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frugivoren Kleinvogeln

- Johannes Kollmann und Kristine Kjerup Rasmussen, Kopenhagen -

Abstract

Dispersal of fleshy-fruited woody species — Interactions between scrub vegetation and
frugivorous passerine birds. The interaction between scrub vegetation and frugivores under
dispersal of endozoochoric plants has been intensively studied during the past two decades.
The present contribution gives a brief and personal overview over the current state of research
based on some key findings. The case studies presented show that a number of vegetation-spe-
cific processes, e.g. seed predation by rodents, seed bank dynamics, germination and seedling
establishment, interfere with the interaction between birds and the population dynamics of
fleshy-fruited plant species. These processes are affected by the vegetation structure at diffe-
rent spatial scales, including regional differences in community context, landscape effects on
population size, habitat-specific vegetation and small-scale differences in microhabitats. The
resulting variability of the processes associated with seed dispersal and plant recruitment may
be an important explanation why the plant-animal interaction during endozoic seed dispersal
could not become more specific. It has developed into an ecologically effective but evolu-
tionary diffuse mutualism, and rather seldom has led to real coevolution.

1. Zusammenspiel struktureller und funktionaler Ansiitze in der
Biozonologie

Die Biozonologie ist derjenige Teilbereich der Okologie, der sich mit den biotischen Wech-
selwirkungen von Organismen (der ,,Biozonose) innerhalb eines Okosystems beschiftigt
(KrRATOCHWIL & SCHWABE 2001). Tier-Pflanze-Interaktionen zdhlen innerhalb der vielfaltigen
Wechselwirkungen sicher zu den faszinierensten Untersuchungsgegenstinden, und die Erfor-
schung von Herbivorie, Bestdubung und Samenausbreitung durch Tiere hat in den vergange-
nen 50 Jahren eine entsprechend hohe Aufmerksambkeit erfahren (GOTTSBERGER et al. 1991).

Man kann am Beispiel der Endozoochorie drei Phasen der Untersuchung von Tier-Pflan-
ze-Interaktionen unterscheiden: Bis in die 60er Jahre basierten Publikationen zu diesem
Thema tiberwiegend auf morphologischen Befunden und Einzelbeobachtungen mit zum Teil
anekdotischem Charakter (RIDLEY 1930, MULLER-SCHNEIDER 1955, TURCEK 1961). Ende der
60er und Anfang der 70er Jahre erschien dann eine Reihe konzeptioneller Arbeiten, die eine
wesentliche Grundlage fiir weitere Untersuchungen legten, weil sie eine Vielzahl stimulieren-
der und testbarer Hypothesen vorschlugen (VAN DER PuL 1969, Snow 1971, McKEY 1975).
Diese Autoren gingen davon aus, dass die Endozoochorie eine starke koevolutiondre Kompo-
nente habe und auch zur Speziation von Tier- und Pflanzenarten beitragen kénne. Eine auf
diese Arbeiten folgende Welle von Untersuchungen in den 80er Jahren hat die Annahmen
einer engen Koevolution bis auf wenige Ausnahmen widerlegt und zu einer realistischeren
dkologischen und evolutiondren Bewertung der Zoochorie gefithrt. Herausragend in diesem
Zusammenhang sind die Arbeiten von Carlos Herrera in Spanien (z.B. HERRERA 1985, 1986),
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die eine ganze Generation junger Okologen geprigt haben. Diese neue Forschergeneration
zeigt heute, dass das Gebiet der Endozoochorie immer noch attraktiv und wissenschaftlich
produktiv ist (LEVEY & BENKMAN 1999). Das Verstindnis dieser dkologischen Zusammen-
hénge vertieft sich weiterhin substantiell, und 6kologische wie evolutiondre Wechselwirkun-
gen scheinen untrennbar miteinander verwoben zu sein.

Eine kurze Einfithrung in diese Pflanzengruppe: Endozoochore haben fleischige Friichte,
deren Samen zumindest teilweise den Verdauungstrakt von Tieren intakt passieren, und in
Mitteleuropa iiberwiegend von Singvogeln ausgebreitet werden (SNow & SNow 1988). Diese
Interaktion ist insofern spannend, als sie (a) das Potential einer koevolutioniren Entwicklung
birgt, (b) die vogelvermittelte Gehdlzausbreitung ein wesentlicher Teil der Vegetationsdyna-
mik ist, und (c) sich enge Beziehungen zu Fragen des Naturschutzes und der Landschafts-
pflege ergeben. Eine sprachliche Bemerkung: Wir sprechen im gesamten Beitrag von der Aus-
breitung von ,,Samen*, obwohl die morphologisch sehr unterschiedlichen Ausbreitungsein-
heiten wissenschaftlich korrekt als ,,Diasporen® bezeichnet werden miissen.

Als wesentliche Leitlinie der Erforschung endozoochorer Tier-Pflanze-Interaktionen hat
sich eine konsequente Analyse der strukturellen und funktionalen Rahmenbedingungen
erwiesen. Erst bei klarer Beschreibung und Abgrenzung der Vegetationsstruktur ist ein volles
Versténdnis des funktionalen Zusammenhanges moglich. Otti Wilmanns, die immer ein
grofies Interesse an biozonologischen Fragestellungen gehabt und diese nach Kréften gefor-
dert hat, fasst die Struktur-Funktion-Problematik bei der Untersuchung von Tier-Pflanze-
Interaktionen wie folgt zusammen (WILMANNS 1987): ,,Unabhéngig von der biozénologischen
Fragestellung sind ... eine Erhebung und saubere Definition der Pflanzengesellschaften oder
des Gesellschaftsmosaiks unverzichtbare Schritte. — ,,So wird im Zentrum ... (syndkologi-
scher) Forschungen die Funktionalitét stehen. Es gilt ... die Bedeutung des einen fiir den ande-
ren Partner herauszuschilen und dies im gesellschaftlichen Rahmen, also im Gefiige, im
System der Lebensgemeinschaft.

Kommen wir auf der Grundlage dieser Zitate zum konkreten Vorgehen bei der Erforschung
struktureller und funktionaler Zusammenhénge in der Ausbreitungsdkologie endozoochorer
Pflanzenarten. Die Ausbreitung im engsten Sinne, also der Samentransport durch Végel, darf
dabei nicht isoliert betrachtet werden — vielmehr miissen im Sinne eines funktionalen Ansat-
zes alle wesentlichen Prozesse und Faktoren untersucht werden, die bei der Ausbreitung und
Regeneration einer Pflanzenart von Bedeutung sind. Die zu untersuchenden funktionalen
GroBen sind vor allem Bestdubung, Fruchternte, Samentransport, Samenfrafl, Samenbank,
Keimung und Simlingsetablierung (KOLLMANN 2000). Unverzichtbar ist auflerdem, dass diese
Untersuchungen auf einer genauen Beschreibung der Vegetation beruhen. Die strukturellen
Rahmenbedingungen betreffen das Areal der untersuchten Art, die regionale Verbreitung und
Haufigkeit, Populationsgrofle und -fragmentierung auf der Landschaftsebene, Vegetations-
mosaik, Pflanzengesellschaft sowie Synusien an Kleinstandorten. Wir folgen in diesem
Zusammenhang bewusst einer relativ weiten Definition der Vegetationsstruktur, der ,,mor-
phological texture and structure* nach BARKMAN (1979), also nicht nur unter Beriicksichti-
gung der rdumlichen Verteilung und Deckung der Individuen, sondern unter Einbezug der
(relativen) Artenhiufigkeit, der Diversitat. Die Effekte der Vegetationsstruktur auf die Aus-
breitungsdkologie endozoochorer Geholzarten dufern sich auf ganz verschiedenen Skalen,
die in Tab. 1 erldutert sind.

Die gegenwartige Forschung zu Tier-Pflanze-Interaktionen in der Endozoochorie fokussiert
auf vier zentralen Fragen zur Ausbreitung und Regeneration entsprechender Geholzarten:

1. Welches sind die wesentlichen Prozesse wihrend der Ausbreitung endozoochorer Geholze?
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2. Inwieweit und auf welcher rdumlichen Skala werden diese Prozesse durch die Vegetati-
onsstruktur gesteuert?

Welchen Einfluss haben sie auf die Vegetationsdynamik?

4. Was tragen sie zur Abgrenzung der 6kologischen Nische der Geholzarten bei?

w

Die vorliegende Ubersicht zur ,,Ausbreitungsékologie endozoochorer Geholzarten —
Wechselwirkungen zwischen Gebiischvegetation und frugivoren Kleinvogeln” bringt eine
kleine Auswahl eigener Ergebnisse mit jeweils einem Beispiel zu den verschiedenen raumli-
chen Skalen, auf denen sich diese Interaktion realisiert.

Tab. 1: Vorschlag einer Skalierung des kausalen Zusammenhangs zwischen Vegetationsstruktur und den
wesentlichen Prozessen, die im weitesten Sinne mit der Ausbreitung endozoochorer Arten verkniipft
sind (vgl. KOLLMANN 2000).

Skala Areal Vegetationsstruktur Ausbreitungsprozesse s.l.

Biom >10*km? Floristische Provinz Konkurrenzfahigkeit,
Anderung der 6kologischen
Nische,
Artendifferenzierung,
Verbreitungsgrenzen

Region >10° km® Regionale Vegetation  Populationsdifferenzierung,
phénologische Entwicklung

Landschaft 0.01-1000 km? Gesellschaftsmosaik Habitatselektion der Vogel,
Ausbreitung s.s.

Habitat 10-10'000 m* Pflanzengesellschaft Sameneintrag, Samenfrass,
Sukzession

Mikrohabitat 0.01-10 (100) m* Pflanzenindividuum Samenbank, Keimung,
Samlingsetablierung

2. Effekte der Vegetationsstruktur auf iiberregionaler Ebene

Frugivore Kleinvogel orientieren sich bei der Habitatselektion an der Vegetationsstruktur
(BAIRLEIN 1981, LEVEY 1988, JORDANO & ScHupp 2000), und die Artenzusammensetzung und
damit Struktur der Pflanzengesellschaften diirften daher ganz wesentlich den Ausbreitungser-
folg und die Konkurrenz zwischen koexistierenden Endozoochoren beeinflussen. Da die mei-
sten endozoochoren Arten, z.B. in Europa, liber ein weites Gebiet verbreitet sind, in dem sich
die klimatischen Verhiltnisse und der Artenpool dndern, diirfte es fiir viele Arten zu Ande-
rungen der Vegetationsanbindung kommen. Arten waldfreier Extremstandorte an Felsnasen
und Schutthalden, wie zum Beispiel Prunus mahaleb in Mitteleuropa, kommen in Siideuropa
auch in lichten Wildern mit stark abweichender Artenzusammensetzung vor (SCHOLZ &
ScHoLz 1995). Was diese Anderungen der Vegetationsanbindung in dkologischer und evolu-
tiondrer Hinsicht bedeuten, ist bisher unzureichend untersucht, da dazu erst wenige tiberre-
gionale Arbeiten vorliegen; fiir ein herausragendes Beispiel siehe FUENTES (1992). Die mei-
sten Forschungsprojekte haben sich verstédndlicherweise auf eine oder wenige Populationen in
einem fest umschriebenen Gebiet konzentriert.

Wir studieren zur Zeit die Gesellschaftsanbindung von Sorbus torminalis entlang eines
iiberregionalen Gradienten in Mitteleuropa anhand von etwa 900 publizierten und eigenen
Vegetationsaufnahmen. Bei dieser Untersuchung zeigt sich, dass die Bandbreite der genutz-
ten Vegetationstypen (gemessen als Linge des DCA-Gradienten) in Mitteldeutschland am
groften ist (Abb. 1). Folgt man der Art an ihre regionalen Arealgrenzen in Norddeutschland
und Dénemark, so nimmt die Anzahl der Vegetationstypen markant ab. Eine dhnliche Veren-
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gung des soziologischen Spektrums haben wir in der Schweiz am Nordalpenrand gefunden,
der ebenfalls eine regionale Verbreitungsgrenze der Art darstellt. Interessanterweise ist das
Optimum der soziologischen Breite in Mitteldeutschland mit hochsten Jahreszuwéchsen der
Art in Wildern dieser Region verkniipft (K.K. Rasmussen, unverdff. Daten).

Man kann davon ausgehen, dass auf einer iiberregionalen Skala Anderungen der soziolo-
gischen Anbindung und des Zuwachses die Interaktion zwischen frugivoren Kleinvdgeln und
endozoochoren Geholzarten beeinflussen, was kurzfristig zu dkologischen und langfristig zu
evolutiondren Effekten fiihren diirfte.
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Abb. 1:  Gesellschaftsanbindung von Sorbus torminalis entlang eines iiberregionalen Gradienten entsprechend
den Ergebnissen einer Detrended Correspondence Analysis (K.K. Rasmussen, unpubl. Daten). Die
GrofBe der Symbole in der linken Teilabbildung entspricht der Anzahl verwendeter Vegetationsauf-
nahmen.

3. Effekte der Vegetationsstruktur auf regionaler Ebene

Ein deutlicher Einfluss der Vegetationsstruktur findet sich auch auf der regionalen Ebene.
So bedingt die regionale Verteilung der Vegetationstypen oft das Vorkommen seltener endo-
zoochorer Gehdlze in kleinen und separierten Populationen, die reliktischer oder invasiver
Natur sein kdnnen. Ein Beispiel ist Prunus mahaleb in der Nordschweiz, wo die Art wahrend
der postglazialen Warmezeit vermutlich recht weit verbreitet war (BURGA & PERRET 1998),
nach klimatischer Abkiihlung aber in Restpopulationen aufgespalten wurde, die auch heute
noch an waldfreien Felsstandorten im Schweizer Jura iiberdauern.

In solchen Kleinpopulationen haben wir die Bliiten- und Fruchtmorphologie, die Bestéu-
bungsverhéltnisse sowie die Altersstruktur der Art untersucht (z.B. KOLLMANN & PFLUGS-
HAUPT 2001). Wir fanden keine Effekte der Populationsgrofe oder des Separationsgrades auf
die BliitengroBe, Fruchtfleisch- oder Kernmasse, wohl aber einen deutlichen Hohengradien-
ten der untersuchten Populationen (Abb. 2). Anderungen des Bliitendurchmessers diirften die
Interaktion mit Insekten und damit den Bestdubungserfolg beeinflussen. Die Fruchtgrofe ist
dagegen haufig mit der Attraktivitét fiir frugivore Kleinvogel korreliert, wiahrend die Samen-
grofle besonders an den von der Art besiedelten Grenzstandorten eine wesentliche Bedeutung
fiir die Etablierungschancen der Sdmlinge haben diirfte. Bei Bestiubungsexperimenten in die-
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sen Kleinpopulationen fanden wir auBlerdem Inzuchteffekte sowie Anzeichen einer Bestiu-
bungslimitierung (PFLUGSHAUPT et al. 2002), die langfristig negative Fitnesskonsequenzen
haben konnten und damit die Moglichkeiten einer koevolutionédren Tier-Pflanze-Interaktion
begrenzen. ‘
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ADb. 2: GroBe der Bliiten, Friichte und Samen in 8-10 Kleinpopulationen von Prunus mahaleb in der
Schweiz als Funktion der Meereshche (Spearman Korrelation; Abkiirzungen der Populationen nach
KOLLMANN & PFLUGSHAUPT 2001).

4. Effekte der Landschaftsstruktur

Die Landschaftsstruktur wird in der Regel durch die Haufigkeit und Verteilung der Vege-
tationstypen sowie abiotischer Strukturelemente bestimmt (FORMAN 1995). Die Habitatprafe-
renzen frugivorer Kleinvogel orientieren sich an der Landschaftsstruktur (z.B. LENTNER &
LANDMANN 1994), und diese diirfte sich in dem von den Vogeln vermittelten Diasporennie-
derschlag dufern. Folglich sollte iiber die Samenausbreitung die Diversitit endozoochorer
Arten in bestimmten Pflanzengesellschaften beeinflusst werden. Deshalb kann postuliert wer-
den, dass die Artendiversitit der Endozoochoren dort besonders hoch ist, wo sich die Vogel
bevorzugt aufthalten. Wenn nicht zu viele interferierende Prozesse dazwischentreten, sollte die
Diversitit endozoochorer Gehdlzarten, zum Beispiel an Waldréndern, von der umliegenden
Landschaftsstruktur abhdngen, wie RICHERT (1996) fiir junge Waldrander auf der Frankischen
und Schwibischen Alb zeigen konnte.

Wir sind den umgekehrten Weg gegangen und haben in einer schrittweisen, multiplen
Regression diejenigen Landschaftsvariablen herausgefiltert, die mit der Diversitdt endo-
zoochorer Geholzarten an Waldrdandern zusammenhéngen (KOLLMANN & SCHNEIDER 1999).
Dabei wurde die Dichte endozoochorer Arten an jeweils 15 Waldrdndern in drei geologisch
recht unterschiedlichen Schweizer Gemeinden untersucht und mit der Landschaftsstruktur
verglichen, die anhand von Luftbildern und mit Hilfe eines GIS analysiert wurde.

Als eine der wichtigsten Variablen stellte sich die Kornigkeit des Landschaftsmosaiks her-
aus, die besonders durch die Anzahl der Einzelbdume in dem entsprechenden Landschafts-
ausschnitt bedingt war. Je feiner die Landschaftsstruktur ausgeprigt war, das heifit je mehr
Einzelbdume im an den Waldrand angrenzenden Offenland vorkamen, desto mehr endo-
zoochore Arten hatten sich entlang der Waldrénder angesiedelt (Abb. 3). Fiir die nicht-endo-
zoochoren Geholzarten, die gewissermaflen als Kontrollgruppe dienten, wurde ein solcher
Zusammenhang nicht gefunden.

Frithere Beobachtungen und Angaben aus der Literatur deuten darauf hin, dass feinglie-
drige Landschaftsausschnitte fiir frugivore Kleinvogel besonders attraktiv sind. Die Ergebnis-
se dieser Studie legen daher eine kausale Verbindung zwischen der Habitatselektion der Vogel
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und der Waldrandentwicklung nahe, beweisen sie allerdings nicht. In einem zweiten Schritt
wurde daher der zugrundeliegende Prozess, ndmlich der Sameneintrag durch Vogel an neun
Waldrindern in Abhingigkeit von der Landschaftsstruktur untersucht (KOLLMANN & SCHNEI-
DER 1997). Dabei wurde ein positiver Zusammenhang zwischen Sameneintrag und der gesam-
ten Waldrandldnge in einem Umkreis von 60—-100 m gefunden, was in etwa der Entfernung
zum néchsten, gegeniiberliegenden Waldrand entspricht, der somit den lokalen Sameneintrag
stark zu beeinflussen scheint. Wir sind damit dem Mechanismus des Zusammenhangs zwi-
schen Landschaftsstruktur und Diversitdt endozoochorer Arten ein Stiick ndher gekommen,
auch wenn die Ergebnisse vorerst nur auf einem korrelativen Ansatz beruhen.
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Abb. 3: Lineare Regression zwischen der Diversitit endozoochorer Geholzarten an 15 Waldrdndern und den
Einzelbdumen in dem entsprechenden Landschaftsausschnitt (Kreise mit 100 m Radius zentriert auf
dem untersuchten Waldrand, Gemeinde Hégglingen, Nordschweiz; nach KOLLMANN & SCHNEIDER
1999).

Vogelvermittelte Ausbreitungsschritte in Abhédngigkeit von der Landschaftsstruktur lassen
sich streng kausal nur bei Verwendung molekularer Marker verfolgen. Entsprechende Mikro-
satelliten oder AFLP-Marker werden zur Zeit entwickelt und sind im Falle von Prunus maha-
leb auch schon erfolgreich von Gopoy & JORDANO (2001) eingesetzt worden. Gefordert ist
dabei eine ausreichende Differenzierung der Arten und Individuen sowie eine analytische
Trennung von maternalem und embryonalem Gewebe der Diasporen. Die Autoren setzten
DNA-Mikrosatelliten des Endokarp zur Analyse von Ausbreitungs-Ereignissen im Umkreis
von bestimmten Individuen ein und ermittelten dabei eine durchschnittliche Ausbreitung von
0-360 m innerhalb der untersuchten Populationen in Siidspanien, wobei bis zu 62 % der Dia-
sporen innerhalb von 15 m um den Mutterbaum niedergingen. Etwa 18 % des Diasporennie-
derschlags diirfte aus benachbarten Populationen stammen.

5. Effekte der Habitatstruktur

Eine Reihe antagonistischer Prozesse ist in der Ausbreitungdkologie der meisten Pflan-
zenarten wirksam. Viele dieser Prozesse werden ganz wesentlich von der Habitatstruktur und
damit der lokalen Pflanzengesellschaft beeinflusst. Der Zusammenhang zwischen Habitat-
struktur und Prozessen der Ausbreitungsokologie endozoochorer Pflanzen ist in einer Vielzahl
von Studien untersucht worden, selten jedoch in ein und demselben Untersuchungsgebiet
(eine Ausnahme bildet HERRERA et al. 1994).

Als Modellsystem fiir eine derartige Studie wurde die Geholzsukzession brachgefallener
Halbtrockenrasen in Siidwestdeutschland ausgewéhlt. Die Gehdlzentwicklung ldsst sich hier
strukturell und floristisch in vier Phasen gliedern: (1) eine ,,Brachephase mit beginnender
Hochstaudendominanz; (2) eine ,,Pionierphase® mit Gebiischen, unter denen viele Griinland-
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arten noch vorhanden sind; (3) eine ,,Aufbauphase®, in der die Krautigen durch die Geholze
ausgedunkelt werden, wéahrend sich weitere endozoochore Geholze ansiedeln; und schlieflich
(4) eine ,Reifephase”, in der Baumarten dominieren und die Straucharten an den Rand
abdrdngen (Abb. 4). Entlang dieser Sequenz kommt es zu einem starken Anstieg des vogel-
vermittelten Sameneintrags, gleichzeitig nehmen die Uberlebenschancen der Samen aufgrund
von Mausefrafl ab. Dennoch ist die Samenbank der Endozoochoren immer noch am stérksten
in der Reifephase ausgeprigt. Die meisten Sdmlinge finden sich allerdings in der Aufbau-
phase, weil hier die Entwicklungsbedingungen fiir die Jungpflanzen am gilinstigsten sind —
wie Kleinklimamessungen, Gaswechseluntersuchungen und Auspflanzversuche belegten
(KoLLMANN 1994). Diese Phase kann daher als das ,,Regenerationsfenster” endozoochorer
Arten bei der Gebiischsukzession angesehen werden. Die wichtigste Schlussfolgerung ist,
dass sich durchaus nicht dort am meisten Jungpflanzen ansiedeln, wo der Sameneintrag durch
Vogel am grofiten ist, weil nachfolgende Prozesse der Populationsokologie dieses Muster
modifizieren.
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Abb. 4: , Regenerationsfenster” endozoochorer Geholze in Brometalia-Brachwiesen im Kaiserstuhl: (a) vier
Phasen der Gebiischentwicklung in den Brachen sowie (b) Sameneintrag, (c) Samenfraf3, (d) Samen-
bank und (e) Samlingsetablierung in diesen Habitattypen (Mittelwerte + SE; nach KOLLMANN 1995).
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Hier wird die Stirke eines kombiniert strukturell-funktionalen Ansatzes in der Geobotanik
deutlich: Basierend auf einer sorgfiltigen Vegetationsanalyse wurden alle relevanten Prozes-
se wihrend der Ausbreitung studiert, bevor Schliisse zum Einfluss der Vogel auf die Vegeta-
tionsdynamik gezogen werden konnten. Ein ausschlieBlich floristisch typisierender Ansatz
kann den eigentlichen Zusammenhang nicht erfassen und erlaubt damit keine tragfahige Pro-
gnose fiir die Vegetationsentwicklung als Grundlage moglicher landschaftspflegerischer Ein-
griffe.

6. Effekte der Mikrohabitatstruktur

Es gibt wohl kaum einen Habitattyp, der einheitlich homogen wére. Fast immer fiihren
UngleichméBigkeiten im Relief oder den Bodenbeschaffenheiten, der Abstand zu den
Bestands-Individuen sowie zum Bestandsrand zur Ausbildung von bestimmten Mikrohabita-
ten. Damit ist man bei einem weiteren Charakteristikum der Vegetationsstruktur angelangt,
das einen Einfluss auf die Prozesse der Ausbreitungsokologie der Endozoochoren hat. Die
Zahl entsprechender Untersuchungen in diesem Bereich ist allerdings noch relativ gering
(siehe aber WHELAN et al. 1991).

Ein wesentlicher, aber immer noch zu wenig untersuchter Prozess, der der Ausbreitung vie-
ler Pflanzenarten massiv entgegenwirkt, ist das Verschleppen und Zerstéren von Samen durch
Kleinsdugetiere, vor allem durch Méuse, in Mitteleuropa vor allem Apodemus flavicollis, A.
sylvaticus und Clethrionomys glareolus (KOLLMANN 1994). In diesem Zusammenhang haben
wir den ,,Edge-Effekt“ des Samenfraes durch Méuse in Abhédngigkeit von der Strauch-
deckung an Waldrdndern untersucht. Die Bedeutung eines erhdhten Sameneintrages an
bestimmten Waldrandern hingt stark davon ab, wie viele Samen tiberleben und damit zur Eta-
blierung von Jungpflanzen beitragen. Méuse agieren kleinrdumiger als Vogel, und deshalb
haben wir zunéchst untersucht, ob der Samenfrafl an Waldrdndern einem Edge-Effekt unter-
liegt, das heif3it ob er in Randnihe intensiviert oder abgeschécht ist. Wir wollten auch wissen,
welche Eigenschaften der Vegetationsstruktur fiir einen solchen Effekt ausschlaggebend sein
konnten. Dazu wurden Anfiitterungsversuche mit Kernen zweier endozoochorer Gehdlzarten,
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Abb. 5:  Anderung von Strauchdeckung und experimentellem Samenfra (Prunus avium) durch Mause mit

zunehmendem Abstand zum Waldrand (Mittelwerte + SE von sechs Waldréindern in der Gemeinde
Hemmental, Nordschweiz; logistische Regression; nach KOLLMANN & BUSCHOR 2002).
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Lebendfénge und Strukturanalysen an zw6lf Waldréndern in der Nordschweiz durchgefiihrt,
wobei bei der Halfte der Waldrénder die Strauchschicht experimentell entfernt worden war
(KOLLMANN & BUSCHOR 2002).

Samenfrafl und Strauchdeckung waren signifikant erhoht in den ersten fiinf Metern am
Waldrand, wahrend keine derartigen Effekte an den Vergleichswaldrindern gefunden wurden
(Abb. 5). Aulerdem waren an den strukturreichen Waldrindern die Miusedichten der Arten
Apodemus flavicollis, A. sylvaticus und Clethrionomys glareolus besonders hoch. Dies stiitzt
die Hypothese eines positiven Edge-Effektes des Samenfrafies an Waldrandern, der vor allem
durch dichtere Strauchvegetation in Randndhe verursacht wird.

Noch feinere Effekte der Vegetationsstruktur auf die Ausbreitungprozesse der Gebiische
und damit auf die Ansiedlung von Gehdlzsdmlingen hdngen mit der Artenidentitit der adul-
ten Geholze zusammen. Gebiische sind ganz offensichtlich ein bevorzugter Ort fiir die
Ansiedlung endozoochorer Arten. Mdchte man noch etwas préziser sein in Bezug auf die
Regeneration der Endozoochoren unter Gebiischen, so muss man die Komplexitét der Frei-
landsituation reduzieren. Wir haben deshalb ein Strauchbeet mit zufilliger Anordnung von elf
endozoochoren Arten benutzt, das zum Untersuchungszeitpunkt 2.5-3.8 m hoch und zu einem
dichten Gebiisch verwachsen war (KOLLMANN & GRUBB 1999). In Dauerquadraten wurde hier
die Keimlingsdynamik iiber eine Vegetationsperiode studiert.

Die Keimlingsdichte endozoochorer Arten in diesem Strauchbeet war positiv korreliert mit
der Bodenfeuchte, die wiederum abhing von der Kronendichte und vermutlich dem Wasser-
verbrauch der liberschirmenden Gehoélze. Ein weiteres Hauptergebnis war die Bestétigung der
sogenannten Janzen-Connell-Hypothese, nach der die meisten Pflanzenarten eine reduzierte
Verjiingung unter adulten Individuen der gleichen Art zeigen, obwohl gerade hier die meisten
Samen niedergehen. Ursachen fiir diesen Effekt sind artspezifische Nahrstoffanspriiche und
Autotoxizitdt, wie Folgeuntersuchungen zeigten (P.J. Grubb, unpubl. Daten). Damit konnten
sowohl abiotische als auch biotische Effekte bestimmter Mikrohabitate innerhalb geschlosse-
ner Gebiische nachgewiesen werden.

7. Schlussfolgerungen

Aus den hier skizzierten Untersuchungen kann man die folgenden Schlussfolgerungen zur
Ausbreitungsokologie endozoochorer Gehdlze ableiten: (1) Die Ausbreitung im engsten
Sinne, also der Samentransport durch Vogel, darf nicht isoliert betrachtet werden, vielmehr
miissen im Sinne einer funktionalen Analyse alle wesentlichen Prozesse und Faktoren unter-
sucht werden, die mit der Ausbreitung und Regeneration der Pflanzenart assoziiert sind. (2)
Unverzichtbar ist, dass diese Untersuchungen auf einer genauen Beschreibung der Vegetati-
onsstruktur beruhen, denn diese beeinflusst die Prozesse zwischen Samenausbreitung durch
Vogel und Ansiedlung. (3) Das Zusammenwirken dieser Prozesse fiihrt zur Ansiedlung endo-
zoochorer Geholze in bestimmten (Mikro)habitaten. (4) Diese Prozesse tragen zur Abgren-
zung der okologischen Nische der Arten bei und begrenzen die koevolutionédre Entwicklung
zwischen Vogeln und Geholzen. Diese Ergebnisse stiitzen einmal mehr die Ansicht, dass die
funktionale Verkniipfung endozoochorer Pflanzen und frugivorer Tiere durch eine Vielzahl
interagierender Arten geprigt ist, deren Interaktion einer hohen rdumlich-zeitlichen Variabi-
litdt unterliegt und deshalb als diffuser Mutualismus und nicht als strikte Koevolution
bezeichnet werden kann.

Zusammenfassung

Die endozoochore Interaktion zwischen Gebiischvegetation und frugivoren Kleinvogeln ist
in den vergangenen beiden Dekaden griindlich untersucht worden. Der vorliegende Beitrag
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gibt einen kurzen und personlich gehaltenen Einblick in den derzeitigen Stand dieses For-
schungsgebietes. Die prasentierten Fallstudien zeigen, dass eine Reihe vegetationsspezifi-
scher Prozesse, z.B. Samenfrafl durch Kleinsduger, Dynamik der Samenbank, Keimung und
Samlingsetablierung, stérend auf die Interaktion zwischen den Ausbreitern und der Populati-
onsdynamik der endozoochoren Gehdlze einwirken. Diese Prozesse werden durch die Vege-
tationsstruktur im weitesten Sinne und auf verschiedenen raumlichen Skalen beeinflusst,
unter anderem durch regionale Unterschiede der Gesellschaftsanbindung der Gehdlzarten,
durch Landschaftseffekte auf die Populationsgrofle sowie durch die Struktur der jeweiligen
Pflanzengesellschaften und Kleinstandorte. Die resultierende Variabilitit der Ausbreitungs-
prozesse erklart zumindest teilweise, warum die Tier-Pflanze-Interaktion der Endozoochorie
relativ unspezifisch ist. Es handelt sich um einen 6kologisch hochst effektiven, aber evolu-
tiondr diffusen Mutalismus und nur in den seltensten Féllen um echte Koevolution.
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