), Birkengewachse in
ligen Brandfeld- vorwiegend Moose, Impa- unmittelbarer Nahe
bau-Gebiet Abies alba tiens noli- tange- | von Nadelbaumbe-
(S) re, Carices standen
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Die grofiraumige Koinzidenzanalyse verschiedener Habitattypen in Zentraleuropa und im borealen
Nadelwald 148t erkennen, daB zwar in den naturnahen Lebensridumen, z.B. im nordischen Nadelwald
oder im Bayerischen Wald, das Haselhuhn eine Mosaikstruktur mit Nadelwald-/Laubholzbereichen
besiedelt, aber ebenso reine Laubholzbestinde mit ausreichender Deckung, vegetabilischer und in der
Brutzeit auch animalischer Nahrung, Huder-/Schlafplidtzen angenommen werden (Tab. 2). Hierbei spie-
len Alnus-Arten eine grofe Rolle, fiir das in Nordamerika vikariierende Kragenhuhn (Bonasa umbellus)
Populus-Arten, insbesondere Populus tremuloides. Die Ausbildung einer dichten Strauchschicht ist
essentiell; dies zeigen z.B. die Untersuchungen im Bialowieza-Reservat (Polen), Tab. 3.

Tab. 3:  Friihjahrsabundanz (Siedlungsdichte Individuen/100 ha) des Haselhuhns (Bonasa bonasia) in
verschiedenen Waldgesellschaften des Reservates Bialowieza/Polen (nach BERGMANN et al.

1996).
Waldgesellschaft Siedlungsdichte
Querco-Piceetum, Pino-Quercetum serratuletosum, strauchreich 30,6
Alnetea glutinosae, strauchreich 29,1
Peucedano-Pinetum, strauchreich 14,1
Tilio-Carpinetum reich an Tilia cordata 10,7
Vaccinio uliginosi-Pinetum, straucharm -

Es gibt zwar keine ,,obligatorische Nahrungspflanze*; das Haselhuhn kommt jedoch vor allem dort
vor, wo im Sommer Beerstriaucher der Ericaceae i.w.S. vorhanden sind: Vaccinium myrtillus, V. vitis-
idaea, V. uliginosum, V. oxycoccos, z.T. auch Empetrum. Beim Haselhuhn ist noch ein weiterer wichti-
ger Vegetationstyp-/Pflanzenarten-bezogener Faktor entscheidend: im Winter wird energiereiche Nah-
rung in Form von Kitzchen im wesentlichen von Vertretern der Betulaceae s.1. benotigt, z.B. Alnus inca-
na, Sippen der Alnus alnobetula-Gruppe, Betula-Arten und Populus tremula in den winterkalten Gebie-
ten; Alnus glutinosa, Corylus avellana, Carpinus betulus in den milderen Gebieten. Im Winter benotigt
ein Haselhuhn-Individuum ca. 8 kg Kétzchennahrung (BERGMANN et al. l.c.). Die Windbestdubung die-
ser Baumarten, die damit verbundene Notwendigkeit, friih zu blithen, und die Anpassung, die Kétzchen
mit den Protein-reichen Pollen schon im Vorjahr anzulegen, ermoglicht dem Haselhuhn die winterliche
Nutzung dieser Nahrungsquelle. Ein Mosaik zwischen Weichholzzonen mit Kitzchentrigern und
Deckungs-reichen Habitatbereichen ist z.B. im Bereich von kleinen Fliefgewidssern oder Windwurf-
flichen gegeben. Hinzu treten Sandbadestellen, die in den Mittelgebirgen nicht selten in liickigen Rand-
bereichen von Fahrwegen liegen (LIESER 1994).

Telemetrie-Ergebnisse von LIESER (1994) belegten, daf die von Einzeltieren im Schwarzwald genutz-
te FlachengroBe iiber das Jahr bei etwa 30 ha liegt.

Die Niederwaldhabitate des Haselhuhns weisen zumeist eine wenig spezifische Vogelgemeinschaft
auf. HOCHHARDT (1996) untersuchte Niederwilder im Mittleren Schwarzwald und studierte dort Vegeta-

Tab. 4: Brutvogel im Gebiet Hornisloch/Mittlerer Schwarzwald bezogen auf 10 ha, auf-/abgerundet:
Brutpaare/10 ha (nach HOCHHARDT 1996).

Brutpaare

pro 10 ha
Rotkehichen (Erithacus rubecula) 19,5
Buchfink (Fringilla coelebs) 8,5
Ménchsgrasmilicke (Sylvia atricapilla) 4,3
Kohlmeise (Parus major) 37
Sumpfmeise (Parus palustris) 37
Zilpzalp (Phylloscopus collybita) 3,7
Amsel (Turdus merula) 2,4
Gartengrasmiicke (Sylvia borin) 1.4
Kuckuck (Cuculus canorus) 1.2
Schwanzmeise (Aegithalos caudatus) 1,2
Blaumeise (Parus caeruleus) 1,2
Baumpieper (Anthus trivialis) 1,2
Waldschnepfe (Scolopax rusticola) 1,2
Haselhuhn (Bonasa bonasia) 1,2
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tion, Vogel- und Laufkifergemeinschaften. Er erarbeitete Vegetationskarten mit einem typisierten Vege-
tationsmosaik. Bezogen auf definierte Probeflichen wurden Vogelbestandsaufnahmen durchgefiihrt. Es
zeigt sich hier, daB auBer dem Haselhuhn und der Waldschnepfe (Scolopax rusticola) vorwiegend
euryoke Arten, die in Gebiischen und Unterholz-reichen Wiildern vorkommen, die Brutvogelgemein-
schaft bestimmen (Tab. 4).

3.2 Funktionelle Aspekte: Biotische Konnexe
3.2.1 Bisysteme: Welche Bedeutung hat die Konkurrenz?

Aus der groBen Fiille der Bisysteme, die insbesondere im Falle der Mutualismen, der Riu-
ber-Beute-Beziehungen, des Parasitismus eine groBe Bedeutung fiir die Struktur von Biozé-
nosen haben, sei die Rolle der Konkurrenz betrachtet.

Konkurrenz spielt offenbar im Freiland, insbesondere bei der Vielzahl seltener Tierarten,
eine geringere Rolle, als von manchen Autoren vermutet (s. die kritische Diskussion z.B. bei
DEN BOER 1985). Inzwischen wurde gezeigt, daB vielfach Koexistenz und Priidation bedeu-
tender sind als Konkurrenz (DEN BOER 1985, 1986). Dies gilt z.B. fiir hoch diverse Systeme
mit unvorhersagbarer Wirkung physikalischer Faktoren wie z.B. das Phytoplanktonsystem in
Seen (HUTCHINSON 1961), aber auch bei Bodentierarten im Buchenwald (SCHAEFER 1996,
1999). Trotz hoher Artendiversitit scheint die Konkurrenz keine dominierende Rolle zu spie-
len. Nach JERMY (1985) ist auch bei phytophagen Insekten die interspezifische Konkurrenz
nicht als Motor der Evolution allein zu betrachten, vielmehr das iibergrofe Angebot von
diversifizierten Ressourcen und auch die Mdglichkeit zur phinologischen Einnischung und
Habitatpriferenz.

Ein Beispiel fiir Phytophage sei wiedergegeben:
BLossEY (1995) konnte in Labor- und Feldversuchen zeigen, daB zwei Blattkiferarten
(Galerucella calmariensis und G. pusilla, Chrysomelidae), die beide an Lythrum salicaria

fressen und syntop vorkommen, sich weder in der Nutzung der FraBpflanze noch in ihrer Phi-
nologie oder weiteren relevanten Parametern unterscheiden.

Kleinrdumige Heterogenitiiten, die z.T. zufillig (Absterben von Pflanzenindividuen, Akti-
vitdten von Kleinsdugetieren u.a.) entstehen und damit ,Regenerationsnischen* (GRUBB
1977) bilden, konnen auch bei Pflanzengemeinschaften eine groBe Rolle spielen und eine
geringere Bedeutung der Konkurrenz bedingen (BENGTSSON et al. 1994). Dies wurde fiir
Halbtrockenrasen (Mesobrometum) von GIGON & LEUTERT (1996) und GiGoN (1997) heraus-
gearbeitet. Fluktuationen, z.B. durch Trockenjahre, haben in diesem Falle eine groBe Bedeu-
tung und bewirken, dal viele Pflanzenarten in der Zeitachse nur kurzfristig optimale Wachs-
tumsbedingungen erreichen und nicht konkurrenziiberlegen sind. Es entstehen durch diese
Prozesse Mikrolebensrdaume (,keyholes®), die besiedelt werden konnen (,keyhole-key-
Modell“, GIGON & LEUTERT l.c.).

Die folgenden GesetzmiBigkeiten lassen sich festhalten:

- Unbestritten ist die Bedeutung der Konkurrenz bei vielen Pflanzenarten und bei sessilen
Tierarten, weniger sicher ist ihre Bedeutung z.B. fiir viele phytophage Insektenarten.

- Eine geringe Rolle spielt die Konkurrenz allgemein bei einem ,,Uberangebot* von Res-
sourcen (z.B. Vielzahl an Bliiten mit leicht zugéinglichem Nektar und Pollen oder an Friich-
ten, z.B. in Heckengesellschaften).

Es ist auBerordentlich schwierig, das Wirken von Konkurrenz in Lebensgemeinschaften
nachzuweisen, da eine riumliche oder zeitliche Trennung von Arten auch ohne Konkurrenz
auftreten kann (s. dazu fiir Laufkifer: NIEMELA 1993).
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3.2.2 Welche Bedeutung konnen einzelne Arten haben?

Vielfach ist die funktionelle Bedeutung von Arten nicht bekannt, und es existieren keine
Hinweise, wie einzelne Arten z.B. auf StreBfaktoren reagieren und sich dieses dann auf das
gesamte System auswirkt. In diesem Zusammenhang wurden zwei extreme Hypothesen for-
muliert (LAWTON & BROWN 1993):

- Jede Art ist wichtig, das Verschwinden fiihrt zur Stérung der jeweiligen Biozonose.
- Das Fehlen einer Art hat keine groeren Auswirkungn, es kann durch ,.funktionale Kom-
pensation‘ ausgeglichen werden (,,Redundanz-Hypothese®).

Neben der ethischen Verpflichtung, jede Art zu schiitzen, gibt es fiir viele Arten Belege,
daB sie unverzichtbar sind und wesentliche Rollen in Biozonosen spielen. Das gilt insbeson-
dere fiir Schliisselarten i.w.S., die besondere ,,Schalterstellen in Biozonosen bilden.

Der Begriff ,,keystone species” wird z.T. mit ,,Schliisselart* iibersetzt; er hatte urspriing-
lich aber eine andere Intention (,,SchluBsteinart*: gemeint ist der letzte Stein, der in die Mitte
eines Steinbogens gesetzt, ihm Stabilitit verleiht).

Unter SchluBsteinarten (keystone species) versteht man solche, deren EinfluB auf ein
Okosystem groB ist, groBer, als man es von der Biomasse der Art her erwarten wiirde. Es
besteht hier eine Disproportion zwischen Biomasse und Bedeutung im Okosystem (BOND
1993). Der Wegfall einer Schlulsteinart verursacht ernste Storungen oder gar den Zusam-
menbruch eines Okosystems.

Eine bedeutende Rolle spielen auch manche dominante Arten, die insbesondere unter den
Pflanzen- und sessilen Tierarten zu finden sind (MOONEY et al. 1995). Wir unterscheiden im
folgenden SchluBsteinarten nach der oben gegebenen Definition und Schliisseldominanten.
Letztere bilden oft monodominante Bestinde und bestimmen Okosysteme auch physiogno-
misch: so z.B. Phragmites, Fagus sylvatica, Ammophila u.a. Zusammenfassend sprechen wir
von Schliisselarten i.w.S. (key species).

Sowohl bei Priadatoren (Beispiel Meerotter, Enhydra lutris, s.u.) als auch bei Herbivoren
(Beispiel Biber, Castor fiber, C. canadensis) und auch bei Primérproduzenten gibt es Schluf3-
steinarten. Zu letzteren gehoren z.B. Pflanzenarten, die mit geringer Deckung auftreten, aber
hochdiverse spezifische Phytophagenkomplexe haben (z.B. Plantago maritima, s. T. TisCH-
LER 1985). Zu den SchluBsteinarten unter den Primirproduzenten gehoren auch z.B. Ficus-
Arten im gut untersuchten Tieflandregenwald von Barro Colorado, Panama, die die Diversitit
der Friichtefresser beeinflussen, da sie ganzjiahrig auch zu Zeiten mit geringem Fruchtange-
bot fruktifizieren (FENNER 1998). Der Tannenhéher (Nucifraga caryocatactes) und verwand-
te Hiherarten in Nordamerika sowie Ostasien lassen sich als mutualistische SchluBsteinarten
klassifizieren.

Die Faktoren, die die Stellung von SchluB3steinarten bedingen, konnen verschiedener Natur
sein (Tab. 5), z.B.:

- in der Regel trophischer Einfluf3

- besondere Stoffwechseleigenschaften (z. B. Stickstoff-Fixierung, Lignin-Zersetzung)

- mechanische Einfliisse: ,,Okosystemingenieure“

- Anpassung an extreme abiotische Verhiltnisse, z.B. Erstbesiedler auf Kiesrohbdden, San-
den (,,sukzessionale Schliisselarten‘).

Die Bedeutung mancher vermuteter Schliisselarten ist nicht immer geklirt, insbesondere
gilt das fiir den Einflul von Pridatoren in terrestrischen Systemen. Gut untersucht und mit
Hilfe von Ausschlulexperimenten zweifelsfrei belegt wurde als Beispiel eines marinen
Systems die Bedeutung des Meerotters (Enhydra lutris) fiir die Biozénosenstruktur und die
Entwicklung der charakteristischen Braunalgen-Tang ,,wilder* (, kelp forest” mit Nereocystis
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luetkeana, Laminaria dentigera u.a.) im pazifischen nérdlichen Amerika. Die Hauptnahrung
der Otter besteht aus Seeigeln (z.B. Strongylocentrotus polyacanthus, Echinoidea), die wie-
derum phytophag von den Braunalgen leben. Wenn Otter fehlen, kann dies zu einer starken
Dezimierung der Tange durch die Seeigel fiihren. Die gesamte Lebensgemeinschaft aus
benthischen und pelagischen Wirbellosen sowie Fischen schwindet (ESTES et al. 1978, DuG-
GINs 1980). Eine synoptische Betrachtung von SchluBsteinarten und Schliisseldominanten fin-
det sich bei KRATOCHWIL & SCHWABE (i.Dr.).

Tab. 5: Typologie von SchluBsteinarten (,,keystone species) nach BoND (1993) verindert.

Typ hauptséchlicher Effekt Beispiel
Réuber (Pradatoren) Unterdriickung/Regulation der | Meerotter
Beute

Herbivore, rhizophage Arten

selektiver FraB, Forderung
und Unterdriickung von Arten

Elch, Biber, Nematoden an
Ammophila-Wurzeln

Pathogene Parasiten

Suppression von Pradatoren,
Herbivoren u.a.

Mutualisten effektive Reproduktion, Tannenhaher
Ausbreitung u.a.

Konkurrenten Unterdriickung eines erfolgreiche Arten bei
Konkurrenten Sukzessionen (z.B. Acer)

Bodenbewegende Tiere Veranderung der Erdober- Murmeltier, Wildschwein,

flache, Verlagerung von Bo-
denmaterial

Ziesel, Kaninchen, Erdhiigel
bauende Ameisen

Dammbauer,
Wasseraufstauer
.Okosystem-Ingenieure*

Veranderung der
Gewisserdynamik

Biber

Prozessoren in Systemen

Veranderungen im

Stickstoff-Fixierer,

Nabhrstofftransfer Mykorrhiza-Organismen,
Streuzersetzer, Nahrstoff-
akkumulierende Ameisen
Auf extreme abiotische physisch-geographische .Wegbereiter* nach abio-
Agentien reagierende Faktoren: Wind, Feuer, Frost |tischen Stérungen: feuerre-
Organismen u.a., Absterben von Organis- |sistente Arten, oft Schiiissel-

men verursachend dominanten, z.B. Besen-
ginster (Sarothamnus),
Proteaceen in Stdafrika und

Westaustralien

3.2.3 Biozonotische Konnexe

Die Struktur innerhalb von Biozénosen wird durch charakteristische Arten-Verbindungen
dokumentiert, die jedoch erst dann im biozonotischen Konnex als bedeutsam herausgestellt
werden konnen, wenn funktionale Zusammenhinge belegt sind. Unter einem biozonotischen
Konnex versteht man das Abhingigkeitsnetz in Mehrpartnersystemen.

3.2.3.1 Herbivorie in Kleinsystemen: Fallbeispiel Allium ursinum

Innerhalb des Hordelymo-Fagetum wurde von HOVEMEYER (1987, 1992, 1995) das Pflan-
zenarten-zentrierte Nahrungsnetz von Allium ursinum entschliisselt (Abb. 6, Tab. 6). Es ist ein
Beispiel fiir ein sehr gut untersuchtes Subsystem innerhalb des groBen Nahrungsnetzes im
Mull-Buchenwald. Allium ursinum spielt eine groBe Rolle in der oft artenreichen Krautschicht
(z.T. um 40 Arten pro pflanzensoziologische Aufnahme) und baut eine eigene Subassoziation
auf etwas tiefgriindigeren Terra fusca-Boden auf (DIERSCHKE 1994: 382).

Der Zwiebelgeophyt Allium ursinum ist von April bis Mai in der Sorbus aucuparia-Galium odora-
tum-Phénophase bezeichnend und hat dann im Juni bereits seine Vegetationsperiode abgeschlossen. Die
Blitter entfalten sich im Mirz, so daB das oberirdische Ressourcenangebot fiir Herbivore nur wenige
Monate zur Verfiigung steht.
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Abb. 6: Das Nahrungsnetz von Allium ursinum im Goéttinger Wald (oben) und der Zustand des Konne-
xes zu vier Zeitpunkten im Jahr (unten); ausgezogene Linien: feste Nahrungsbeziehungen,
gestrichelt: mogliche Beziehungen, gepunktet: Nahrungsbeziehung nur bei phénologischer
Uberlappung zwischen Bliitezeit der Pflanze und Aktivititszeit der Bliitenbesucher; nach
HOVEMEYER (1995).

M = Minnchen, Ad = Adulttiere, La = Larven, Pu = Puppen, P = Pollen, N = Nektar, NP = Nek-
tar und Pollen, K = Knospen, I = Infloreszenzen, B = Blitter, zB = sich zersetzende Blitter, Kn
= Zwiebeln, Ver = Verschiedenes (Blitter, kleine Wurzeln, Pollen, Bucheckern, Laubstreu).

Zu den bedeutendsten phytophagen Insektenarten an Allium ursinum gehoren die Larven der Schweb-
fliegenarten Cheilosia fasciata (Blattminierer) und Portevinia maculata (Zwiebelminierer). Als Parasi-
toid von Cheilosia-Puppen tritt die Schlupfwespe Phygadeuon ursini (Hymenoptera Ichneumonidae)
auf. Neben der qualitativen Struktur des Nahrungsnetzes wurden Energiefliisse als entscheidende quan-
titative Parameter beriicksichtigt. Das Nahrungsnetz enthilt ein ,,source foodweb* mit Allium ursinum
als bedeutendster Art.

Die phinologischen Anderungen im Nahrungsnetz werden in der Abb. 6 unten angegeben. Zunichst
iiberwiegen Préadatoren-Cheilosia-Interaktionen, in der zweiten Periode Herbivorie in der Zwiebel und
Pridatoren-Portevinia-Interaktionen, in der dritten Periode die Parasitoidenausbeutung der Cheilosia-
Puppen und dann folgt die HauptfraBaktivitdt von Portevinia-Larven. Die qualitativen Unterschiede der
Nahrungsbeziehungen in den einzelnen Entwicklungsstadien werden oft zu grob zusammengefaft; in der
Abb. 6 (nach HOVEMEYER 1995) wurden sie getrennt.

Die Kohlenstoff- und Stickstoff-Fliisse im Allium-Cheilosia-Phygadeuon-System zeigen bei experi-
menteller Priifung, da3 Stickstoffverbindungen bei Cheilosia die limitierende Ressource darstellen
(HOVEMEYER l.c.).
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Tab. 6: Trophische Gruppen der Abb. 6.

Trophische Gruppe Abkdr- Taxon
zung
Pradatoren Fc Fringilla coelebs (Buchfink)
Sst Scatophaga stercoraria (Scatophagidae,
Dungfliegen)

PsA parasitoide Arthropoden
Mm Meta mengei, (Metidae, Radnetzspinnen)

Ac Araniella curcurbitina (Araneidae, Radnetzspinnen)
Af Apodemus flavicollis (Rodentia, Gelbhalsmaus)
Cg Clethrionomys glareolus (Rodentia, Rételmaus)
Parasitoide Phurs | Phygadeuon ursini (Ichneumonidae,
Schlupfwespen)
Phc Phygadeuon cheilosii (Ichneumonidae,
Schlupfwespen)
Pv Pleolopus vestigialis (Ichneumonidae,
Schlupfwespen)
Phytophage Pc Platycerus caraboides (Lucanidae, Hirschkafer)
Ei Eana incanana (Tortricidae, Wickler)

Chfas |Cheilosia fasciata (Syrphidae, Schwebfliegen)

Lm Lilioceris merdigera (Chrysomelidae, Blattkafer)
Pm Portevinia maculata (Syrphidae, Schwebfliegen)
Pa Phyllobius argentatus (Curculionidae, Riisselkafer)

Phytosaprophage Pf Pegohylemyia fugax (Anthomyiidae, Blumenfliegen)
Aa Arion ater (Arionidae, Wegschnecken)
Chir Chironomidae (Zuckmiicken)

Priméarproduzenten An K Anemone nemorosa

Pflanzenarten d. Kraut- Ar K Anemone ranunculoides

(K) und Baumschicht (B) | Sh K Stellaria holostea
Oa K Oxalis acetosella

Ps K Phyteuma spicatum
Allurs K Allium ursinum
Fs B Fagus sylvatica

Die Lebensform von Allium ursinum ermoglicht Syrphidenarten zwei verschiedene Lebensweisen:
eine ,,oberirdisch” und eine ,,unterirdisch* geprigte. Verbunden damit ist eine Co-Phinologie zwischen
Pflanze und Insekt. Cheilosia ist die groBte Zeit vom Jahr im Puppenstadium, das 3. Larvenstadium von
Portevinia kann 7 Monate konsumieren. Die Zwiebeln werden dabei zumeist nicht zerstort und kénnen
wieder austreiben. Von Mai bis Februar bietet eine einzige Zwiebel mehr Nihrstoffe als Portevinia
maculata benétigt. Die oft schwer erklidrbaren Dominanzmuster von Allium konnten mit dem ,,Herbivo-
rie-Impact* zusammenhingen.

3.2.3.2 Herbivorie auf der Okosystem-Ebene

Herbivoren-FraB3pflanzen-Systeme lassen sich auf der Ebene der Bisysteme, der Konnexe
und der Okosysteme betrachten. Sklerenchym-/Silizium-Reichtum bei den FraBpflanzen und
Entwicklung z.B. hoch entwickelter Mahlzihne bei den Ungulaten oder giftiger Inhaltsstoffe
(u.a. sekundire Pflanzenstoffe: Tannine, Alkaloide, #therische Ole u.a.) der FraBpflanzen sind
auf coevolutive Anpassungen zuriickzufiihren.

Die Bedeutung der Herbivorie muB differenziert betrachtet werden. So kénnen z.B. in der
Etablierungsphase von Keimlingen Schnecken und Nager eine Schliisselrolle spielen und bis
zu 30 % aller Keimlinge konsumieren (HULME 1994). Sie beeinflussen damit auch Sukzes-
sionen. An den Wurzeln fressende Nematoden bedingen in hohem MaBe das friihe Absterben
von Keimlingen. In einem spiteren phinologischen Stadium hat dies geringere Bedeutung.

Die prozentualen Anteile der pflanzlichen Biomasse, die von Herbivoren gefressen wer-
den, schwanken - bezogen auf alle Biome der Erde - enorm; die Mittelwerte liegen im terre-
strischen Bereich bei 10-20 % Entzug von pflanzlicher Biomasse durch Herbivore, bei aqua-
tischen Pflanzenarten sind sie hoher (CRAWLEY 1997). Die Werte in terrestrischen Okosyste-
men reichen von Prozentsétzen um 50 % z.B. durch Schneegiinse (Chen caerulescens) in
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Salzmarschen (s.u.) und 20-60 % in afrikanische Savannen bis zumeist zu solchen unter 10 %
z.B. in mitteleuropéischen Buchenwildern (CRAWLEY 1983).

Schneeginse in Kanada konsumieren zahlreiche Pflanzenindividuen vollstindig, vergleichbar den
Pridatoren (destruktive Herbivorie), indem sie oberirdische Teile sowie Wurzeln und Rhizome von Salz-
marschpflanzen (z.B. von Carex subspathacea oder von Plantago maritima) bis zu einer Tiefe von 25
cm entfernen (SMITH & OpuM 1981, JEFFERIES 1988). Nach Landsat-Daten konnte die Vegetationszer-
storung durch Herbivorie in einem Gebiet in Kanada (s.u.) fiir die Zeit von 1973-1993 mit 2454 ha ange-
geben werden (JANO et al. 1998); sie 148t sich vor allem zuriickfiihren auf die stetige Zunahme der Génse
von ca. 7 % pro Jahr (wahrscheinlich gefordert durch die Nutzung von Feldern im Winterquartier) und
das FraBverhalten: destruktives Herausziehen von SchoBlingen/Trieben und ,,Wiihlen/Graben®. Im
Untersuchungsgebiet ,,La Pérouse*/Ostkanada nahmen die Ginse von 2000 Paaren im Jahre 1968 auf
23.000 Paare im Jahre 1990 zu (JANO et al. 1998).

Die folgenden GesetzmiBigkeiten lassen sich erkennen; einige Fallbeispiele seien
erwahnt:

Es gibt vielfach eine direkte Beziehung zwischen der verfiigbaren Vegetation und der Bio-
masse der Herbivoren; bei groBerem Asungsdruck kann die begrenzt zur Verfiigung stehende
Ressource limitierend auf eine weitere Zunahme der Herbivoren-Populationen wirken. Hier-
fiir gibt es eine Reihe von Belegen, die sich vor allem auf Sdugetiere beziehen. So besteht z.B.
eine direkte Koinzidenz der Biomasse (groBe herbivore Saugetiere) der afrikanischen Savan-
nen mit den Regenfillen auf der einen Seite, und dieser Wert korreliert wiederum mit der Bio-
masse der Herbivoren und dem Nihrstoffangebot dieser Savannen (COWLING et al. 1997).

Herbivorie ist ein Faktor fiir die floristische Zusammensetzung, die ,,Architektur* und das
raumliche Muster der Vegetation. Alle Grasland-Vegetationstypen konnen den Verlust an Bio-
masse durch Herbivorie - wenn kein Uberbesatz vorliegt - in hohem MaBe kompensieren. Die
Selektivitit der Asung/Beweidung fiihrt zu einer Verinderung der floristischen Struktur; es
werden bewehrte (Dornen, Stacheln), toxische und oft Sklerenchym-reiche Pflanzenarten
indirekt angereichert sowie solche mit versteckten Meristemen (Griser) bzw. regenerations-
fahige Arten.

Die Blattlaus Holcaphis holci reduziert z.B. nach Untersuchungen, die in englischen
Magerrasen durchgefiihrt wurden, Holcus mollis gravierend; dies fiihrt zur Dominanz des
niedrigwiichsigen Galium saxatile (CRAWLEY 1983). Experimentelle Ansdtze zur Ausschal-
tung von Blatt-Herbivoren unter den Insekten mit Insektiziden zeigten, dafl durch diese Mal3-
nahme Griser wie Agropyron repens gefordert werden. Die Bedeutung der Insekten-Herbi-
vorie fiir das Konkurrenzgefiige solcher Pflanzengesellschaften ist erheblich und beeinfluf3t
auch die Sukzession der Vegetation (BROWN 1989, BROWN et al. 1988).

3.2.3.3 Wie funktionieren Nahrungsnetze?

In vielen Nahrungsnetzen sind allenfalls Teilbeziehungen bekannt, wenig jedoch dariiber,
wie Gesamtnetze funktionieren. Eine Vielzahl von Arbeiten widmet sich der Frage, ob die
Populationsdichten der beteiligten Arten in Nahrungsnetzen ,,von oben, von der hdheren Kon-
sumentenstufe* (top down, ,,sink foodweb*‘) oder ,,von unten, von der Produzentenstufe*
(bottom up, ,,source foodweb*) kontrolliert werden (s. dazu die zusammenfassende Arbeit
von PERSSON et al. 1996). Verschiedene gut untersuchte Beispiele belegen, daf} es ,,top down*-
Kontrollen gibt. So erbeutet nach einer klassischen Untersuchung von PAINE (1966) der an der
Pazifikkiiste Nordamerikas vorkommende Ockerstern Pisaster ochraceus (Seesterne: Astero-
ida) in der Gezeitenzone u.a. RankenfiiBer (Cirripedia), Miesmuscheln (Mytilus), Napf-
schnecken (Patellacea) und Kiferschnecken (Placophora). Nach experimenteller Entfernung
von Pisaster ochraceus iiber mehrere Jahre wurden z.B. alle Algenarten bis auf eine aufgrund
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von Platzmangel durch Miesmuscheln.verdridngt. Mytilus californicus dominierte, die Arten-
zahl reduzierte sich von 15 auf 8 Arten. Eine dhnliche Bedeutung der ,,top down-Kontrolle*
liegt bei dem Meerotter-Nahrungsnetz (Enhydra lutris, s.o. ) vor. Auch Untersuchungen an
eingefiihrten Rentieren (Rangifer tarandus) auf den Pribilof-Inseln im Bering-Meer deuten
auf die Bedeutung der top down-Kontrolle: Auf zwei Priadatoren-freien Inseln wurde die Ent-
wicklung der Ren-Populationen iiber 40 Jahre lang verfolgt. In einem Falle kam es durch die
extremen Steilkiisten immer wieder zu Todesfillen und zu einer Stabilisierung der Populati-
onsgroBe dhnlich wie bei einer Pridatorenregulation. Auf der anderen Insel reduzierten die
Rentiere ihre Winternahrung (Flechten) so stark, da die gesamte Renpopulation zusammen-
brach und erloschen ist (TISCHLER 1993: 133). In zusammenhingenden grofien arktischen
Gebieten konnen Populationen durch Wanderungen immer wieder neue Weidegebiete
erschlieBen.

Andererseits gibt es insbesondere bei Primirzersetzern ,,bottom up*“-Kontrollen, z.B. iiber
Schutzstrategien bei Pflanzen, die Herbivorenfra herabsetzen, oder iiber Verinderungen
ihrer Inhaltsstoffe, die zu Populationseinbriichen bei den Herbivoren fiihren. Im Buchenwald
bei Gottingen (Hordelymo-Fagetum) wurden von SCHEU & SCHAEFER (1998) Manipulations-
experimente in der Bodenstreu durchgefiihrt, z.B. mit Nihrstoffzugaben, die die mikrobielle
Biomasse erhohten. Dies ermdglichte, die ,,bottom-up*“-Krifte zu untersuchen, ohne die Habi-
tatstruktur zu verdndern. Ein Maximum der mikrobiellen Biomasse wurde bei der Kombina-
tion einer Kohlenstoff-/Stickstoff-/Phosphorgabe erreicht. Die Bodenmakrofauna zeigte eine
differenzierte Reaktion: Die meisten Regenwiirmer (Lumbricidae) korrelierten in ihrer Bio-
masse positiv mit der Verfiigbarkeit von Glucose, und die Individuenzahlen erh6hten sich im
Mittel um 83 %. Die DoppelfiiBer- (Diplopoda), HundertfiiBer- (Chilopoda) und andere
Gemeinschaften werden ebenfalls ,,bottom-up* durch das Ressourcenangebot reguliert.

Auch Populationseinbriiche und Invasionen in schlechten Samenjahren, z.B. beim Sibiri-
schen Tannenhéher (Nucifraga caryocatactes macrorhynchos), der von Zirbensamen (Pinus
cembra) abhéngig ist, weisen auf eine ,,bottom up“-Kontrolle.

Zumeist besteht in den Arthropoden-Pflanze-Beziehungen ein so grofles Angebot an
Phytomasse, daf} dies nur mit wenigen Prozent durch Herbivorie reduziert wird. Ausnahmen
mit Teilkahlfrall bestehen bei manchen mono-, oligophagen Arten (Beispiel Erlenblattkifer,
Agelastica alni, Chrysomelidae; Grauer Lirchenwickler, Zeiraphera diniana, Tortricidae)
und bei der Konsumption sehr empfindlicher Stadien (Keimlinge u.a., s. 0.). Effektive Strate-
gien sind durch Sdugetiere (,,browser = Baum-/Strauchfresser und ,,grazer = Grasfres-
ser/Weideginger) entwickelt worden.

Nach CRAWLEY (1997) sind sowohl ,,top down*- als auch ,,bottom up*“-Modelle zu wenig
komplex, um z.B. die Vielfalt der Herbivoren-Pflanzen-Beziehungen zu beschreiben, Kombi-
nationen beider Typen treten héufig auf (SCHEU & SCHAEFER 1998).

4. Ausblick

Biozonosen sind auferordentlich komplex aufgebaut; es wirken sowohl stochastische als
auch deterministische Prozesse. Ihre Analyse muf} sich aufgrund dieser Komplexitit in der
Regel auf einzelne Kompartimente beschrianken. Die Anfinge der Biozénoseforschung waren
stark deskriptiv orientiert, Raumabgrenzungen auf der Basis vegetationskundlicher Einheiten
wurden gesucht, um aus der Viefalt von Erscheinungen das Regelhafte herauszuarbeiten.
Heute muBl aus einer Koinzidenzforschung eine kausal orientierte Biozonoseforschung
erwachsen, die Aspekte der Populationsbiologie einbezieht. Dabei stehen funktionelle und
dynamische Prozesse im Vordergrund. Eine solche auf die biotischen Wechselwirkungen hin
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orientierte kausale Biozonosenforschung gibt auch der Okosystemforschung wichtige Impul-
se.

Zusammenfassung

Der Begriff ,,Biozonose®, 1877 von KARL MOBIUS geprigt, fand zunéchst iiber mehrere
Jahrzehnte nur bei Zoologen und Limnologen Beriicksichtigung. Gams (1918) fiihrte ihn als
erster in die Geobotanik ein. In der vorliegenden Arbeit betrachten wir zunéchst die Definiti-
on der Biozonose von MOBIUS und definieren sie aus heutiger Sicht. AnschlieBend werden
beispielhaft einige Fragen vorgestellt, die die Biozonoseforschung heute beschiftigen. Sie
betreffen einerseits allgemeine Prinzipien zu Forschungsansitzen (z.B. holistische versus
individualistische Ansitze) sowie solche zur Abgrenzung von Biozonosen und andererseits
funktionelle und dynamische Aspekte. Wichtige Gesichtspunkte sind: zonologische Koinzi-
denzen und Affinititen (gemeinsames Vorkommen von Arten/Artengruppen in bestimmten
Lebensrdumen), Bedeutung einzelner Arten in Lebensrdumen (z.B. keystone species), Bedeu-
tung von Herbivorie, Nahrungsnetze in Biozoénosen und ihre Regulation. Die Begriffe ,key
species und , keystone species* werden prizisiert. Die Biozonoseforschung erweist sich als
wichtige ergiinzende Disziplin zur Okosystemforschung.
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