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Dispersion und Artenaustausch -  
Variationen zum Thema: Biotopbewertung
Werner Topp

1. Einleitung

Organismen zeigen spezifische Toleranzbereiche, 
die es ihnen ermöglichen, einen bestimmten Kom
plex von Umweltbedingungen zu ertragen. Diese 
physiologischen Toleranzbereiche müssen nicht in 
allen Entwicklungsstadien eines Organismus 
gleich sein und können auch innerhalb desselben 
ontogenetischen Entwicklungsabschnitts variie
ren. Auch die genetisch determinierten Reaktio
nen von Einzelindividuen aus derselben Populati
on können durchaus voneinander abweichen und 
bilden eine der Voraussetzungen zur Optimierung 
adaptiver Entwicklungsprozesse, sei es, um in Zu
kunft an die gegebenen Umweltbedingungen noch 
besser angepaßt zu sein oder um in einer veränder
lichen Umwelt diesen Veränderungen in adaptiver 
Weise zu folgen.

Umweltfaktoren wirken nicht einzeln auf die Indi
viduen von Populationen ein, sondern in Wechsel
wirkung und Kombination mit anderen Parame
tern. Dies führt dazu, daß ein ökologischer Prä
senzbereich nicht mit dem physiologischen Tole
ranzbereich übereinstimmen muß und die Biotop
bindung von Populationen nur regionalen Charak
ter haben kann.

Lassen sich für Populationen spezifische Reak
tionsnormen gegenüber Umweltparameter fin
den, so besitzen diese einen Zeigerwert ( = Zei
gerarten) und können als Leitformen für Lebens
räume angesehen werden.

Eine der wenigen Insektengruppen, die wieder
holt für die Bewertung terrestrischer Lebensräu
me herangezogen wird, ist die der Laufkäfer (z.B. 
MARTIS1980). Carabiden haben zahlreiche Vor
teile gegenüber anderen Tiergruppen: Sie sind 
qualitativ und quantitativ leicht erfaßbar, taxono- 
misch gut bearbeitet und über die sehr verschiede
nen Biotopansprüche der jeweiligen Arten inner
halb dieser Käferfamilie gibt es grundlegende In
formationen (z.B. LINDROTH 1945, THIELE 
1977).
Dies sind Voraussetzungen, die eine Biotopbe
wertung nicht nur nach Artenzahl, Anzahl seltener 
und gefährdeter Arten oder Besiedlungsdichte ge
eignet erscheinen lassen (u.a. BAEHR 1987, 
GERBER u. PLACHTER 1987), sondern dar
über hinaus auch die Anwendung statistischer 
Verfahren zur Arten-Diversität ermöglichen.

Zur Beurteilung der biozönotischen Ökosystem
struktur werden häufig einfache Indizes berech
net, die Artenzahl und relative Abundanz der 
Arten berücksichtigen. Von den verschiedenen 
Diversitäts-Indizes ist der aus der Informations
theorie abgeleitete Shannon-Wiener-Index sehr 
gebräuchlich. Hier scheint ein Index vorzuliegen, 
der zu einer viel klareren Kenntnis der biozönoti
schen Struktur führt als eine Artenliste, und der 
für eine sensitive Indikation von Umwelteinflüssen 
in Ökosystemstrukturen geeignet ist (STÖCKER 
1980).

Darüber hinaus läßt sich die Arten-Individuen- 
Relation in Ökosystemen mit Hilfe deterministi
scher Modelle beschreiben (z.B. lognormale Ver
teilung, "broken-stick" Verteilung und geometri
sche Reihe nach der Nischen-Entleerungs-Hypo- 
these).

Auf der Ökologentagung in Bremen (MOSSA- 
KOWSKI u. PATE 1985) wurde schließlich ein 
weiteres numerisches Bewertungsverfahren vor
gestellt, welches zur Charakterisierung von Le
bensräumen geeignet zu sein scheint. Hierbei wur
den Vorkommen, Individuendichte und Biotopan
sprüche der Arten einer Lebensgemeinschaft er
faßt und miteinander verrechnet.

Mit der Einführung der Fallen-Fangmethode 
scheinen für epigäische Arthropoden die Voraus
setzungen geschaffen zu sein, um Artenspektren 
und Individuendichten von Lebensräumen reprä
sentativ zu erfassen und hiermit subjektive Sam
melfehler auszuschließen. Kritische Bewertungen 
zur Methodik des Boden-Fallenfanges und Ver
gleiche mit anderen Sammelmethoden weisen auf 
die begrenzte Aussagemöglichkeit dieser Metho
de hin und zeigen, daß sowohl die qualitativen als 
auch die quantitativen Ergebnisse fehlerhaft sein 
können (u.a. DÜNGER 1967, ADIS u. KRAMER 
1975).

Bei den vorliegenden Ausführungen möchte ich 
nicht auf die zahlreichen Fehlerquellen eingehen, 
die mit einer solchen Erfassung verbunden sind, 
sondern für Untersuchungen zum Verteilungsmu
ster und der Dispersion von Arten sogar implizie
ren, daß diese Methode für die hier berücksichtig
ten Fragestellungen und die beispielhaft angeführ
ten Tierarten optimale Ergebnisse liefern kann. 
Die Frage, der ich hier nachgehen möchte, lautet:
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Unterliegt die Artenmannigfaltigkeit in Lebens
räumen irgendwelchen Gesetzmäßigkeiten? Ist sie 
vorhersagbar und gibt es Erwartungswerte, die 
durch das Zusammenwirken aller Umweltpara
meter bestimmt werden? Oder werden Artenzahl 
und Individuendichte in Lebensräumen durch Zu
fallsereignisse derart deutlich beeinflußt, daß jede 
numerische Analyse und Bewertung zweifelhaft 
sein muß?*

2. Verteilungsmuster von Arten

Um das Verteilungsmuster epigäischer Arthropo
den zu erfassen, wurden als Untersuchungsflächen 
zunächst aneinandergrenzende Felder berück
sichtigt, die durch einen offenen, 0,5 m breiten 
Randstreifen voneinander getrennt waren. Abb. 1 
zeigt das Vorkommen des Staphyliniden Tachy- 
porus hypnorum (L). Diese Art erscheint zunächst 
im Winter-Raps und kommt dann, etwa einen Mo
nat nach dem ersten Auftreten in beiden Kultur
flächen, in nahezu gleicher und statistisch nicht 
signifikant voneinander verschiedener Individu
enzahl vor (x2-Test). Ab Juli sind in beiden Flä
chen nur noch wenige Imagines nachweisbar.

Ein anderes Verteilungsmuster zeigt der Staphyli- 
nide Philonthusfuscipennis (MANNH.) (Abb. 2). 
Zunächst können die Imagines im Winter-Raps 
festgestellt werden. Die Aktivitätsdichte bleibt 
über 5 Wochen erhalten und nimmt in dieser Kul
tur in der 2. Junihälfte ab. Auch im benachbarten 
Hafer war eine erhöhte Aktivitätsdichte über 
einen Zeitraum von 5 Wochen nachweisbar, je
doch mit dem Unterschied, daß diese gegenüber 
der Aktivität im Raps um 3 Wochen verspätet war. 
Anfang Juni, als P. fuscipennis gehäuft im Hafer 
nachgewiesen wurde, hatte dieser bereits eine Hö
he von 70 cm erreicht, während der Raps durch 
Blattfall lichter wurde.
Übereinstimmende Verteilungsmuster zeigten 
auch Carabiden (PAUER 1975, TISCHLER 
1980). Während für Platynus (Agonum) dorsalis 
(PONTOP.) und Harpalus rufipes (De GEER) 
(u. a.) ein nahezu gleichmäßiger Aktivitätsanstieg 
zu verzeichnen war, entsprechend dem Vertei
lungsmuster bei T. hypnorum, trat eine Verschie
bung des Aktivitätsbeginns zwischen Getreidefel
dern und benachbarten Rapskulturen bei Bembi- 
dion lampros (HERBST) und Harpalus aeneus 
(F.) (u. a.) auf.

Solche Unterschiede in der Phänologie lassen sich 
möglicherweise durch die mikroklimatischen Be
dingungen in den jeweiligen Kulturflächen erklä
ren. Unterschiedliche Temperaturen und Feuch
tigkeitsverhältnisse führen zu einer Beschleuni
gung bzw. Verzögerung in der Entwicklung und 
bewirken schließlich ein dischronisiertes Erschei

nungsbild bei solchen Arten, die gegenüber den 
vorherrschenden abiotischen Parametern ver
schiedene Reaktionen zeigen. Besonders PAUER 
(op. cit.) hebt diesen Aspekt einer mikroklima
tisch bedingten Entwicklung hervor und betont zu
sätzlich, daß eine breite, nicht bewachsene Feld
grenze wegen ihres speziellen Mikroklimas epigä- 
ische Arten mit entsprechend geringer Toleranz
breite am Überschreiten hindert. Als ähnliche 
Ausbreitungsgrenzen werden Schneisen in Wäl
dern oder Straßen bewertet.

Folgt man dieser Interpretation, so bestehen in be
nachbarten Lebensräumen mit deutlich voneinan
der verschiedenen klimatischen Bedingungen 
zwei verschiedene Populationen, zwischen denen 
kein oder nur ein geringer genetischer Austausch 
vorhegen kann. Das Vorkommen von Arten in den 
Lebensräumen muß unter den gemachten Annah
men (s. o.) als repräsentativ bewertet werden.

Die Erklärung vom stationären Auftreten und ge
trennt sich entwickelnden Populationen in be
nachbarten Lebensräumen müßte zweifelhaft 
sein, wenn nicht flugfähige Arten mit relativ gerin
ger Dispersionskraft und flugfähige Arten mit 
großer Dispersionsfähigkeit ein gleiches, zeitlich 
versetztes Erscheinungsbild erkennen ließen. Zu
mal wenn es sich, wie bei P. fuscipennis, um Arten 
handelt, die nur zu einem geringen Anteil in Fel
dern überwintern, sondern im Spätsommer die 
Felder verlassen, ausgedehnte Prä-Diapauseflüge 
unternehmen und im Frühjahr die Felder erneut 
besiedeln (TOPP 1979). Weiteren Zweifel an der 
Richtigkeit der Hypothese zur Ausbildung weitge
hend isolierter Populationen in benachbarten Le
bensräumen gaben die Befunde für den Laufkäfer 
Nebria brevi-collis (F.) (Abb. 3).
Dieser hygrophile Waldcarabide konnte in den 
Feldkulturen während der Sommermonate fast 
ausschließlich in der nördlich einer Wallhecke ge
legenen Schattenzone nachgewiesen werden. Da 
es sich zu einem großen Teil um frisch gehäutete 
Imagines handelte, bedeutet dies, daß unter den 
hier vorherrschenden mikroklimatischen Bedin
gungen eine erfolgreiche Präimaginalentwicklung 
stattfand oder daß die Imagines diesen schattigen 
Bereich aufsuchten, um hier die folgende Aestiva- 
tionsphase zu überdauern. Nach ihrer Imaginal- 
Diapause waren die herbstaktiven Tiere gleichmä
ßig in den benachbarten Feldkulturen ( = Mais
und Winterroggenfeld) festzustellen, obwohl die
se durch die Wallhecke getrennt waren.

3. Dispersion epigäischer Arten

Diese beispielhaft dargestellten Beobachtungen 
ermöglichen folgende Hypothesen: "Individuen 
derselben Arten in benachbarten, auch topogra-

Danksagung: Für die Überlassung der Daten zur Dispersion von Pt. melanarius danke ich Frau Wiebke TRITTELWITZ.
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phisch voneinander isoliert erscheinenden Le- 
bensräumen gehören einer gemeinsamen Popula
tion an" und "Arten- und Individuenzahl eines Le
bensraumes werden - auch über einen Randeffekt 
hinaus (Ausbildung von Ökotonen) - durch die 
Biozönose benachbarter Habitate beeinflußt". 
Diese Hypothesen sollten durch Wiederfangver
suche markierter Tiere falsifiziert werden. Hierzu 
wurden Individuen ausgewählter Arten im Mittel
punkt eines Kreises freigelassen, der 3 m von einer 
Feldgrenze entfernt gewählt wurde. Um diesen 
Mittelpunkt befanden sich im Radius von 10 m 40 
Bodenfallen, die dem Wiederfang dienten. Die 
wiedergefangenen Individuen in jeder Falle wur
den ausgezählt. So war es möglich, neben Popula
tionsdichte und durchschnittliche Laufgeschwin
digkeit, auch die bevorzugte Laufrichtung der epi- 
gäischen Arten festzustellen. Außerdem ließ sich 
die Wirkung einer Barriere überprüfen.
Als Beispiel für eine Dispersion oberflächenakti
ver Arten wurde zunächst Pterostichus melanari
us (111.) ausgewählt, ein Laufkäfer mit einem Ver
teilungsmuster, welches dem von P. fuscipennis 
(Abb. 2) entsprach (PAUER 1975). P. melanari
us ist eurytop, im nördlichen Mitteleuropa in Bu
chenwäldern sehr häufig (J0RUM  1976), aber 
auch regelmäßig in großer Individuenzahl in Feld
kulturen anzutreffen (z. B. BASEDOW et al. 1976, 
KNAUER u. STACHOW1987).

In Abb. 4 gibt die Länge der zu den Fallen gerich
teten Balken die Anzahl der jeweils wiedergefun
denen Individuen an. Insgesamt wurden 778 In
dividuen wiedergefangen, wenn diese im Winter
roggen freigelassen wurden und 933 Individuen 
bei Freilassen im Maisfeld. Die durchschnittliche 
Aktivitätsdichte betrug 21 Ind./Falle im Winter
roggen und 17 Ind./Falle im Mais für die im Win
terroggen freigelassenen Käfer. Entsprechende 
Ergebnisse zeigten die im Maisfeld freigelassenen 
Carabiden. Die durchschnittliche Wiederfangzahl 
war dann im Mais 24 Ind./Falle und im Winterrog
gen 22 Ind./Falle.
Durch Quotientenberechnung läßt sich das Aus
maß der Dispersion im ursprünglichen und im be
nachbarten Lebensraum feststellen. Ist die durch
schnittliche Individuenzahl im benachbarten Feld 
= a, die Individuenzahl im Ursprungsareal b, so 
ergibt sich für a/b = 1 eine Dispersion, die durch 
die Biotopstruktur nicht beeinflußt wird. Bei a/b 
< 1 wird eine Habitatgrenze erkannt und wirkt als 
Barriere; bei a/b > 1 verlassen Tiere das zuvor be
siedelte Areal und wandern in benachbarte Le
bensräume aus.
Die für P. melanarius gewonnenen Ergebnisse 
weichen nicht signifikant von einer Gleichvertei
lung ab (x -  Test, p < 0,05). Dies bedeutet: 
sowohl im Wihterroggen als auch im Mais freige- 
lassene Tiere ignorieren die Feldgrenze als biolo
gische Barriere. Es findet zwischen beiden Feld
kulturen und in beiden Richtungen ein regelmäßi
ger Austausch statt. -  Die indifferente Reaktion 
gegenüber Biotopgrenzen innerhalb der Agrar

landschaft muß nicht repräsentativ für die epigä- 
ische Feldfauna sein, wenn es sich um eine eury- 
tope Art handelt, die auch ein Kulturfolger ist. 
Daher wurden weitere Arten mit voneinander ab
weichenden Biotopansprüchen zum Vergleich 
herangezogen.
Calathus ambiguus (PAYK.) ist eine xerophile 
Art und bevorzugt in Mitteleuropa sandige Böden. 
Wurde C. ambiguus im Maisfeld freigelassen, so 
verharrte die überwiegende Anzahl in dieser Kul
tur. Nur wenige Individuen wanderten ins Winter
roggenfeld ab (x2 -  Test, p > 0,01). Der Quotient 
a/b lag bei etwa 0,2. Sollte doch der Feldgrenze 
eine Bedeutung zukommen? Der parallel durch
geführte Freilandversuch zeigte das Gegenteil. Im 
beschatteten, feuchten Winterroggenfeld freige- 
lassene Tiere überquerten zu einem großen Anteil 
die Feldgrenze und wurden im Maisfeld in signifi
kant größerer Individuenzahl wiedergefangen als 
im Winterroggenfeld.
Entsprechende Ergebnisse ergaben Versuche mit 
dem hygrophilen Laufkäfer Agonum mülleri 
(HERBST). Die Wiederfangzahlen in beiden be
nachbarten Feldern waren in beiden Parallelver
suchen signifikant voneinander verschieden (x2 -  
Test, p > 0,01). Im Gegensatz zum Verteilungs
muster von C. ambiguus überwogen diesmal die 
Tiere im feuchteren Winterroggenfeld. Eine 
äußerst geringe Dispersion über die Feldgrenze 
hinaus gab es (a/b = 0,1), wenn A. mülleri im 
Winterroggen freigelassen wurde; eine verstärkte 
Dispersion aus dem Mais in den Winterroggen 
(a/b = 15) bei dem vergleichbaren Parallelver
such.
Die Wiederfangergebnisse mit den ausgewählten 
Arten zeigten, daß epigäische Arten auch über 
Feldgrenzen hinweg Biotope mit günstigen mikro- 
klimatischen Bedingungen aktiv aufsuchten. Der 
xerophile C. ambiguus das trockenere Maisfeld, 
der hygrophile A. mülleri das feuchtere Winter
roggenfeld, während P. melanarius die mikrokli
matischen Bedingungen beider Feldkulturen of
fenbar gleichermaßen tolerierte.

Die phänologischen Unterschiede wie in Abb. 2 
sind somit folgendermaßen zu deuten: Ein Le
bensraum mit den geeigneteren ökologischen Be
dingungen wird bevorzugt besiedelt. Erfolgt im 
Laufe des Jahresganges eine Veränderung in den 
Eigenschaften des besiedelten Biotops in Rich
tung eines Pessimums, so reagieren epigäische, 
laufaktive Arten hierauf und überqueren bei der 
Suche nach geeigneteren Lebensräumen auch 
Barrieren, die wesentlich schlechtere Lebensbe
dingungen aufweisen als das Ursprungsareal. Dies 
besagt, daß die Artenzusammensetzung eines Le
bensraumes durch das Artenspektrum benachbar
ter Lebensräume beeinflußt wird. Für die dar
gestellten Flächen könnte dies bedeuten: Gäbe es 
keinen Winter-Raps benachbart zum Hafer, so 
könnte P. fuscipennis im Haferfeld fehlen oder 
dort nur mit geringer Individuenzahl vertreten 
sein.
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Abbildung 1

Verteilungsmuster des Staphyliniden Tachyporus hypnomm (L.) im Grenzbereich von Winter-Raps und 
Weizen.

Abbildung 2

Verteilungsmuster des Staphyliniden Philonthus fuscipennis (MANNH.) im Grenzbereich von Winter- 
Raps und Hafer.
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Abbildung 3

Verteilungsmuster des Carabiden Nebria brevicollis (F.) im Grenzbereich von Winter-Roggen und Mais.
Beide Kulturen sind durch eine Wallhecke voneinander getrennt.

Pterostichus melanarius
20 Ind.

Abbildung 4

Dispersion des Laufkäfers Pterostichus melanarius (111.) im Grenzbereich von Winter-Roggen und Mais.
Die Individuen wurden an einem Punkt, 3 m von der Feldgrenze entfernt, freigelassen.
Die Länge der Radien gibt die Anzahl der wiedergefangenen Käfer in den Bodenfallen 1-40 an. -  Die Feldgrenze hatte keinen 
signifikanten Einfluß auf die Richtung der Dispersion.
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Felder sind vielfach nicht nur durch Randstreifen 
voneinander getrennt. In Schleswig-Holstein zie
hen sich Wallhecken wie ein Netz um die verschie
denen Feldkulturen. Um den Einfluß der Wall
hecken als Barriere ging es in der folgenden Ver
suchsordnung, bei der eine Bodenfallen-Exposi- 
tion wie in Abb. 4 gewählt wurde. Versuchstier war 
wiederum P. melanarius. Es zeigte sich, daß im 
Gegensatz zu den Ergebnissen in Abb. 4 die Wall
hecke für diesen Carabiden ein deutliches Hinder
nis darstellte. Der Dispersionsquotient lag bei a/b 
= 0,14. Die Zahlen waren signifikant von denen 
des oben dargestellten Versuchs mit P. melanari
us verschieden und ließen erkennen, daß nur etwa 
12 % der freigelassenen Tiere die Wallhecke über
querten.

Wallhecken wirken aber nicht für alle flugunfähi
gen Laufkäfer als Ausbreitungshindernis. Dies 
ergaben Versuche mit Calathus melanocephalus 
(L.). Die Aktivitätsdichte der wiedergefangenen, 
brachypteren Individuen war in zwei Feldkulturen 
nicht signifikant voneinander verschieden, wenn 
die Tiere in dem einen oder dem anderen Feld 
freigelassen wurden und diese durch eine Wall
hecke voneinander getrennt waren.
Die Ausbreitungsfähigkeit von N. brevicollis mag 
der von C. melanocephalus entsprechen. Wenig
stens scheint es nicht abwegig zu sein, das Vertei
lungsmuster von N. brevicollis beiderseits einer 
Wallhecke durch die Dispersionsfähigkeit zu er
klären.
Die Hypothese von der Ausbildung distinkter Po
pulationen in benachbarten Lebensräumen kann 
nach den vorhegenden Ergebnissen nicht auf
rechterhalten werden. Die hier gezeigten Befunde 
stehen in Einklang mit den langjährigen Untersu
chungsserien von DEN BOER (1986), nach de
nen Populationsschwankungen innerhalb eines 
Lebensraumes nicht nur durch Reproduktionsra
ten der jeweiligen Arten hervorgerufen werden. 
Vielmehr kommt den Immigrations- und Emigra
tionsprozessen eine gleichrangige Bedeutung zu. 
Sie beeinflussen wesentlich den Anstieg einer Po
pulationsdichte oder ihre Extinktion (DEN 
BOER 1981). Dabei dürfte der Einfluß einer Dis
persion auf Artenzusammensetzung, Arten- und 
Individuenzahl in den anthropogen gestörten Le
bensräumen der Kulturlandschaft stärker ausge
prägt sein als in naturnahen Lebensräumen 
(BRANDL u. TOPP 1985). 4

4. Anemochore Verbreitung

Für zahlreiche Insekten konnte eine anemochore 
Ausbreitung nachgewiesen werden. So wurden auf 
einem in der Nordsee vor Anker liegendem Schiff, 
180 - 240 km von der nächsten Küste entfernt, 
mehr als 700 Arten festgestellt, überwiegend Dip
teren, Aphiden, aber auch Hymenoptera, Neurop- 
tera und Hemiptera in großer Anzahl (HARDY 
u. MILNE 1937, zit. nach UDVARDY 1969).

Eine solche Verbreitung über große Distanz er
folgt nicht nur in Höhen von mehreren 100 m, 
sondern auch dicht über der Wasseroberfläche. 
Dann werden verdriftete Tiere nicht selten durch 
Windströmungen auf die Wasseroberfläche ge
drückt und stellen für Fische eine nicht zu vernach
lässigende Nahrungsquelle dar (CHENG et al. 
1978).

Nachweislich erfolgte die postglaciale Besiedlung 
Skandinaviens durch Faunenelemente mit anemo- 
hydrochorer Ausbreitung über die Ostsee. Fauni- 
stische Übereinstimmungen zwischen Nordafrika 
und den Antillen werden mit der Windausbrei
tungstheorie erklärt (UDVARDY 1969). Häufig 
auftretende Windströmungen von Ost nach West 
verbinden diese Lebensräume beiderseits des At
lantiks; auch über dem Pazifik konnte Luftplank
ton erfaßt werden (HOLZAPFEL et al. 1968).

Innerhalb der Kontinente entstehen regelmäßig 
starke Aufwinde, mit denen neben anorganischen 
Partikeln auch pflanzliches Material und Insekten 
verdriftet werden (EDWARDS 1987). Die große 
Menge an verdriftetem Material wird sichtbar, 
wenn diese auf hochalpine Schneematten und 
Gletscherfelder gedrückt wird. Zahlreiche alpin 
lebende Vogelarten haben sich auf diese Nah
rungsquelle spezialisiert (z. B. Emberiza cia L.), 
aber auch die im Vergleich zu den Individuen 
anderer Nahrungsebenen große Anzahl an zoo- 
phagen Arthropoden in den alpinen Lebensräu
men (TOPP 1975) wird durch die regelmäßige 
Zufuhr von Nahrung erklärbar. So beeinflußt die 
anemochore Verdriftung organischen Materials 
nicht nur alpine Ökosysteme, sondern liefert für 
die passiv verbreiteten Tierarten auch die Voraus
setzung einer erfolgreichen Überquerung von Ge
birgsketten.

Aus der Verdriftung von Arthropoden ergibt sich 
aber nicht nur die Überquerungsmöglichkeit von 
Barrieren, sondern auch -  dem Toleranzbereich 
der jeweiligen Arten entsprechend -  eine erfolg
reiche Ausdehnung des Besiedlungsareals über 
große Distanz hinweg. Darüber hinaus läßt sich 
aus den Beobachtungen folgern, daß die anemo
chore Ausbreitung regelmäßig zu einer Vermi
schung des Arten- und Individuenspektrums ver
schiedener Habitate führt und selbst Faunenele
mente aus verschiedenen geographischen und kli
matischen Regionen nebeneinander Vorkommen. 
Die Adventivfauna anthropogen geschaffener und 
kurzfristig bestehender, instabiler Lebensräume 
gibt hierfür ein Beispiel (TOPP 1971).

Der Aspekt der Faunenvermischung wird in der 
biozönotischen Literatur kaum berücksichtigt.

Einige Freilandbefunde sollen in diesem Zusam
menhang auf die Bedeutung von unabhängigen 
Umweltvariablen hinweisen und ihren Einfluß auf 
eine Faunenzusammensetzung hervorheben.
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Die Populationsdichte einer Art wird durch flug
fähige Individuen beeinflußt.

Dies ergab sich aus Untersuchungen mit Calathus 
melanocephalus (TRITTELVITZ u. TOPP 
1980). Der Anteil der macropteren und flugfähi
gen Tiere lag von April bis September bei 1,8 % 
der erfaßten Individuen. Im September stieg der 
Anteil flugfähiger Tiere auf 10,5 % an. Dieser 
Anstieg wurde im wesentlichen durch eiablagebe
reite Weibchen bedingt, die während ihres Prä- 
Ovipositionsflugs in die Intersuchungsflächen 
eingeflogen waren. In anderen Lebensräumen und 
in darauffolgenden Jahren war ein gleicher Effekt 
nicht zu beobachten.

Die Artenzusammensetzung wird durch zufalls
bedingte Dispersion flugfähiger Individuen be
einflußt.

Auf dieses Phänomen weisen mehrere Befunde 
hin. So kam die seltene Atheta (Liogluta) pagana 
(ER.) innerhalb eines Haferfeldes für einen kur
zen Zeitraum in großer Individuenzahl vor (Abb. 
5), verschwand dann wieder und konnte niemals 
danach beobachtet werden. Ein entsprechend ag
gregiertes und zeitlich begrenztes Vorkommen 
zeigte ebenso Atheta luridipennis (MANNH.) in 
einem Stadtpark (TOPP 1972).

Abbildung 5

Verteilungsmuster von Atheta (Liogluta) pagana 
(ER.) im Grenzbereich von Winter-Raps und Ha
fer.

Als Folge zufallsbedingter, in unregelmäßigen Ab
ständen auftretender Dispersionsflüge ist auch die 
Artenzusammensetzung von Catopiden in einem 
Buchenwald zu deuten. In dem ersten Jahr der 
Untersuchungen lebten dort 4 winteraktive Arten, 
deren Größenverteilung mit den Voraussagen der

Konkurrenztheorie (HUTCHINSON-Index) 
übereinstimmte. In dem folgenden Jahr gab es 
dort 7 winteraktive Arten, die ein solches Größen
verteilungsmuster nicht mehr erkennen ließen. 
Von diesen überwogen im dritten Jahr der Unter
suchungen wiederum 4 Arten, deren Größenun
terschiede auf die Bedeutung der Konkurrenz-Hy
pothese hinweisen. Zwei weitere Arten, die in 
dieses Schema nicht hineinpaßten, waren sehr sel
ten (TOPP u. ENGLER 1980).

Am deutlichsten aber wurden die zufallsbedingten 
biozönotischen Aufsammlungen auf einer neu ent
standenen Sanddüne der Nordsee, die so klein 
war, daß die gesamte Fauna problemlos erfaßt 
werden konnte. Laufkäfer können nach dem bis
herigen Kenntnisstand die meisten Informationen 
geben (s. o.), daher seien diese exemplarisch er
wähnt (TOPP 1988).
Untersuchungen in den Jahren 1973, 1979 und 
1983 zeigten sehr deutlich, daß für das Auftreten 
von Arten nicht die Biotopstruktur oder die Größe 
des Lebensraumes von Bedeutung sind. Vielmehr 
waren W itterungsbedingungen wie Windge
schwindigkeit, Windrichtung, Lufttemperatur und 
die Jahreszeit, in der diese Ereignisse auftraten, 
für die Anzahl und Artenzusammensetzung der 
Immigranten entscheidend.

Auch für eine erfolgreiche Kolonisation schienen 
zahlreiche stochastische Ereignisse entscheidend 
gewesen zu sein. Der Prädisposition an die Um
weltbedingungen möchte ich besondere Bedeu
tung zumessen. Dies würde bedeuten, daß über
wiegend die strukturelle Vielfalt die Zahl der Ko
lonisten bestimmte, die Ausdehnung der Struktu
ren aber ihre Individuenzahl. -  Von den 115 immi
grierenden Laufkäfern konnten höchstens 13 Ar
ten als Kolonisten angesehen werden.
Die Aufsammlungen auf der Sanddüne zeigten 
auch, daß Arten, die dort keine geeigneten Ent
wicklungsbedingungen vorfanden, nicht unbe
dingt selten sein mußten. Die Wahrscheinlichkeit, 
die Düneninsel zu erreichen, stieg bei gleicher Dis
persionsfähigkeit mit der Abundanz der jeweiligen 
Arten in ihrem Rekrutierungsareal.
So erreichten bei entsprechenden günstigen Wit
terungsbedingungen Arten wie Pterostichus stre- 
nuus (PANZER) und Platynus dorsalis die Düne 
in nicht geringer Individuenzahl. Sie hatten dort 
mit Sicherheit keine Uberlebensmöglichkeit.

Berücksichtigt man für die hier erwähnten Auf
sammlungen eine Individuen-Artenverteilung, so 
ließe sich nach Abbildung 6 die Bedeutung der Ni- 
schenentleerungs-Hypothese hervorheben. Doch 
dürfte es sich hier mehr um ein statistisch beding
tes Aufsammlungsergebnis handeln, als um die 
Bestätigung für eine Arten-Individuen Verteilung. 
Arten, die die Voraussetzung für eine erfolgreiche 
Kolonisation gaben (=  •  ), wechselten ab mit 
solchen, die sicherlich als Zufallsfunde ( = + ) zu 
werten waren.
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Abbildung 6

Rangordnung der Laufkäfer für ganzjährige A n 
sammlung in Bereichen einer isoliert gelegenen 
Sanddüne der Nordsee.
Die Arten/Individuen sind nach Kolonisten •  und nicht er
folgreiche Immigranten +  unterschieden.

5. Immigrationsareale und Lebensgemein
schaften

Selbst kleinen Individuen mit passiver Verdriftung 
gelingt es nach ihrer Ausbreitungsphase, ausge
wählte Lebensräume gegen den Wind aktiv anzu
fliegen (BASEDOW 1977).

Zunächst ungerichtet erfolgende, dann aber ge
richtete Ausbreitungen sind nicht nur von Wind
richtung und Windgeschwindigkeit abhängig, son
dern ebenso temperaturspezifisch für die betref
fenden Arten (s. o.). Den Einfluß von Temperatu
ren konnte STEIN (1972) bei den Befallsflügen zu 
Leguminosenfeldern durch Rüsselkäfer feststel
len. Niedrige Temperaturen von 10°C ermöglich
ten den Befall durch kleine Arten der Gattung 
Apion; höhere Temperaturen waren für den Be
fallsflug der größeren Arten erforderlich, so 15°C 
für Phyllobius maculicomis (GERM.) und sogar 
20°Cfür Sitona sulcifrons (THUNBG).
Dies bedeutet, daß Insekten, die als Opportuni
sten kurzfristig instabile Lebensräume besiedeln 
und solche, die Distanzflüge zwischen Winterlager 
und Aktivitätsareal zurücklegen -  Verlassen des 
Winterlagers in Mitteleuropa erfolgt überwiegend 
im April und Mai, erneutes Aufsuchen von Über
winterungsquartieren von Juni bis November -, 
während der gesamten Vegetationszeit als Luft- 
plankter angetroffen werden können.
Diese Arten werden während ihrer aktiven Flug
phase durch Biotopstrukturen beeinflußt. So fin
det der Rapsglanzkäfer Meligethes aeneus (F.) 
durch Bevorzugung heller Flächen während seines 
Post-Diapausefluges die gelben Rapsfelder. Ma
rienkäfer (z.B. Coccinella septempunctata L .) 
werden bei ihrem Prae-Diapauseflug durch breite

Silhouetten von Hügeln und Wäldern geleitet und 
erreichen so geeignete Überwinterungslager.

Aus solchen Beobachtungen läßt sich ableiten, 
daß jeder Lebensraum für die Arten des Luft
planktons eine mehr oder weniger ausgeprägte At
traktivität besitzt.

Doch kann eine passive Verdriftung von Insekten 
nur bei vergleichsweise niedrigen Windgeschwin
digkeiten in eine aktive Flugphase übergehen. Bei 
Starkwindlagen werden die leichten Insekten mit 
laminaren Luftströmungen gegen Hindernisse ge
drückt; dann beeinflussen überwiegend die oro- 
graphischen Verhältnisse die Anzahl der in ein 
Besiedlungsareal verfrachteten Tiere.

In der Kölner Bucht, zwischen Aachen und Köln, 
wurde ein künstlicher Berg geschaffen (Sophien
höhe), der etwa 200 m aus der umgebenden Land
schaft herausragt und in weitem Umkreis die ein
zige Erhebung ist. Umgebung und Berg dienten 
faunistischen Aufsammlungen von Carabiden. 
Hierbei wurde deutlich, daß die größten Arten- 
und Individuenzahlen nicht in den naturnahen 
Eichen-Hainbuchenwäldern der Umgebung auf
traten, sondern im Bereich der künstlich geschaf
fenen Erhebung. Besonders die nach Südwest ge
legenen Hangflächen wiesen eine reichhaltige 
Fauna auf (Abb. 7). Ein großes Artenspektrum, 
ohne daß die eine oder andere Art deutlich über
wog, somit hohe Diversität und Äquitat, eine gro
ße Anzahl seltener Arten, sogar solcher, die auf 
der "Roten Liste" angeführt sind, ließen keinen 
Zweifel daran, daß es sich um einen Lebensraum 
handelte, der nach den geltenden Bewertungsme
thoden vorrangig geschützt werden sollte.

Abbildung 7

Arten- und Individuenzahlen in 6 verschiedenen 
Standorten der Kölner Bucht.
Beachte die hohe Arten- und Individuenzahl im Hangbereich 
der skizzierten Anhöhe.

Doch konnte es sich bei der faunistischen Vielfalt 
dieser Aufsammlungen nicht eher um Zufallser
gebnisse handeln, die, bedingt durch die orogra- 
phische Lage, jeweils nach den vorherrschenden 
Windströmungen variierten? War hier die Biotop
struktur unbedeutend für Artenvielfalt und -man- 
nigfaltigkeit?
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Anders als bei den Untersuchungen auf der Sand
düne in der Nordsee waren die Lebensbedingun
gen im Hangbereich der Erhebung so vielgestaltet, 
daß keine Entscheidung über die Anzahl der indi- 
genen Arten getroffen werden konnte und ebenso 
wenig über die Inferiores, für die der Spielraum 
der Umweltbedingungen nicht mehr ausreicht, um 
sich auf Dauer behaupten zu können.
Artenzahl und Aktivitätsdichte aber lassen vermu
ten, daß hier der zufallsbedingten Immigration 
große Bedeutung zukam, zumal Arten mit hoher 
Dispersionsfähigkeit aus den Gattungen Amara, 
Harpalus, Bembidion und Bradycellus überwo
gen. Andererseits sind es überwiegend Opportu
nisten mit guter Flugfähigkeit, die Rekultivie
rungsflächen besiedeln. Die Zahlen auf dem Pla
teau der Erhebung mögen dies verdeutlichen. Die 
Zahlen für die Hangflächen aber lagen darüber 
und dies war, nach der Biotopbiudung der auftre
tenden Arten, nicht auf einen Ökoton-Einfluß zu
rückzuführen.

Aus den vorhegenden Beobachtungen zeigt sich, 
daß eine numerische Analyse von Biozönosen 
nicht immer eine verläßliche Bewertung von Bio
topen ergeben kann. Dies, weil neben den biotop
eigenen Arten in einem Lebensraum immer ein 
mehr oder weniger großer Anteil an biotopfrem
den die Zusammensetzung der Biozönose beein
flußt. Es scheint, daß ungestörte und orographisch 
wenig exponierte Biotope einen höheren Anteil an 
autochthonen Arten haben als Biotope, die stän
digen Störungen unterhegen und sich in exponier
ter Lage befinden (BRANDL u. TOPP 1985, 
TOPP 1988). In letzteren können allochthone Fau
nenelemente überwiegen. Beide Beobachtungen 
lassen Raum für die verschiedenen Hypothesen 
zur Struktur von Lebensgemeinschaften (CROPS 
et al. 1986).

Welche Möglichkeiten einer Biotopbewertung 
bieten sich an? Hierauf gibt es eine klare Antwort. 
Eine Biotopbewertung ist dann zufriedenstehend, 
wenn eine numerische Analyse mit den ökolo
gisch-physiologischen Kenntnissen der einzelnen 
Arten untermauert werden kann, die populations
ökologischen Zusammenhänge geklärt und außer
dem Interaktionen mit anderen Organismen, ins
besondere die trophischen Beziehungen, bekannt 
sind. Eine solche Analyse für Bewertungsfragen 
muß utopisch bleiben (vgl. NEUMANN 1982). 
Somit steht sich die Frage nach einer besten An
näherung. Hier, meine ich, ist es das Bewertungs
verfahren von MOSSAKOWSKI u. PAJE (1985), 
welches in die einzuschlagende Richtung weist. 
Nicht ein numerisches Verfahren sondern die Er
fassung der individuellen, physiologisch-ökologi
schen Eigenschaften der einzelnen Mitglieder 
einer Biozönose gibt eine geeignete Information.

Der Anteil bzw. die Anzahl von spezifischen Arten 
(-bionte), von Präferenten (-phile), von indifferen
ten Arten oder solchen, die sich in einem Lebens

raum nicht behaupten können, es sei denn, sie er
halten ständig Zuzug von außerhalb, geben eine 
Bewertungsgrundlage, die einer numerischen 
Analyse (s. o.) überlegen ist. Eine solche Auswer
tung erfordert eine größere Kenntnis über die an
gesprochenen Arten und dürfte zur Zeit für nur 
wenige Tiergruppen durchführbar sein. Diese in
dividuelle Bewertung bietet aber den großen Vor
teil, auf den routinemäßigen Einsatz nichtselek
tiver Fangmethoden zu verzichten (vgl. Arten
schutzverordnung 1980).

Zusammenfassung

Zahlreiche Arten sind bestrebt, ihr Besiedlungs
areal zu erweitern oder ihr Entwicklungszyklus ist 
während verschiedener Entwicklungsphasen an 
verschiedene Lebensräume angepaßt. Beide Vor
gänge führen zu Dispersionserscheinungen aus 
einem optimalen Lebensraum heraus. Anderer
seits lösen sich verschlechternde Biotopeigen
schaften ungerichtete Dispersionen aus.
Tier auf Sammlungen, die der Charakterisierung 
von Biotopen dienen sollen, werden, bedingt 
durch Strukturbildung und orographischer Situa
tion, immer einen mehr oder weniger deutlichen 
Anteil an biotopfremden, sich in Dispersion be
findlichen Individuen aufweisen. Daher sind nu
merische Analysen (Artenzahl, Individuenzahl, 
Diversität, Äquität) für eine Biotopbewertung 
nicht immer geeignet.
Eine Bewertung nach Bioindikatoren bei Klassifi
zierung in spezifische Arten, Präferente, indiffe
rente Arten und Inferiores wird vorgeschlagen.
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