Aspekte der Artenvielfalt von linearen Strukturen und Uber-
gangsbereichen

CARSTEN HOBOHM

Abstract: Some notes to species diversity of linear structures and transition zones

A transition zone community (Centaurio-Saginetum) and associations in contact are choosen to
demonstrate a method to compare species diversity of samples with different size. The significance of
vicinism for communities in transition zones is discussed.

1. Einleitung

SHMIDA & WILSON (1985: 1 ff.) analysierten einen 35 km langen Transekt in bezug auf den jeweili-
gen Artenreichtum innerhalb der von ihnen zugrundegelegten Probeflichen. Sie fanden sowohl in den
Ubergangsbereichen von der Macchie zur halbwiistenartigen Steppe als auch von der Steppe zur
Wiistenvegetation hohere Artenzahlen als auf den benachbarten Flichen (vgl. Abb. 1).

Mit dem hier vorgelegten Beitrag soll die Frage diskutiert werden, ob entsprechende Vergleiche auch
auf der Grundlage der BRAUN-BLANQUET-Methode anzustrengen sind. Wihrend bei der Untersuchung
von SHMIDA & WILSON (1985) Probeflichen derselben GroBe (0,1 ha) zur Analyse der Diversitit
herangezogen wurden, ist dies nach der Methode von BRAUN-BLANQUET (1928 ff., vgl. DIERSCHKE
1994: 150 ff.) zumeist nicht zweckmiBig. Es schliefit sich daher die Frage an, wie sich die Artenviel-
falt unterschiedlich groBer Probeflichen in linearen Strukturen und Ubergingen vergleichen und
erkldren lafit.

2. Material und Methode

Zur Charakterisierung der Diversitdt werden verschiedene vegetationsstatistische Kenngrofien he-
rangezogen, die sich zumeist auf die Regressionsgerade der Artenzahl-Areal-Wertepaare im doppelt
logarithmischen MaBstab beziehen (vgl. ROSENZWEIG 1995: 8 ff. und Abb. 2). Die Steigung der
Geraden wird durch den z-Wert beschrieben. Der c-Wert gibt den Schnittpunkt mit der y-Achse bei
log x = 0 an. Beide Kenngréfien wurden im Zusammenhang mit der Diversitit erstmals von AR-
RHENIUS (1921: 95 ff.) ermittelt und diskutiert. Eine dritte Kenngrofie, der o-Index, gibt den Abstand
eines Punktes zur Regressionsgeraden an und stellt damit ein Ma# fiir die GroBe der a-Diversitit dar.
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Abb. 1: Transektuntersuchung nach SHMIDA & WILSON (1985: 15, verdandert); der "Induktionsiiber-
gang" zeichnet sich aus durch einen peak in der Gesamtartenzahlkurve und durch einen peak in bezug
auf die Arten, die nur in einem bestimmten Hoéheninterwall gefunden wurden (durch geomorphologi-
sche Vielfalt induziert), wihrend der "Kontaktiibergang" nur einen peak in der Gesamtartenzahlkurve

aufweist.
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Abb. 2: Artenzahl-Areal-Beziehung und statistische Kenngrofen z, ¢ und «; dargestellt sind zwei
Wertepaare mit derselben Artenzahl, die sich auf unterschiedliche Flacheninhalte beziehen. Der Punkt
mit dem groBeren Abstand zur Regressionsgeraden (gréBerer «-Index) ist relativ artenreicher (grofiere
o-Diversitit) als der ndher an der Geraden liegende, da dieselbe Artenzahl auf kleinerer Fldche

realisiert ist.
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Durch diesen Wert, der hier erstmals vorgestellt wird, ist es moglich, die «-Diversitdt (Artenzahl /
Flédche) von unterschiedlich grofien Flichen miteinander zu vergleichen. Fiir alle drei Kenngréfien ist
zuvor zu priifen, ob die Voraussetzungen zur Berechnung der Regression erfiillt sind (LOZAN 1992:
158 ff.).

Als Untersuchungsobjekt wurde das Centaurio-Saginetum mit seinen Kontaktgesellschaften ausgewdhlt.
Diese Gesellschaft kommt auf den Watteninseln der Nordseekiiste vor und markiert hier den Ubergang
von den trockenen Diinen (Xeroserie) zu den feuchten Diinentédlern (Hygroserie) oder zu den Salzwie-
sen (Haloserie). Tritt durch Vieh und Mensch sowie der EinfluB von Kaninchen gehdren nicht selten
zu den prigenden Faktoren. Die Bestdnde sind i. d. R. streifenformig und nur sehr kleinflachig
ausgebildet.

3. Ergebnisse

Tabelle 1 zeigt die Ausgangsdaten fiir die Berechnung der «-Indizes, Abb. 3 die errechneten Daten.
Die zugrundegelegte Regressionsgerade hat die Formel: log S = 0,2 x log A + 1. Diese Formel
bezieht sich auf die Artenzahl-Areal-Beziehung von Pflanzengesellschaften in der offenen Landschaft
Mitteleuropas; sie wurde auf der Basis von 103 pflanzensoziologischen Tabellen mit 2964 Aufnahmen
aus verschiedenen Klassen ermittelt (HOBOHM & HARDTLE 1997: zur Publ. in Tuexenia eingereicht).
Tabelle 2 stellt den hier ermittelten Wert in einen iiberregionalen Kontext.

Tab. 1: Durchschnittliche Artenzahl, Fliche und o-Diversitit von Centaurio-Saginetum und Kon-
taktgesellschaften (nach Daten aus HOBOHM 1991: Anhang; eigenem unverdffentlichten Aufnahmema-
terial von den ostfriesischen Inseln und Aufnahmen von den westfriesischen Inseln). Die Publikation
der hier vorgelegten Daten aus den Niederlanden wurden freundlicherweise durch Herrn Dr. Schma-
minee, IBN-DLO/Wageningen genehmigt.

Westfriesland/Ostfriesland|| S (durchschn. | A (durchschn.| ¢ - Diversitt
Artenz.) Fliche in m?) (S/A)

Centaurio-Saginetum 19,9 4,2 19,9/4.2
(159 Aufn.)
Elymo-Ammophiletum 8,75 - 78,8 8,75/78.8
(136 Aufn.)
Violo-Corynephoretum 18,08 11,9 18,08/ 11.9
(411 Aufn.))
Samolo-Littorelletum 15,08 17.6 1508/17.6
(59 Aufn.))
Parnassio-Juncetum 19,08 19,0 19.08 /19,0
(49 Aufn.)
Pyrolo-Salicetum 22,77 22,7 22,7717122,7
(97 Aufn.))
Junco-Caricetum 14,49 333 14,49/33.3
(97 Aufn.)
Juncetum gerardii 10,94 16.8 10,94/16.8
(126 Aufn.)
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Abb. 3: «-Indizes von Centaurio-Saginetum und Kontaktgesellschaften; der o-Index stellt ein Ma# fiir
die Grofie der «-Diversitét dar.

Die Ergebnisse zeigen, dafl das Elymo-Ammophiletum der Weildiinen, das Samolo-Littorelletum und
Salzwiesenassoziationen im Durchschnitt relativ artenarm sind (ihre Wertepaare befinden sich
unterhalb der Regressionsgeraden). Das Parnassio-Juncetum und Pyrolo-Salicetum der feuchten
Diinentiler sind dagegen iberdurchschnittlich artenreich. Am artenreichsten ist aber das Centaurio-
Saginetum. Auf einer im Mittel 4,2 m? groBen Probefliche hat diese Gesellschaft im Schnitt 8 Arten
mehr, als nach der Regressionsgeraden fiir Pflanzengesellschaften Mitteleuropas zu erwarten wére.

Tabelle 2 zeigt, daB die z-Werte von Inselgruppen i. d. R. hoher liegen als solche von Festlandarea-
len, aber auch, daf} sich einige Festlandbereiche - z. B. die Inselberge im afrikanischen Regenwald -
hinsichtlich des z-Wertes durchaus wie echte Inseln verhalten bzw. echte Inseln wie Festlandareale (z.
B. Grof-Britannien). MALYSHEV (1991: 17 ff.) stellte fest, daf} die z-Werte auf dem Festland von den
arktischen und trocken-heiBen Gebieten zu den feucht-tropischen Bereichen kontinuierlich steigen. Der
z-Wert von 0,2 fiir Pflanzengesellschaften Mitteleuropas liegt somit im Erwartungsbereich.
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Tab. 2: z-Werte fiir die Artenzahl-Areal-Beziehung von Gefdfpflanzen (log - log - Transformation).

Réeion z-Wert Quelle

Sahara. Sudan. Senegal (n = 0,08 MALYSHEV 1991: 18

15)

Osteuropdische Wald- und 0,12 MALYSHEV 1991: 18
Steppengebiete (n = 60)

Skandinavien (n = 16) 0,13 MALYSHEV 1991: 18
Britische Inseln (n = 22) 0,14 MALYSHEV 1991: 18

BRD (n=12) 0,15 HOBOHM 1997 nach Daten

aus FINK & al. 1992: 220

Pfl.ges. Mitteleur. (inkl. 0,20 HOBOHM 1997

Moose, Flecht.: n=103)

terrestrischer Bereich (ges. 0,26 HOBOHM 1997 nach Daten
Erde; n=112) aus DAVIS & al. 1986
Japan 0,26 MALYSHEV 1991: 18
Archipele aller Weltmeere 0,29 HOBOHM 1997 nach Daten
(n=70) aus DAVIS & al. 1986
Inseln vor Australien 0,34 MALYSHEV 1991: 18
Kanalinseln 0,36 ROSENZWEIG 1995: 17
Inseln vor Estland 0,43 MALYSHEV 1991: 18
Inselberge im afrikan. 0,66 HOBOHM 1997 nach Daten
Regenwald (n = 8) aus POREMBSKI & al. 1996:

49
Madagascar (Angiospermen) 0,97 MALYSHEV 1991: 18

4. Interpretation der Ergebnisse

Viele Theorien und Modelle zur Erkliarung von Unterschieden im Artenreichtum wurden bereits
verdffentlicht. Abb. 4 nennt einige dieser Thesen mit den dazugehdrigen Autoren. Sie beziehen sich
im einzelnen auf ganz unterschiedliche Zeitrdume, z. B. die Evolutionstheorie auf erdgeschichtliche
Abldufe, die Intermediate Disturbance Hypothesis auf Zeitriume von Monaten bis zu Jahrzehnten.
Zum Teil beziehen sie sich auf groBfe Riume wie Florenreiche oder Florenregionen, zum Teil auf
kleinere Flichen, einerseits auf abiotische Faktoren (z. B. auf Nahrstoffe, Wasser, Energie), anderer-
seits auf biotische (z. B. auf Nachbarschaftseffekte sensu NORDHAGEN 1939/40). Die biozonotischen
Grundregeln nach THIENEMANN (1956: 44 f., 77 ff.) und die Inseltheorie nach MACARTHUR &
WILSON (1967) sollen an dieser Stelle nicht weiter diskutiert werden, da sie vielen empirischen Daten
nicht standhalten bzw. begrifflich unscharf sind (vgl. COCKBURN 1995: 260 f.).

SHMIDA & WILSON haben die Bedeutung einiger Thesen als Funktion des Raumes graphisch darge-
stellt (vgl: Abb. 4). Danach hitten positive und negative Interaktionen (“Niche Relations”) auf
Flachen < 1 m? den groften Einfluf auf die Artenvielfalt. Die Bedeutsamkeit der Habitatdiversitét
wire auf Flichen von 1-10 m? groBer als die anderer Faktoren. Von 10 bis 10° m? bestimmen
Nachbarschaftseffekte, oberhalb von 10’ m? die Vikarianz (“Ecological Equivalency”) die Artenvielfalt
maBgeblich.

Welche dieser Thesen ist nun geeignet, den relativ grofen Artenreichtum des Centaurio-Saginetum im
Vergleich mit der a-Diversitit der Kontaktgesellschaften zu erklaren?

Thesen, die sich auf unterschiedliche Standortsfaktoren beziehen, scheinen zu einer Erklarung kaum
beitragen zu konnen, da sich das Centaurio-Saginetum okologisch immer in einer Zwitterstellung
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Abb. 4: Bedingungen und Mechanismen, die die Artenvielfalt maBgeblich bestimmen konnen.

zwischen den Kontaktgesellschaften befindet; sowohl in bezug auf die Bodenfeuchte als auch hinsicht-
lich des Kochsalzgehaltes markiert die Gesellschaft eine Ubergangssituation. Ein besonderer Arten-
reichtum kann in diesem Falle kaum durch eine besondere okologische Situation erkldrt werden.
Analoges gilt fiir die Intermedate Disturbance Hypothesis; Zerstorungen durch mechanische und
andere Krifte spielen in trockenen Diinengebieten, feuchten Diinentdlern und Salzwiesenbereichen stets
eine Rolle, und es ist kaum plausibel, warum dies gerade in einem schmalen Ubergangsbereich anders
sein sollte.

Ob die positiven und negativen Interaktionen die Ursache der lokalen w«-Diversitit sind oder ob
umgekehrt die Artenvielfalt die “Niche Relations” bestimmt ist nur schwerlich zu beurteilen, da
Interaktionsmuster nicht unabhédngig von der Artenzusammensetzung zu betrachten sind.

Génzlich anders ist der Faktor Nachbarschaftseffekte zu beurteilen. Bedingt durch das grofe Lingen-
Breiten-Verhéltnis der meisten Bestinde gibt es beim Centaurio-Saginetum i. d. R. eine sehr lange
Kontaktzone sowohl zu den trockenen Diinen als auch zu den wechselfeuchten Bereichen hin.

Die Bedeutung der Nachbarschaft fiir die Artenzusammensetzung in einer Fliche wurde erstmals von
Nordhagen (1939/40: 31, 53, 73 f., 89, 98, 106 f., unter dem Terminus “Vizinismus”) hervor-
gehoben. Da er den Begriff Vicinismus stets so verwendete, als sei er ein gemeinhin bekannter, und
da er diesen deshalb auch nicht definierte, sei an dieser Stelle ein Zitat angefiihrt, das wesentliche
Aspekte des Sachverhaltes beinhaltet (NORDHAGEN 1939/40: 106 f.):

300



Ecological Equivalency

— )

Vicinism

S
10 ——=<C

104 _& Europe

103 Niche Relations

Carmel province

2
10° 0,1 hectare

cumulative no. of species

T 1T T 1717 T°1 LI 17T 1 I 1 T T
16" 1017103105107 10% 10" 10"310'8
2

Area, m

Abb. 5: Artenzahl-Areal-Kurve mit der raumbezogenen Bedeutung verschiedener Faktoren; nach
Shmida & Wilson 1985: 17, veridndert.

“Bisweilen konnen Tang- und Driftwille auch im inneren Teil eines mit Salzwiesen (z. B. Puccinellie-
tum maritimae, Juncetum gerardi, Festucetum rubrae) bekleideten Strandes deponiert werden. In
solchen Fillen kann man aber nicht von einer Sukzession (z. B. Puccinellietum -> Atriplicetum
litoralis) reden, denn der Driftwall schafft ja hier ein ganz neues Substrat. Der Vizinismus kann aber
an solchen Orten eine gewisse Bedeutung haben, indem Diasporen aus den Salzwiesen auf die
Driftwille verfrachtet werden, wodurch besondere Varianten entstehen kénnen.”

Direkter Kontakt und hoher Diasporendruck auf Flichen, die dkologisch immerhin noch so dhnlich
sind, daB einige der Diasporen auch zur Keimung gelangen konnen, sind bezeichnende Merkmale des
Vicinismus. Nach der Definition in WESTHOFF & VAN OOSTEN (1991: 275) ist unter Vicinismus das
Erscheinen einer Pflanzenpopulation an einem bestimmten Ort zu verstehen, wenn es aus der Ein-
wanderung von direkt benachbarten Flichen resultiert bzw. wenn die Populationsdichte von der
direkten Nachbarschaft gleichartiger Individuen profitiert.

Der Begriff “Masseneffekt” (Mass Effect sensu SHMIDA & WILSON 1985: 6) deckt sich im wesentli-
chen mit dem Begriff Vicinismus: “With a high rate of propagule influx, some individuals of a species
will become established in sites in which they cannot maintain viable populations. This flow of
individuals- from areas of high success (core areas) to unfavourable areas we call the mass effect.”
ZONNEVELD (1995: 441) weist aber darauf hin, daB der Begriff des Masseneffektes aus mehreren
Griinden ungliicklich gewéhlt ist. Deshalb soll hier der iltere Ausdruck beibehalten werden.

Eine Reihe natiirlicher und z.T. kurioser und amiisanter Erscheinungen 148t sich zwanglos nur durch
Vicinismus erkldren. So berichtet ZONNEVELD (1994: 441) von einem Tortulo-Phleetum in einem
Diinengelande, an das eine Buchenpflanzung angrenzt. Regelmifig erscheinen in diesem von Moosen
und Winterannuellen beherrschten Kleingrasrasen Keimlinge und Jungpflanzen von Fagus sylvatica.
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Diese Gesellschaft konnte nach ZONNEVELD (a.a.0.) als “Tortulo-Phleetum fagetosum, das fiir
Pflanzensoziologen keinen Sinn machen wiirde!” (Ubersetzung C. H.), bezeichnet werden. Weitere
eigene Beobachtungen (n.p.) zeigen, da Pflanzenarten aus vollig verschiedenen Syntaxa hoheren
Niveaus (Ordnung, Klasse, Formation) miteinander in einer Weise verwoben sein koénnen, daf} es auch
bei einer noch so kleinrdumigen Bestandserfassung nicht moglich ist, sie voneinander getrennt
aufzunehmen: beispielsweise in Kontaktbereichen von Wildern und Ackern, von Ruderalfldchen und
Hochmooren, von Gewissern und Trockenrasen.

feroserie

Carex arenaria
Festuca rubra ssp. aren.
Sedum acre
Brachythecium albicans
Aira praecox
Hypnum lacunosum
Cerastium semidec.

Centaurio-
Saginetum

Centaurium littorale
Sagina nodosa
Bryum algovicum

Glaux maritima
Juncus gerardii
Armeria maritima
Juncus anceps
Radiola linoides
Juncus articulatus

Halogeri®

Abb. 6: Auswahl von Arten, die mit hoherer Stetigkeit (II bis V) im Centaurio-Saginetum auftreten;
die Kreise geben die Lebensrdume an, in denen diese Arten ihren Verbreitungsschwerpunkt auf den
Watteninseln haben. Die Pfeile symbolisieren, daff das Erscheinen dieser Arten im Centaurio-Sagine-
tum durch hiufigen Vicinismus nicht auszuschliefien ist.

Betrachtet man auf der Basis dieser Erkenntnisse nur die Arten des Centaurio-Saginetum, die mit
hoherer Stetigkeit in dieser Gesellschaft vorkommen (Stetigkeitsklassen II bis V), so lassen sich diese
in drei Gruppen teilen (vgl. auch Abb. 6):

1. Charakterarten: von diesen Arten ist anzunehmen, dafl sich der GroBteil ihrer Metapopulationen
zumindest auf den Watteninseln innerhalb dieser Gesellschaft befindet. Zu diesen gehdren Sagina

nodosa, Centaurium littorale und Bryum algovicum.

2. Arten der Xeroserie: Zu den Arten mit Schwerpunkt in den trockenen Diinen, die mit hoher
Stetigkeit auch im Centaurio-Saginetum - zumeist aber mit kleiner Deckung - vorkommen, gehéren
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z. B. Carex arenaria, Festuca arenaria, Sedum acre, Brachythecium albicans, Aira praecox, Hypnum
lacunosum und Cerastium semidecandrum.

3. Arten der Hygro- bzw. Haloserie: Zu den Arten, die ihren Schwerpunkt in wechselfeuchten
Bereichen haben, gehoren u. a. Glaux maritima, Juncus gerardii, Armeria maritima, Juncus anceps,
Radiola linoides und Juncus articulatus.

Fiir die Arten, die ihren Verbreitungsschwerpunkt in den nahegelegenen Kontaktgesellschaften haben,
ist die Bereicherung der Artenzusammensetzung des Centaurio-Saginetum durch Vicinismus nicht
auszuschliefen. Moglicherweise kommen in Abhéingigkeit von den sich wandelnden 6kologischen
Bedingungen (Kochsalzgehalt des Bodens, Witterungsverhéltnisse) mal die einen und mal die anderen
Arten zum Zug.

Das Phénomen des Vicinismus bietet damit eine mdgliche Erkldrung fiir den hohen Wert der o-
Diversitit beim Centaurio-Saginetum. Keine der Kontaktgesellschaften ist i. d. R. dhnlich lang und
schmal ausgebildet; fiir keine der Kontaktgesellschaften sind daher &hnlich gute Voraussetzungen fiir
Vicinismus gegeben.

5. Zusammenfassung

Am Beispiel des Centaurio-Saginetum mit seinen Kontaktgesellschaften wird eine Methode aufgezeigt,
mit Hilfe derer Probeflichen unterschiedlicher Grofe hinsichtlich ihrer Artendiversitdt miteinander
verglichen werden konnen. Die Bedeutung des Vicinismus fiir die Artenvielfalt von linearen Struktu-
ren und Ubergingen wird diskutiert.
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