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Die Artenzusammensetzung von Pflanzengesellschaften unter
besonderer Beriicksichtigung interspezifischer Wechselwirkun-
gen und extremer Ereignisse

— Carsten Hobohm, Flensburg —

Abstract

The perception and meaning of “plant community” has changed during the last 100 years.
In the past it was often common to apply very strict standards while today it is more common
to follow pragmatic aspects.

There are various components which influence community assemblies including internal
and external, biotic and abiotic factors. Filter-models seem to be suitable instruments to de-
velop and illustrate such concepts. Optimization and interrelation processes belong to the
important internal processes. In this case it is presumed that competition has often been over-
rated whereas the aspect of mutualism/facilitation has been underrated.

How do extreme values and extreme events affect the species composition of a communi-
ty? It is widely accepted that extreme geographical and extreme ecological values — over time
and in different areas — are key factors to understanding plant communities and the practical
methods needed to deal with them. Both the geographical events and the ecological values in
context of the biogeographical and ecological aspects have not yet been sufficiently appreci-
ated.

The extreme species richness in tropical rain forests or grasslands can be understood as a
long-term optimization process — with respect to ecological constancy over evolutionary times
— in which the yield of resources supports a constant local increase of diversity in species.

Abiotic heterogeneity or habitat diversity (en miniature) can have a positive effect on the
species diversity on both regional and broader scales. However, since all individuals and
species have different traits and niches, it is assumed that abiotic heterogeneity may not ne-
cessarily be required for the level of diversity of a plant community.

1. Einleitung

Die Frage, wie Artenzusammensetzungen innerhalb von Pflanzengesellschaften zu erkla-
ren sind, wie sie zustande kommen, wie sie sich unter bestimmten Bedingungen verdndern,
und welche Modellvorstellungen dabei auch im Hinblick auf praktische MaBnahmen abgelei-
tet werden konnen, gehort zu den Kernfragen der Pflanzensoziologie, Biogeographie und
angewandten Landschaftsdkologie. Die vorliegende Erorterung stellt einen Diskussionsbei-
trag zu dieser Frage dar. Dabei sollen zwei Aspekte besonders beriicksichtigt werden.

Zu den biotischen Faktoren, die die Artenvielfalt maBBgeblich beeinflussen, gehdren Anpas-
sungs- und Optimierungsprozesse. Intra- und interspezifische Wechselwirkungen spielen in
diesem Zusammenhang eine wichtige Rolle. Hier wird die These vertreten, dass den Plus-
Minus-Beziehungen, insbesondere der interspezifischen Konkurrenz, in der Vergangenheit
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héufig ein grofBer und gelegentlich wenig begriindeter Stellenwert beigemessen wurde. Diese
Sichtweise wird durch die aktuelle Diskussion iiber die Bedeutung von Plus-Plus-Beziehun-
gen (Mutualismus/Facilitation) unterstiitzt.

Zu den abiotischen Umweltfaktoren, die die Artenvielfalt maB3geblich beeinflussen, geho-
ren u.a. Klimaparameter. Hier wird die These vertreten, dass extreme Ereignisse wie langan-
haltende Trockenperioden, Stiirme, strenger Frost, aber auch Nutzungsianderungen die Arten-
zusammensetzung innerhalb von Pflanzengesellschaften in besonderer Weise und nachhaltig
beeinflussen konnen, und dass Durchschnittswerte als Indikatoren umgekehrt hiufig nur
wenig aussagekriftig sind.

In einem Riickblick soll zundchst gezeigt werden, wie sich das Verstindnis vom Wesen der
Pflanzengesellschaften entwickelt und verdndert hat.

2. Was ist eine Pflanzengesellschaft?

Die Begriffe Assoziation (VON HUMBOLD 1806), Biocoenose, Lebensgemeinschaft
(MOBIUS 1877), Gesellschaft, Gemeinschaft, Pflanzengesellschaft (vgl. BRAUN-BLANQUET
1928, ODUM 1977, GOLLEY 1993, MCINTOSH 1995) und Okosystem (HARTMANN 1933,
TANSLEY 1935) bezeichnen dkologische und biogeographische Inhalte, die bereits im 19. und
20. Jahrhundert Gegenstand intensiver Diskussionen waren (vgl. ODUM 1998, POTT &
HUPPE 2007, REISE 1980, SCHAFER 2003, TREPL 1987, 2005, WALTER & BRECKLE 1986,
WHITTAKER 1967). Die Frage, was eine Pflanzengesellschaft auszeichnet, was charakteristi-
sche Merkmale sind, und welche Aspekte nicht notwendigerweise dazu gehoren, hélt aber bis
heute an. WILSON (1991) sowie KEDDY (1993; Do ecological communities exist? A reply to
Bastow Wilson) stellen die Frage, ob Pflanzengesellschaften und die entsprechende Wissen-
schaft (Vegetation Science) liberhaupt existieren.

In den genannten Veréffentlichungen (vgl. auch PALMER & WHITE 1994) werden Merk-
male und 6kologische Vorgénge in unterschiedlichen Kompositionen mit in die vielen und z.T.
sehr unterschiedlichen Vorstellungen von Gesellschaften und deren Definitionen eingefloch-
ten. Dadurch ist es auf der anderen Seite z.T. schwierig, den so definierten Forschungsgegen-
stand im Geldnde noch erkennen und auffinden zu kénnen. Je nach Vorgehen und Definition
wird man die Frage, ob die Vegetationsdecke der Erde vollstindig aus Pflanzengesellschaften
zusammengesetzt ist oder ob sie aus Gesellschaften einerseits und die Kriterien nicht erfiil-
lenden Flichen mit Vegetation — z.B. Ubergéingen oder Fragmenten — andererseits zusammen-
gesetzt ist, daher unterschiedlich beantworten miissen.

Die folgenden Zitate von TUXEN (1957) und CHIARUCCI (2007) bilden dabei zwei kon-
trire Moglichkeiten einer allgemeinen Definition von Pflanzengesellschaften ab (vgl. auch
MOBIUS 1877, THIENEMANN 1939, LINDEMANN 1942, REISE 1980, die sich entsprechend
zu Tier- bzw. Lebensgemeinschaften geduBert haben).

TUXEN (1957: 151) — Pflanzengesellschaft, Lebensgemeinschaft

,,Eine Pflanzengesellschaft (+Tiergesellschaft = Lebensgemeinschaft) ist eine in ihrer Arten-
verbindung durch den Standort ausgelesene Arbeitsgemeinschaft, die als sich selbst regulie-
rendes und regenerierendes Wirkungsgefiige im Wettbewerb um Raum, Néhrstoffe, Wasser
und Energie sich in einem soziologisch-dynamischen Gleichgewicht befindet, in dem jedes
auf alles wirkt, und das durch die Harmonie zwischen Standort und Produktion und aller
Lebenserscheinungen und -duferungen in Form und Farbe und ihren zeitlichen Ablauf
gekennzeichnet ist.*
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CHIARUCCI (2007: 214) — Plant community
“A plant community is formed by all the plants living in a given unit of space and time.*

In der Definition von TUXEN (1957) werden verschiedene Merkmale genannt, die fiir
Pflanzengesellschaften bezeichnend sind. Umgekehrt bedeutet dies aber auch, dass lokale
Bestinde von Pflanzen, welche eine oder mehrere dieser Bedingungen nicht erfiillen, nicht als
Pflanzengesellschaften aufzufassen sind.

CHIARUCCI (2007) wihlt im Gegensatz dazu einen weniger stringenten, pragmatischen
Ansatz, der es ermoglicht, jede Kombination von Pflanzenarten an einem Ort als Pflanzenge-
sellschaft aufzufassen — unabhéngig von der Frage, ob sie natiirlich, halbnatiirlich oder kiinst-
lich zustande gekommen ist oder ob sie in einer typischen oder untypischen Ausbildung vor-
kommt.

Zu den heutzutage strittigen Merkmalen von Pflanzengesellschaften, welche als vermeint-
lich notwendige in verschiedene Definitionen mit eingeflossen sind, gehdren Aspekte wie
Harmonie, Gleichgewicht, Interaktionen, Abgrenzbarkeit, Homogenitdt, die Fahigkeit zur
Regeneration und die Fahigkeit zur eigenstdndigen Reproduktion.

Dariiber hinaus stellt sich die Frage nach den Mdglichkeiten und dem Nutzen der Abstrak-
tion (Typisierung), sowie der Kategorisierung und Systematisierung einer fast unendlichen
Vielfalt von tatsdchlich existierenden, konkreten Artenkombinationen (vgl. MOBIUS 1877,
TUXEN 1957, WALTER 1986). Es wurde intensiv diskutiert, ob die entsprechenden Ord-
nungsprinzipien natiirliche (bzw. diskrete) oder artifizielle (bzw. operationale), wiederkehren-
de oder nicht wiederkehrende, die Gesamtheit oder nur einen Teil der Wirklichkeit abbildende
Systeme seien, welche Rolle der Zufall spielt, und ob die Gesellschaft einem Superorganis-
mus entspricht (organismisches Konzept) oder lediglich eine Zusammensetzung aus vonein-
ander unabhingig lebenden Einzelorganismen (individualistisches Konzept) darstellt (vgl.
CLEMENTS 1916, GLEASON 1926, KEDDY 1993, WILSON 1991). Dabei spielte auch die
Frage nach der Erfassung eine Rolle. Insbesondere die Erfassung der Vegetation im Sinne der
Braun-Blanquet-Schule wurde dabei immer wieder kritisiert, weil grundsitzliche Vorausset-
zungen der statistischen Analyse, die hdufig nach der Geldndearbeit durchgefiihrt wird, nicht
gewihrleistet seien (WILSON 1991, CHIARUCCI 2007). Es wird beanstandet, dass die Auf-
nahmeflachen nicht zufillig, sondern willentlich ausgewahlt werden und das Ergebnis daher
schon von vornherein in eine bestimmte Richtung gelenkt wird. Eine auf Homogenitét oder
Quasihomogenitit abzielende Erfassung muss inhomogene Einheiten auflen vor lassen. So ist
anzunehmen, dass die vielen, physiognomisch weniger homogenen Bestinde innerhalb des
pflanzensoziologischen Aufnahmematerials der Braun-Blanquet-Schule deutlich unterrepra-
sentiert sind. Die Frage nach der Représentativitit einer Stichprobe innerhalb der Biosphére
wird allerdings kaum jemals erschopfend zu behandeln sein, da diese von der Frage nach der
Praktikabilitdt und den Kosten flankiert wird. Ein Losungsansatz ist der der stratifizierten
Randomisierung, der aber stets willentliche (Stratifizierung, Differenzierung von Untergrup-
pen) und nach Zufallsparametern oder Gleichverteilungsprinzipien bestimmte Auswahlkrite-
rien von Probefldchen miteinander kombiniert (vgl. u.a. CHIARUCCI 2007, HOBOHM 1994).

Die einst polarisierenden Betrachtungen — organismisches vs. individualistisches Konzept,
Deduktion vs. Induktion, Phytocoenose vs. Phytocoenon, descriptive vs. hypothesengeleitete
Verfahren, diskrete vs. operationale Einheiten (vgl. u.a. GLEASON 1922, GLEASON 1926,
THIENEMANN 1939) — konnen aber letztlich dadurch entscharft werden, dass sie als sich
erginzend bzw. als zwei Seiten derselben Medaille aufgefasst werden kénnen (REISE 1980,
TREPL 1987, CHIARUCCI 2007).
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Der Wert der Beschreibung und Typisierung von Florenreichen, Biomen, Okozonen, Oko-
regionen, Okosystemen, oder auch Pflanzengesellschaften fiir das Verstindnis der Vegetati-
onsdecke wird nicht mehr angezweifelt, auch wenn vermutet werden darf, dass Wissenschaft-
ler, die diese Systeme neu und unabhéngig voneinander entwickeln wiirden, im besten Fall zu
dhnlichen, aber nicht zu denselben Einheiten finden wiirden. Auch aus pragmatischen Erwi-
gungen heraus wird zunehmend akzeptiert, dass Aufnahmeflachen im Geldnde nicht nur nach
MaBgabe von Zufallsgeneratoren, sondern durchaus willentlich ausgewéhlt werden kdnnen;
beide Ansitze sind mit praktischen Vor- und Nachteilen verbunden (zu einigen der damit ver-
bundenen Mdglichkeiten der Statistik und der Frage der Nichteinhaltung von Voraussetzun-
gen vgl. u.a. STOHLGREN 2007, CHIARUCCI 2007, MAGURRAN & MCGILL 2011).

Die Beschreibung von Pflanzengesellschaften beinhaltet hdufig Angaben zu typischen Fre-
quenzen (Stetigkeit), Artenkombinationen, Strukturen und Standorten. Der Typus beschreibt
Dinge, die als zentral erachtet werden. Jede Typisierung ist eine Abstraktion konkreter Einzel-
félle.

Und hier steckt tatsdchlich ein Dilemma bzw. die Gefahr der Fehlinterpretation. Denn nicht
nur die Zahl der global realisierten Artenkombinationen geht gegen unendlich, sondern auch
die Anzahl der Parameter, die bei der Analyse praktischerweise berticksichtigt werden kdnnen.
Und das Spektrum moglicher Erkldrungen von Artenzusammensetzungen wird nicht nur
durch die Auswahl der zugrunde gelegten Parameter, sondern auch durch das Spektrum der
numerischen Verfahren, die die Voraussetzungen zur Anwendung erfiillen, im Vorfeld einge-
schrénkt.

Man wird aus praktischen und Kostengriinden immer auswihlen und einschrinken miis-
sen. Anders ausgedriickt bedeutet dies, dass der subjektive Faktor allenfalls theoretisch aus-
geschlossen werden konnte. In der Praxis ist dies nicht mdoglich.

3. Community Assembly Rules und die Bedeutung interspezifischer
Wechselwirkungen

Bei den ,, Community Assembly Rules‘ handelt es sich um eine Fiille von z.T. kontrovers
diskutierten Regeln oder GesetzmiBigkeiten. Der Begriff wurde vermutlich erstmals von
CODY & DIAMOND (1975) im Zusammenhang mit der Erforschung von Vogelgemeinschaf-
ten auf Archipelen verwendet, auch wenn die Diskussion von der Bedeutung einzelner Pro-
zesse — Konkurrenz, Konkurrenzausschluss, Ausbreitung, Speziation, Aussterben — (vgl. auch
CASE 1983, FUKAMI 2010, HUBBELL 2001, WILSON 2011) schon sehr viel frither begann.
Im Prinzip konnen alle Prozesse, die fiir die Ausbildung einer konkreten Artenzusammenset-
zung verantwortlich sind, betrachtet werden.

Dabei werden die historischen und evolutionskundlich bedeutsamen Parameter den 6kolo-
gischen Parametern vielfach gegeniiber gestellt (vgl. u.a. PARTEL 2002, SVENNING et al.
2009, WITTIG & NIEKISCH 2014, WIENS & DONOGHUE 2004, ZOBEL 2016). JANIZOVA et
al. (2016) konnten u.a. zeigen, dass der Parameter Distanz, als Maf fiir die Regionalgeschich-
te und die Bedeutung des regionalen Species Pool, zwischen unterschiedlichen Aufnahmefla-
chen von Graslandgesellschaften den Unterschied in der Artenzusammensetzung besser
erklart als standortliche Unterschiede. Diese Erkenntnis ist zugleich ein starkes Argument
gegen die Monoklimax-Theorie, die von CLEMENTS (1916, 1936) entworfen wurde (MEE-
KER & MERKEL 1984), heutzutage allerdings kaum noch vertreten wird. Neben der Bedeu-
tung des regionalen Species Pool fiir die lokale Artenzusammensetzung gibt es weitere Argu-
mente gegen die Monoklimax-Theorie, z.B. die Effekte des Ecosystem Engineering. Viele
Tiere und Pflanzen sind in der Lage, ihre eigene Umwelt oder die Struktur einer Pflanzenge-
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sellschaft maB3geblich und nachhaltig zu beeinflussen; der pH des Oberbodens oder auch die
Wabhrscheinlichkeit fiir Feuer kann durch die Komposition der Streu, das Lokalklima kann
durch Beschattung und Transpiration beeinflusst werden. Diese Effekte nehmen sehr wohl
Einfluss auch auf das Sukzessionsgeschehen (vgl. JONES et al. 1994, MITCH 2012). Insofern
ist ein monokausaler Zusammenhang zwischen der lokalen Artenzusammensetzung oder
Komposition von functional traits (von funktionalen Eigenschaften, 6kologisch bedeutsamen
morphologischen Anpassungen, Strategien, Lebensformtypen, Wuchsformen) mit dkologi-
schen Parametern in der Regel nicht anzunehmen (BERNARD-VERDIER et al. 2012).

Die Vorstellung, dass lokal nur Arten in einer Gesellschaft erscheinen, die die schwierige
Passage durch ein Filtersystem geschafft haben, wird derzeit intensiv diskutiert. Inzwischen
sind verschiedene Filter-Modelle mit einer unterschiedlichen Zahl von Filterebenen und
unterschiedlichen Filtern vorgestellt worden (vgl. u.a. DAVIS et al. 2005, DIAZ et al. 1998,
MYERS & HARMS 2009, 2011, GRIME & PIERCE 2012, BERNARD-VERDIER et al. 2012,
KRATOCHWIL & KRAUSCH 2016). Derartige Filter-Modelle sind mdglicherweise geeignet,
die Erkenntnis vom Wesen dkologischer Gesellschaften oder Pflanzengesellschaften zu berei-
chern.

Im Folgenden soll ein Zwei-Filter-Modell vorgestellt werden, das sehr allgemein und eng
an die Erorterungen von MYERS & HARMS (2009, 2011) bzw. THIENEMANN (1956) ange-
lehnt ist. Dieses und auch andere Filtermodelle erlauben vor allem eine Synthese der biogeo-
graphischen Analyse, die sich auf phylogenetische, historische, arealkundliche und ausbrei-
tungsbiologische Phdnomene und Vorginge konzentriert, mit der standortékologischen, wel-
che vor allem abiotische Faktoren, Wechselwirkungen und functional traits stirker bertick-
sichtigt (vgl. u.a. LEBRIJA-TREJOS et al. 2010, HULVEY & AIGNER 2014).

Nach MYERS & HARMS (2009) kann jede kleinrdumige Artenzusammensetzung als
Ergebnis von zwei Prozessebenen aufgefasst werden. Die erste Prozessebene kontrolliert die
Zuwanderung und Ankunft der Arten an einem Ort (dispersal filter), die zweite ist dagegen
entscheidend fiir die Frage der Etablierung und das Uberleben an einem Ort (ecological filter;
vgl auch MYER & HARMS 2011, DAVIS et al. 2005, ERIKSSON 1993, ELTON 1958).

Diese Vorstellung wurde bereits 1956 von THIENEMANN (S. 43 f.; Kursivsetzung wie im
Originaltext) umfassend dargelegt. Sie ldsst sich problemlos auf Pflanzengesellschaften {iber-
tragen: “Und wenn schlieBlich — z. B. im javanischen Hochgebirge — ein Bach Zufliisse aus
heien Quellen erhélt, dann erlischt bei Erhéhung der Temperatur das Leben immer mehr. Bei
51 Grad C lebt nur noch eine Art von Miickenlarven (Dasyhelea tersa Joh.), diese allerdings
in groBter Individuenzahl, auf den heilwasseriiberspiilten, dampfenden Algenpolstern. Hier
stellen die Temperaturverhéltnisse gleichsam das Sieb dar, dessen Maschenweite die Arten-
zahl der Lebensgemeinschaft regelt.

Hat der Zufall an eine neu entstandene oder besiedlungsfahig gewordene Lebensstitte eine
Anzahl von Organismen oder Keimen gebracht, so bestimmen die Lebensbedingungen, wel-
che Keime sich entwickeln konnen. Die Auswahl der Arten durch die neue Umwelt schafft
also aus dem zufallsbedingten Ordnungschaos eine umweltbedingte Ordnung der Neusiedler,
die Lebensgemeinschaft erhilt eine Organisation, eine Struktur (Thienemann 1954).”

Distanz, Ausbreitungsbarrieren, aber auch biologische Aspekte wie die Ausbreitungsbiolo-
gie der Art bilden gemeinsam die erste Prozessebene, den Ausbreitungsfilter. Zuwanderung
in diesem Zusammenhang bedeutet zundchst nur, dass Individuen oder Diasporen (Organis-
men oder Keime) den Ort {iberhaupt erreichen kdnnen.

Der zweite Filter bezieht sich auf die 6kologischen Bedingungen vor Ort und die dkologi-
schen Anspriiche einer Art, die an diesem Ort angekommen ist. In vielen Fillen wird zur Eta-
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blierung in einem Gebiet mehr als ein Individuum benétigt (ein weibliches und ein ménnli-
ches Individuum), in anderen Fillen geniigen ein- oder wenigzellige Organismen oder Dia-
sporen (z.B. Sporen, Dauerstadien von Bakterien, einfach gebaute Algen etc.). Die Frage, ob
ein Same keimen kann und zu einem erfolgreichen, fortpflanzungsfahigen Organismus heran-
wachsen kann, ist in allererster Linie vom Standort — Warme, Licht, Wasser, Nihrstoffe etc.
—und den biologischen Anspriichen abhéngig.

Die Artenzusammensetzung einer Gesellschaft wire demnach das Ergebnis von Filterpro-
zessen, die jeweils die Etablierung nur eines kleinen Teils der durch Evolution entstandenen
Artenvielfalt zulassen.

Spatestens seit den Erdrterungen von CHARLES DARWIN (u.a. 1859) wird Evolution als
ibergreifender Anpassungs- und Optimierungsprozess verstanden. Treten optimale und weni-
ger optimale Vorgéinge miteinander in Konkurrenz, so sollte sich das weniger aufwendige oder
besser angepasste System durchsetzen konnen. Mogliche Vor- und Nachteile fiir einen Partner
intra- oder interspezifischer Wechselwirkung werden im Allgemeinen auf die individuelle Fit-
ness (Leistungsfahigkeit), auf die 6kologische Fitness (in Bezug auf den Lebensraum) und auf
die reproduktive Fitness bezogen (vgl. auch DARWIN 1859, DEWAR 2010, HAEUPLER 2013,
HOMES & SCHMITZ 2010, INOUYE 2001, KEDDY 2001, WENT 1973).

“Functional traits to which the optimization approach has been applied include stomatal
conductance (e.g. Cowan & Farquhar 1977), leaf and canopy N content (e.g. Dewar 1996;
Haxeltine & Prentice 1996), shoot/root biomass ratio (e.g. Reynolds & Thornley 1982), N
allocation within canopies (e.g. Field 1983), allocation between height and diameter growth
in trees (Mikeld & Sievdnen 1992) and leaf-area index (e.g. McMurtrie 1985; Franklin &
Agren 2002). Unlike complex vegetation models, optimization models explain - not only qua-
litatively but also quantitatively - many of the plant trait responses to changes in CO,, N and
water supply observed in multiple-resource manipulation experiments and other empirical
studies as consequences of the maximization of various objective functions (e.g. Dewar et al.
2009). While this is encouraging, optimization models have yet to be adopted as mainstream
modelling tools in global change research.

One reason for this might be because we do not yet have an unambiguous answer to the
key question: What do plants maximize?” (DEWAR 2010, 1430 f.).

Dualistische Bi-Systeme wie die Konkurrenz werden haufig als Plus-Minus-Systeme dar-
gestellt. Der eine Konkurrent gewinnt wihrend ein anderer verliert. Mutualismen (Facilitati-
on) wie die Kooperation werden dagegen als Plus-Plus-Systeme charakterisiert; beide Partner
ziehen einen Vorteil aus der Beziehung (vgl. u.a. TOWNSEND et al. 2003, MULLER 1991).

Uberall dort, wo Minus-Minus-Systeme, Plus-Minus-Systeme und Plus-Plus-Systeme auf-
einander treffen, sollten sich durch Selektion und Optimierung letztlich Plus-Plus-Systeme
durchsetzen. Aber auch nach vielen Millionen Jahren der Evolution koexistieren dieselben
nach wie vor, und die Okologie misst der Konkurrenz traditionell und der Facilitation zuneh-
mend eine besondere Bedeutung bei. Man darf also die Frage stellen, warum es alle diese
intra- und interspezifischen Wechselwirkungen noch gibt, warum die heute existierenden
Arten sich nicht ausschlieBlich durch positive Wechselwirkungen, durch Kooperation oder
andere Plus-Plus-Beziehungen auszeichnen (MCMURTRY 1991)?

Dies hingt insbesondere damit zusammen, dass die Parameter Plus und Minus die komple-
xen Zusammenhénge nicht hinreichend zu beschreiben in der Lage sind. Jedes Individuum,
das in irgendeiner Weise mit einem anderen Individuum in Konkurrenz tritt oder kooperiert,
hat nicht nur einen Vor- oder Nachteil, der sich aus dieser Wechselwirkung ergibt, sondern es
muss auch in Assimilate bzw. den mit der Kooperation oder Konkurrenz verbundenen Ener-
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gieaufwand investieren. Vorteile, die sich aus einer Interaktion ergeben, konnen sich nur aus-
nahmsweise, z.B. durch Zufall, ohne Investitionen in Energie und Arbeit ergeben. Dariiber
hinaus gehen Vor- und Nachteile fiir ein und dasselbe Individuum hiufig Hand in Hand. So
stellten WHEELER et al. (2015) nach der Eliminierung der Nachbarpflanzen von Salix herba-
cea in den hoheren Lagen der Alpen fest, dass Salix herbacea von dieser Maflnahme profi-
tierte (schnellere Fruchtreife), gleichzeitig aber auch Nachteile erfuhr, indem sich das Risiko
fiir den Befall der Blitter durch Insekten erhdhte (vgl. CLUTTON-BROCK 2002).

4. Welche Bedeutung haben extreme Ereignisse fiir die Komposition
einer Pflanzengesellschaft und welche Rolle spielen Extremwerte in der
okologischen Analyse?

Das Gesetz vom Minimum, das (erstmals formuliert von SPRENGEL 1828) in den Agrar-
wissenschaften entwickelt wurde, besagt, dass das Pflanzenwachstum von demjenigen Nahr-
element begrenzt wird, das in Relation zum Bedarf am wenigsten zur Verfligung steht. Dieses
wird auch héufig als Liebigsches Minimumgesetz bezeichnet; Von Liebig hatte die Bedeutung
seit den 50er Jahren des 19. Jh. populdr gemacht (PLOEG et al. 1999). Dieses Gesetz war ver-
mutlich das erste, welches die Bedeutung eines Minimum-Faktors in der Okologie themati-
siert hat.

Schon diese wenigen Ausfithrungen machen deutlich, dass das Minimum ein relatives ist.
Ein Einfluss kann fiir die Existenz einer Pflanze bedrohlich oder wichtig sein, wihrend der-
selbe Faktor fiir eine andere Art wenig bedeutsam oder unwichtig ist. GUO & WERGER (2009,
2010) haben gezeigt, dass das Verbreitungsareal chinesischer Buchenarten durch eine fiir
Buchen “extrem” lange Trockenphase nach dem temperaturgesteuerten Laubaustrieb begrenzt
wird. Andere Baumarten sind davon offensichtlich weniger oder gar nicht betroffen. Auch
zeigt die Verbreitung der Buchenarten eine gewisse, statistisch signifikante Ubereinstimmung
mit Klima-Indizes wie den mittleren Jahrestemperaturen, Warme- oder Kontinentalitétsindi-
zes, oder dem durchschnittlichen Jahresniederschlag; das groraumige Fehlen der Buchen in
bestimmten Gebieten Chinas wird durch die tiblichen Klima-Indizes aber nicht erklért.

Extremwerte sind okologisch hdufig viel bedeutsamer als Durchschnittswerte. Zu den
extremen Ereignissen mit existenzieller Bedeutung fiir ganze Vegetationseinheiten bzw. zu
den extremen Ereignissen, welche Strukturen und Artenzusammensetzungen von Lebensge-
meinschaften mafgeblich beeinflussen konnen, zdhlen u.a. Vulkanausbriiche, Unwetterereig-
nisse, Uberflutungen, Feuer, Hitzperioden, strenge Froste, aber auch Nutzungsidnderungen.
Letztere machen sich gelegentlich schleichend und langfristig bemerkbar (vgl. BOX 2016,
DENNY et al. 2009, GELLESCH et al. 2015, HAAN & FERREIRA 2006, KATZ et al. 2005,
RAMMIG & MAHECHA 2015, u.v.a.m.).

Die folgende Erdrterung bezieht sich auf extrem artenreiches Grasland, den Zusammen-
hang von Artenvielfalt und Produktivitdt und auf die Frage, welcher Faktor oder welche
Bedingungen zu diesem enormen Artenreichtum gefiihrt haben kénnten (vgl. BOX et al. 1989,
DIEKMANN et al. 2015, GRANT et al. 2014, LINDEMANN 1942, OPPERMANN & GUJER
2003). Nicht alle der folgenden Ausfiithrungen sind empirisch oder statistisch gesichert. Inso-
fern handelt es sich zundchst um ein hypothetisches Modell, das hier zur Diskussion gestellt
wird (vgl. auch SCHITTENHELM et al. 2011, SIMOVA & STORCH 2013).

WILSON et al. (2012) haben Weltrekorde der Artenvielfalt in einer Ubersicht dargestellt.
Auf Flachen von 10, 16, 25 und 49 m? konnen danach in der Slowakei und Ruminien bis zu
98, 105, 116 bzw. bis zu 131 GefaBpflanzenarten gefunden werden. In all diesen Fallen han-
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delt es sich um gemihte Halbtrockenrasen. BRAAKHEKKE & HOOFTMAN (1999) haben eine
auf den Artenreichtum im Grasland bezogene Hypothese formuliert — The Resource Balance
Hypothesis of Plant Species Diversity in Grassland. Es wird sich danach in aller Regel dieje-
nige Gesellschaft einfinden, die die Ressourcen unter den herrschenden Bedingungen am bes-
ten ausnutzen kann. Je mehr Individuen, Gilden und Arten in einem Raum beteiligt sind, umso
besser konnen die Ressourcen genutzt werden. Der entsprechende Zusammenhang wurde
bereits mehrfach fiir Grasland-Gesellschaften, Wilder und aquatische Okosysteme, bei denen
jeweils Monokulturen und Polykulturen miteinander verglichen wurden, bestétigt (CARDINA-
LE et al. 2013, HAERDTLE 2016, KEELING & PHILLIPS 2007, MORIN et al. 2014). Ein gro-
Ber regionaler Species Pool, gute Zuwanderungsbedingungen und Kontinuitit in den kologi-
schen Bedingungen fiihren nach dieser Vorstellung dazu, dass die Artenvielfalt auch langfris-
tig immer noch anwachsen kann, vorausgesetzt, dass damit die Ressourcen noch besser
genutzt werden konnen.

Wenn auf der anderen Seite eine VergroBerung der Néhrstoffverfiigbarkeit durch Diingung
dazu fiihrt, dass die Artenvielfalt innerhalb weniger Jahre deutlich zuriickgeht (Paradox of
Enrichment; ROSENZWEIG 1971), dann steht dieser Zusammenhang nicht im Widerspruch
zur oben formulierten These. Denn in diesem Fall ist die zuriickgehende Artenvielfalt eine
Funktion der Nahrstoffzugabe, wihrend bei den nicht gediingten und kontinuierlich gemédhten
Bestinden die verbesserte Nahrstoff-Ausbeute eine Funktion der gestiegenen Artenvielfalt ist,
der Ursache-Wirkungs-Zusammenhang sich also gerade umgekehrt darstellt.

Der 6kologisch bedeutende Extremfaktor einer regelméBig gemahten Wiese ist vermutlich
die Mahd, die alljéhrlich schlagartig dazu fiihrt, dass ein GroBteil der oberirdischen Biomasse
verloren geht (DIERSCHKE & BRIEMLE 2002, FESSEL et al. 2016, GIBSON 2009). Die
Bedeutung von Temperaturschwankungen, von unterschiedlichen Jahresniederschlidgen oder
Bodenparametern diirfte gegeniiber diesem Faktor in den Hintergrund treten. Die Mahd fiihrt
auch dazu, dass sich das Lichtregime wéhrend der Vegetationsperiode an der Bodenoberfldche
schlagartig verdndert. Ein Pflanzenindividuum oder eine Pflanzenart, die vor der Mahd weit
iiber die geschlossene Vegetationsdecke hinauswéchst, wird einen entsprechend groflen Bio-
masseverlust erleiden. Ein Individuum oder eine Art, die eher wenig produktiv ist, wird zwar
weniger Biomasse verlieren, sie riskiert aber einen geringen Lichtgenuss. Nimmt man nun
noch an, dass sich ein iiberdurchschnittlicher Biomasseverlust bzw. eine niedrige Photosyn-
theseleistung entsprechend negativ in der Bevorratung im Boden auswirkt, dann wird diese
,Erinnerung* dazu fiihren, dass die verschiedenen Arten sich in Bezug auf ihr 6kologisches
Verhalten einander anndhern. So kann zumindest modellhaft erklart werden, dass krautige und
grasartige Pflanzen in grofler Artenzahl langfristig koexistieren kdnnen, auch wenn die Vor-
génge im Detail noch nicht hinreichend geklart sind.

Natiirlich gibt es auch im artenreichen Grasland eine standortliche Heterogenitdt en minia-
ture und verschiedene Phinophasen. Die These, dass der enorme Artenreichtum aber in
irgendeiner Weise davon profitieren wiirde, wurde bislang weder bestdtigt noch widerlegt
(WILSON 2011). Hier darf allerdings bereits die Vermutung geduBert werden, dass eine gro-
Bere standortliche Heterogenitét im artenreichen Grasland oder Regenwald keinerlei positiven
Einfluss auf die Vielfalt der Pflanzenarten hat.

5. Zusammenfassung

In einem wissenschaftsgeschichtlichen Riickblick auf die Frage, was eine Pflanzengesell-
schaft ist, wurde gezeigt, dass sich die Vorstellungen dazu im Lauf der Zeit gewandelt haben.
Wihrend in der Vergangenheit hiufig sehr strenge Maf3stdbe angelegt wurden, werden heut-
zutage zunehmend pragmatische Ansétze verfolgt.
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Die Artenzusammensetzung in einer Pflanzengesellschaft wird durch interne und externe,
durch biotische und abiotische Faktoren beeinflusst. Filtermodelle scheinen geeignete Instru-
mentarien zu sein, entsprechende Vorstellungen zu entwickeln und darzustellen.

Zu den sicherlich bedeutenden internen Prozessen gehoren solche der Optimierung und
Wechselwirkungen. Hier wird davon ausgegangen, dass die Konkurrenz in der Vergangenheit
hiufig iiberbewertet wurde, die positiven Wechselwirkungen im Gegensatz dazu nicht hinrei-
chend gewiirdigt wurden.

Welche Bedeutung haben Extremwerte und extreme Ereignisse fiir die Komposition einer
Gesellschaft? Hier wird angenommen, dass landschaftsgeschichtliche Extremereignisse und
okologische Extremwerte — in Zeit und Raum — ein Schliisselfaktor zum Verstdndnis von
Gesellschaften und zum praktischen Umgang mit Habitaten und Landschaften ist, der in 6ko-
logischen und biogeographischen Kontexten vielfach noch nicht hinreichend Beachtung
gefunden hat.

Der extreme Artenreichtum in tropischen Regenwildern bzw. im Grasland kann als Aus-
druck langfristiger Optimierung in der Ausbeute von Ressourcen durch kontinuierliche
Zunahme der lokalen Artendiversitét verstanden werden.

Abiotische Heterogenitidt bzw. Habitatvielfalt (en minature) kann sich positiv auf den
Nischenreichtum und damit auf die Artenvielfalt in der landschaftlichen Dimension auswir-
ken. Da alle Individuen und Arten unterschiedliche Anspriiche haben und allein deshalb unter-
schiedliche Nischen besetzen, kann davon ausgegangen werden, dass die abiotische Hetero-
genitdt fiir die Entstehung des lokalen Artenreichtums innerhalb von Grasland-Gesellschaften
oder anderen artenreichen Gesellschaften keine notwendige Voraussetzung ist.
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