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Experimentelle Sukzessionsforschung: Beschreibung von Mustern
und Analyse von Mechanismen

- Kai Jensen, Kiel -
Kurzfassung

Ein wesentliches Konzept der Sukzessionsforschung ist die Differenzierung von Sukzessionsauslosern, -mustern
und -mechanismen. In der mitteleuropdischen Kulturlandschaft ist die Nutzungsaufgabe von
Grenzertragsstandorten ein bedeutsamer Ausloser fiir Sekundirsukzessionen. Mittlerweile liegen langfristige
Dauerflachenuntersuchungen von Acker- und Griinlandbrachen aus dem deutschsprachigen Raum vor, die es
ermdglichen, typische Verdnderungen von Mustern (Abfolge von Sukzessionsstadien, Verdnderung der
Artenzahl) im Sukzessionsverlauf dieser Systeme zu beschreiben. Um ein tieferes Verstandnis von
Sukzessionsprozessen zu erhalten und die Prognosemoglichkeit von Vegetationsverdnderungen zu verbessern,
sollte zukiinftig auch im deutschsprachigen Raum ein wesentlicher Bestandteil von Sukzessionsuntersuchungen
die Analyse der zugrundeliegenden Mechanismen sein. Neben (ober- und unterirdischer) Konkurrenz um
Ressourcen kann auch der Interferenz durch Streuauflagen, der Herbi- und Granivorie sowie der
Diasporenverfiigbarkeit groe Bedeutung fiir den Sukzessionsverlauf zukommen. Anhand von Beispielen werden
diese Mechanismen sowie Moglichkeiten ihrer Analyse vorgestellt. Auch in kleinen Populationen wirksame
Mechanismen (Allee-Effekt, Pollenlimitation, 'genetische Erosion') konnen fiir das Sukzessionsgeschehen wichtig
sein, da einerseits die Populationen zahlreicher Arten im Sukzessionsverlauf kleiner werden oder ganz verdringt
werden, da aber andererseits auch jede Neubesiedlung eines Standortes mit einer (temporédren) Reduktion der
PopulationsgroBe einhergeht. In der experimentellen Sukzessionsforschung sollten die bestehenden langjahrigen
Dauerflachen-Untersuchungen und Management-Experimente fortgefiihrt werden. Dariiber hinaus sollte aber
gezielt durch mehr-faktorielle (Freiland)-Experimente versucht werden, die den Vegetationsverdnderungen
zugrundeliegenden Mechanismen aufzudecken.

Abstract: Experimental investigations of succession: description of patterns and analysis of mechanisms

One main concept in the investigation of succession is the differentiation of successional causes, patterns and
mechanisms. Abandonment of grasslands and agricultural fields is one main cause for secondary successions in
the cultural landscape of Europe. During the last decades successional patterns like changes of species
composition, species richness and the differentiation of successional stages have been analysed by many
permanent-plot studies and management experiments. Thus, it becomes possible today to describe the main
changes of patterns during succession on old-fields and abandoned grasslands.

However, the investigation of successional mechanisms has attained much less attention. It is supposed that
above- and below-ground competition, herbi- and granivory, seed avaiability as well as the interference of
germination and establishment by litter layers are important successional mechanisms. In this paper, those
mechanisms and possibilities for their analyses are shortly described. Furthermore, it is pointed out that also
mechanisms acting in small populations (Allee effect, pollination limitation, ’genetic erosion') have to be
considered as successional mechanisms because (temporarly) small populations sizes regularly occur both during
die extinction of early and the establishment of late successional species.

Keywords:
abandonment, competition, grassland and old-field succession, herbivory, litter layers, seed availability, small
populations

1 Einleitung

Zeitliche Verdnderungen der Artenzusammensetzung und -Struktur von Lebensgemeinschaften werden schon seit
Beginn des 20. Jahrhunderts untersucht. Seit dieser Zeit wird versucht, die beobachteten Muster durch eine
'stimmige' Sukzessionstheorie zu beschreiben und somit die wirkenden Mechanismen besser benennen und
analysieren zu konnen (z.B. CLEMENTS 1916, GLEASON 1917, EGLER 1954, ODUM 1969, DRURY & NISBET
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1973, CONNEL & SLATYER 1977, HUSTON & SMITH 1987, TILMAN 1988, OLFF 1992). Dabei wurde und wird
Sukzession entweder als ein Prozess verstanden, dessen treibende Krifte auf (i) der Gemeinschaftsebene oder
aber (ii) auf der Ebene der Populationen wirken. Diese beiden Sukzessionstheorien werden einander in der Regel
als holistischer' (Sukzession ist die Abfolge unterschiedlicher Lebensgemeinschaften bzw. Vegetationstypen an
einem Standort; z.B. CLEMENS 1916, ODUM 1969) und 'reduktionistischer' Ansatz (Sukzessionsprozesse ergeben
sich aus der Summe der Populationsdynamiken der an einem Standort vorhandenen Arten; z.B. GLEASON 1917,
DRURY & NISBET 1973, CONNEL & SLATYER 1977) gegeniibergestellt.

Im Laufe des letzten Jahrzehnts wurde wiederholt darauf hingewiesen, dass keine der genannten
Sukzessionstheorien in der Lage ist, die in Okosystemen auf unterschiedlichen Organisationsstufen ablaufenden
zeitlichen Prozesse addquat abzubilden oder gar Erklarungsmodelle fiir die zugrundeliegenden Mechanismen zu
benennen. Aus diesem Grund wird als Synthese der beiden klassischen Sukzessionstheorien ein hierarchisches
Sukzessionsmodell vorgeschlagen, bei dem die auf einer hoheren Ebene sichtbaren Muster durch Mechanismen
zustande kommen, die auf niedrigerer Organisationsstufe wirken (vgl. z.B. FALINSKA 1991, OLFF 1992, BAzzAZ
1996, JENSEN 2001). Hierzu ist es zundchst von Bedeutung, die Begriffe Sukzessionsmuster (pattern; zeitlicher
Verlauf der Vegetationszusammensetzung und -Struktur), -ausloser (causes: Argentien oder Umstédnden, die einen
Sukzessionsprozess auslosen) und -mechanismen zu unterschieden (mechanisms; Interaktionen, die zu
Anderungen in der Vegetationszusammensetzung und - Struktur fithren, PICKET et al. 1987, VAN ANDEL et al.
1993). Sukzessionsmuster (pathways, pattern) sind beispielsweise Verdnderungen der Artenzusammensetzung,
der Diversitit, der Produktivitidt oder auch der Standortbedingungen, wihrend Feuer, Windwurf, der Riickzug von
Gletschern oder (vor allem in der sich heute rasch dndernden Kulturlandschaft) auch die Nutzungsaufgabe als
Sukzessionsausloser (causes) zu bezeichnen sind. Sukzessionsmechanismen (mechanisms) wiederum sollten auf
unterschiedlichen  hierarchischen ~ Niveaus  betrachtet ~ werden;  Zeitliche = Verdnderungen  der
Artenzusammensetzung konnen durch Unterschiede zwischen Individuen hinsichtlich ihrer Fahigkeit zur
Nahrstoffaquisition oder auch ihrer Photosyntheseleistung entstehen. Auf der Ebene der Populationen fiihren
Unterschiede hinsichtlich des Uberdauerungs- und Ausbreitungsvermogens, des Populationswachstums oder auch
in kleinen Populationen wirksame Mechanismen wie der so genannte 'Allee-Effekt' und 'genetische Erosion' zu
Verschiebungen der Konkurrenzbedingungen zwischen den Arten. Auf der Gemeinschaftsebene schlieflich
wurden von CONNEL & SLATYER (1979) Hemmungs-, Toleranz- und Forderungsmechanismen (inhibition,
tolerance, facilitation) benannt, wobei zu beachten ist, dass diese Modelle nur das Nettoergebnis der wirkenden
Mechanismen beschreiben. Als eigentliche Mechanismen kommen beispielsweise Anderungen biotischer
Interaktionen wie Konkurrenz, Herbi-vorie, Parasitismus und Symbiose in Frage, die wiederum zu zeitlichen
Verdnderungen der Arten-Zusammensetzung fithren.

Im deutschsprachigen Raum wurden seit etwa 1970 verstérkt Untersuchungen zur zeitlichen Verdnderung von
Vegetationsbesténden durchgefiihrt (vgl. auch Beitrdge von DIERSCHKE, SCHWARTZE sowie SCHREIBER in diesem
Heft). Schwerpunkte dieser Untersuchungen sind dabei sekundir progressive Sukzessionen auf brachgefallenen
Acker- und Griinlandflichen. Im Folgenden sollen zunédchst Grundziige von Sukzessionen in der temperaten Zone
vorgestellt und anschlieBend anhand von Ergebnissen langjdhriger Untersuchungen die Verdnderungen von
Mustern auf Acker- und Griinlandbrachen erldutert werden. SchlieBlich sollen unterschiedliche Sukzessions-
mechanismen benannt und Moglichkeiten ihrer Analyse durch Literaturbeispiele diskutiert werden.

2 Beschreibung von Sukzessionsmustern

2.1 Grundsukzession in der temperaten Zone
Der allgemeine Verlauf einer fortschreitenden Sukzession ist durch die Entwicklung von niedrigwiichsigen
Gemeinschaften mit geringer Diversitit und einer einfachen Struktur zu héherwiichsigen Gemeinschaften mit
einer komplexeren Struktur sowie einer groferen Diversitit gekennzeichnet (ODUM 1969, DRURY & NISBET
1973). In Okosystemen der temperaten Zone verliuft diese Grundsukzession in der Regel von offenen,
niedrigwiichsigen, von Grisern und Kriutern dominierten Stadien iiber Gebiische bis hin zu sommergriinen
Laubwildern, in denen letztlich Gehdlze vorherrschen, die sich in ihrem eigenen Schatten zu regenrieren
vermodgen (BAzzAz 1979, PICKET et al. 1987, TILMAN 1987; vgl. Abb. 1). Im Laufe dieser Sukzession verschiebt
sich der Hauptanteil der gebildeten Phytomasse in immer hohere Schichten, insbesondere auf
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Acker- Griinlandbrachen wird die mehr oder weniger gleichméBige horizontale Verteilung der Individuen in
frithen Sukzessionsstadien durch Herden unterschiedlicher dominanter Arten abgelost. Die beschriebene
Entwicklung wird auch als progressive Sukzession bezeichnet, wahrend Entwicklungen, die von Gehdlzbestéinden
zu Offenland-Okosystemen fiihren, als regressive Sukzessionsverldufe charakterisiert werden.

Unter 'natiirlichen Bedingungen' (d.h. in diesem Zusammenhang ohne den Einfluss des Menschen) wéren mehr
oder weniger geschlossene Wilder die vorherrschenden Okosysteme Mitteleuropas, und nur dort, wo extreme
edaphische Bedingungen den Wuchs der Wilder limitieren, fanden sich Offenland-Okosysteme (ELLENBERG
1996). Die heutige Kulturlandschaft, in der Wiesen, Weiden und Acker das Landschaftsbild groBflichig prigen,
ist somit das Resultat jahrtausendelanger menschlicher Eingriffe durch unterschiedliche Nutzungsformen und -
intensititen (vgl. POTT 1997). Wenn die Nutzung dieser Offenland-Okosysteme aufgegeben wird, dndert sich die
Vegetationszusammensetzung und -Struktur und es entwickeln sich (langfristig) sekundire Wald-Okosysteme
(z.B. BAKKER 1989, FALINSKA 1991, EKSTAM & FORSHED 1992).
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Abb. 1: Verdnderung der vertikalen und horizontalen Vegetationsstruktur im Verlaufe langfristiger Sukzessionen
auf Griinlandbrachen (nach FALINSKA 1991, verdndert).

2.2 Sukzessionsverlauf auf Ackerbrachen

Die Vegetationsentwicklung auf Ackerbrachen ist durch die Abfolge mehr oder weniger klar abgrenzbarer
Stadien geprégt (vgl. z.B. HALPERN 1989, MYSTER & PICKETT 1992, SCHMIDT 1993). Nach dem Brachfallen
erreichen zunidchst annuelle Arten die hochsten Deckungsgrade (Therophytenphase), die dann sukzessive von
zweijahrigen Arten und/oder ausdauernden Krdutern (Geophyten und Hemikyrptophyten) verdringt werden.
SchlieBlich kommt es durch Einwanderung und Etablierung von Strauchern zu einem Gebiischstadium und
schlieBlich zur Ausbildung eines (Vor-)Waldes. Die genannten Sukzessionsphasen konnten von SCHMIDT (1993)
in einem Zeitraum von 25 Jahren in einem Bracheversuch beobachtet werden (Abb. 2). In dieser Untersuchung
nahm die Artenzahl wiahrend der Sukzession zundchst kontinuierlich zu und erreichte im Stauden-Gebiisch-
Stadium nach etwa 15 Jahren das Maximum. Mit zunehmender Gehdlzentwicklung nahm die Artenzahl dann in
den Folgejahren (leicht) ab.
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Abb. 2: Typische Sukzessionsphasen auf Ackerbrachen sowie Verdnderung der Artenzahl im Sukzessionsverlauf (aus
SCHMIDT 1993, verdndert). T; Therophyten, G: Geophyten, H: Hemikryptophyten, C: Krautiger Chamaephyt, N: Nano-
Phanerophyten, P: Phanerophyten.

Dass es trotz der beschriebenen und regelmifig auftretenden Sukzessionsmuster schwierig ist, den genauen
Verlauf und die Geschwindigkeit der Vegetationsverdnderungen zu prognostizieren, zeigen z. B. Untersuchungen
von FIKE & NIERING (1999) auf Ackerbrachen in Neu England (USA), auf denen sich innerhalb von 40 Jahren
zum Teil (wie zu erwarten) ein Vorwald etablieren konnte, wihrend auf anderen Teilflichen ein Neophyt
(Celastrus orbiculatus) zur Dominanz gelangte, der die Vorwaldbildung verhinderte.

Die anféngliche Artenzusammensetzung auf Ackerbrachen ist vor allem von Arten geprégt, die in der Samenbank
vorhanden sind oder aber durch ihr hohes Ausbreitungsvermogen die Brachfldchen mit hohem Offenbodenanteil
schnell zu besiedeln vermdgen. Die Geschwindigkeit und das AusmaR der Geholzentwicklung wird von Faktoren
wie dem FraBdruck durch Wild und der Nahrstoffverfiigbarkeit des Standortes, aber auch durch extreme
Witterungsbedingungen und die Entfernung zu bestehenden Geholzen beeinflusst (u.a. INOUYE et al. 1994,
LAwsoON et al. 1999).

2.3 Sukzessionsverlauf auf Griinlandbrachen

Der Sukzessionsverlauf von Griinlandbrachen ist zunédchst vor allem von den bereits im Ausgangsbestand
vorhandenen Arten geprégt ('initial floristic composition', EGLER 1954). Nach der Nutzungsaufgabe gelangen in
der Regel vergleichsweise hochwiichsige Arten zur Dominanz, die vormals durch die periodische Stérung durch
Mahd oder Beweidung in ihrer Entwicklung gestort wurden und nach dem Brachfallen ihre volle Vitalitit
entfalten konnen (z.B. SCHREIBER & SCHIEFER 1985, ROSENTHAL 1992). Im Gegensatz zu Ackerbrachen beginnt
die progressive Sukzession auf Griinlandbrachen mit mehr oder weniger geschlossenen krautigen
Vegetationsbestanden, in denen der Offenbodenanteil geringer ist. Aus diesem Grund spielt die Etablierung von
Arten aus der Samenbank oder auch die Einwanderung von Arten aus der ndheren Umgebung zunéchst eine
untergeordnete Rolle (vgl. z.B. JENSEN 1998). FALINSKA (1995) konnte zeigen, dass erst durch die Seneszenz der
dominanten Brachearten (z.B. Filipendula ulmaria auf Feuchtwiesen-Brachen) Vegetationsliicken entstehen, die
von neuen Arten besiedelt werden konnen. Haufig ist auf Griinlandbrachen
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das Phdanomen der 'Entmischung' zu beobachten: In unterschiedlichen Teilen einer vormals mehr oder weniger
homogenen Wiese oder Weide bilden sich Dominanzen unterschiedlicher Arten aus, die teilweise kleinraumige
Gradienten in den Standortbedingungen spiegeln (SCHREIBER 1997). Wihrend der Sukzession nimmt die
Artenzahl auf Griinlandbrachen héufig stark ab (z.B. ROSENTHAL 1992, ROSEN 1985, RUNGE 1985, DIEMER et al.
2001; Abb. 3). Nur in einigen Féllen, in denen keine ausgeprigte Dominanzbildung auftritt, bleiben die
Artenzahlen unverandert (vgl. SCHREIBER 1997).
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Abb. 3: Verdnderung der Artenzahl im Sukzessionsverlauf auf Griinlandbrachen. Ergebnisse langjéhriger Dauerflidchen-
Untersuchungen von a) RUNGE 1985, b) SCHREIBER & SCHIEFER 1985, KAUFMANN 1995. ¢) ROSENTHAL 1992, d)
JENSEN (unver6ff.). ¢) ROSEN 1985, f) SCHREIBER & SCHIEFER 1985.
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Die Geholzentwicklung auf Griinlandbrachen ist im Vergleich mit der Entwicklung auf Ackern oft verlangsamt.
Insbesondere auf Feuchtgriinland-Brachen kann auch nach 20 bis 30 Jahren ein Gehdlzaufwuchs noch weitgehend
fehlen. Hierfiir sind vermutlich die entstehenden Streuauflagen und auch die dichte Vegetation verantwortlich, die
die Keimung und/oder Etablierung von Gehdlzen erschweren. Teilweise werden Griinlandbrachen allerdings
durch eine 'Polycormonsukzession' von Gehdlzen besiedelt (Weiden auf feuchten und Schlehen auf
grundwasserfernen Standorten), die sich vergleichsweise rasch vollziehen kann.

3 Analyse von Sukzessionsmechanismen
3.1 Methoden der experimentellen Sukzessionsforschung

Zahlreiche Erkenntnisse iiber Sukzessionsverldufe wurden aus Chronosequenzen abgeleitet, d.h. aus dem
rdumlichen Nebeneinander bestimmter Sukzessionsstadien wurde auf ein zeitliches Nacheinander geschlossen
(indirekte Sukzessionsanalyse). Seit Ende der 60er Jahre des letzten Jahrhunderts wurden aber auch vermehrt
vegetationskundliche ~ Dauerflichen  eingerichtet, auf denen in regelméBigen  Abstinden die
Vegetationszusammensetzung erfasst und somit der Sukzessionsverlauf direkt dokumentiert wird (direkte
Sukzessionsanalyse). Ein Vergleich der beiden Methoden von FORSTER & TILMAN (2000) zeigt, dass sich durch
die Analyse von Chronosequenzen die grundlegenden Muster der tatséchlich auf Dauerflichen ablaufenden
Sukzessionen ableiten lassen, dass Verdnderungen der Artenzusammensetzung und -Vielfalt durch die Analyse
von Chronosequenzen aber kaum 'richtig' erfasst werden.

Mit beiden genannten Methoden lassen sich allerdings Sukzessionsmechanismen nicht aufdecken. Hierzu sind
experimentelle Ansidtze erforderlich, um den Einfluss einzelner oder mehrerer Faktoren (und dessen
Interaktionen) auf den Sukzessionsverlauf zu untersuchen. Im mitteleuropdischen Raum wurden vor etwa 30
Jahren die ersten Sukzessionsexperimente eingerichtet, in denen der Einfluss unterschiedlicher Bewirtschaftungs-
oder Managementvarianten auf den Sukzessionsverlauf untersucht wurde bzw. wird (vgl. z.B. ROSENTHAL 1992,
SCHWARTZE 1992, SCHMIDT 1993, SCHREIBER 1997, ARENS & NEFF 1997, KOHLER 2001, siche auch Beitrige von
SCHREIBER und SCHWARTZE in diesem Heft). Diese Untersuchungen ermoglichen Aussagen iiber (aus Sicht des
Artenschutzes) 'optimale’ Managementvarianten. Weiterhin sind sie geeignet, Hypothesen zur Wirksamkeit
bestimmter Sukzessionsmechanismen abzuleiten. Die eigentliche Analyse dieser Mechanismen erfordert aber
zusitzliche Experimente. Im Folgenden sollen beispielhaft einige Sukzessionsmechanismen (iiberwiegend anhand
von Beispielen aus Acker- und Griinlandbrachen) erldutert und Méglichkeiten ihrer Analyse aufgezeigt werden.

3.2 Konkurrenz

Konkurrenz um Nihrstoffe oder auch Licht wird héufig als die treibende Kraft fiir sekundér progressive
Sukzessionen angesehen (z.B. TILMAN 1985, BAzzAZ 1990). In zahlreichen Experimenten, in denen potenzielle
Konkurrenten einer zu untersuchenden Art entweder von den Experimentalflichen entfernt oder auch hinzugefiigt
wurden, wihrend gleichzeitig auf Kontrollflichen keine Manipulation durchgefiihrt wurde (‘plant removal' bzw.
'plant addition experiments') konnte gezeigt werden, dass Nahrstoff- und Lichtkonkurrenz wichtige
Sukzessionsmechanismen sein konnen (z.B. RAYNAL & BAzzAz 1975, GROSS 1980, ARMESTO & PICKETT 1986).
So fanden KosoLA & GROsS (1999) fiir Ackerbrachen in Michigan, dass einjdhrige Arten frither
Sukzessionsstadien durch eine hohere Néhrstoffaquisition der ausdauernden Arten spiter Sukzessionsstadien
verdrangt werden. Durch die im Sukzessionsverlauf zunehmende Beschattung werden weiterhin lichtbediirftige
Arten zuriickgedringt (z.B. JENSEN & MEYER 2001). Dass allerdings Konkurrenzphdnomene nicht immer die
treibenden Krifte der Sukzession sind, haben HALPERN et al. (1997) mit ihren Untersuchungen eindringlich
zeigen konnen: Die Autoren konnten ihre Ausgangshypothese, dass Konkurrenz durch Epilobium angustifolium
der auslosende Mechanismus fiir den hdufig beobachteten Populationszusammenbruch der einjdhrigen Art
Senecio sylvaticus auf Ackerbrachen in Oregon ist, nicht bestitigen. Unabhingig davon, ob Epilobium
angustifolium (sowie weitere Arten) als Konkurrent entfernt wurde oder nicht, zeigte Senecio sylvaticus im dritten
Brachejahr in allen Varianten einen Populationszusammenbruch (Abb. 4). Dieses Ergebnis zeigt, dass es nicht
ausreicht, aus der Beobachtung von Mustern auf die zugrunde liegenden Mechanismen zu schlieflen, sondern dass
fiir ein grundlegendes Versténdnis von Sukzessionsprozessen weitere Experimente notwendig sind.
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Abb. 4: Verinderung der Populationsdichte von Senecio sylvaticus im Sukzessionsverlauf auf Ackerbrachen in Oregon
(USA). Oben: Beobachtung der Populationsdichte auf Dauerflichen. Unten: Verdnderung der Populationsdichte auf
Experimentalflichen, auf denen unterschiedliche Konkurrenzsituationen geschaffen wurden. Der Populations-
zusammenbruch im 2. Brachejahr ist unabhéngig von der Konkurrenzsituation (aus: HALPERN et al. 1997, verdndert.)

3.3 Interferenz durch Streuauflagen

Im Laufe von Sekundirsukzessionen entwickelt sich auf brachgefallenen Ackern und vor allem auf
Griinlandbrachen eine Streuauflage. Diese entsteht, indem die am Ende der der Vegetationsperiode anfallende
Phytomasse im Laufe des Winters nicht vollstindig zersetzt wird und am Boden iiber mehrere Jahre hinweg zu
teilweise bis zu 10 oder IScm méchtigen Streuschichten akkumuliert. Streuauflagen haben iiber eine Verdnderung
der Lichtqualitit (sinkendes Hellrot/Dunkelrot-Verhéltnis; vgl. z.B. JENSEN & GUTEKUNST im Druck) und -
quantitdt direkten Einfluss auf die Keimung. Weiterhin kénnen Streuauflagen auch die Etablierung von
Keimlingen beeinflussen. Experimentelle Untersuchungen, in denen auf Teilflachen die Streuauflage beseitigt,
auf anderen hingegen belassen wurde, zeigen, dass Keimung und Etablierung von Arten mit vergleichsweise
groflen Samen und entsprechenden Reservestoffvorriten durch Streuauflagen weniger beeintrichtigt werden als
Arten mit kleinen Samen. Sowohl fiir Acker- als auch flir Griinland-Brachen konnte gezeigt werden, dass
Streuauflagen die Keimung und Etablierung charakteristischer Arten hemmen und somit den Sukzessionsverlauf
beeinflussen (GOLDBERG & WERNER 1983, FOSTER & GROSS 1997, SPACKOVA et al. 1998, JENSEN & MEYER
2001). Dabei nimmt die Méachtigkeit der Streuauflagen und somit auch ihr hemmender Effekt auf Keimung und
Etablierung sowie den Sukzessionsverlauf mit zunehmender Produktivitdt der Standorte zu (FOSTER & GROSS
1997; Abb. 5). Allerdings konnen Streuauflagen auch einen beschleunigenden Effekt auf Sukzessionsprozesse
ausiiben, wenn sie beispielsweise in extrem trockenen Regionen die Austrocknung der Boden verzogern und
somit eine Besiedlung ermdglichen.

Auch Interaktionen zwischen den Wirkungen von Streuauflagen und weiteren Mechanismen (Konkurrenz,
Herbivorie) auf den Sukzessionsverlauf auf Ackerbrachen konnten experimentell nachgewiesen werden: Nach
Ergebnissen von FACELLI (1994) konnen Streuauflagen nicht nur direkte Effekte auf Keimung und Etablierung
(von z.B. Geholzen) haben, sondern sie beeinflussen iiber ihre Wirkungen auf koexistierende Pflanzen auch die



Konkurrenzsitutation. Weiterhin sind sie Lebensraum und Nahrung fiir Invertebrate, die wiederum die
Mortalitdt von Samen und Keimlingen beeinflussen konnen.
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Abb. 5: Einfluss der Streuauflage auf die Keimung von Andropogon geradii entlang eines Produktiviitsgradienten
auf Ackerbrachen in Michigan. Wihrend die Streuauflage an schwach produktiven Standorten keinen Effekt auf die
Keimlingsdichte hat, nimmt der hemmende Einfluss auf Keimung/Etablierung mit zunehmender Produktivitit des
Standortes zu (aus: FOSTER & GROSS 1999, verindert).

3.4 Herbivorie und Granivorie

Durch die mehr oder weniger selektive Entfernung von Phytomasse haben Herbivore einen Einfluss auf die
Konkurrenzsituation zwischen koexistierenden Pflanzenarten. Somit konnen Herbivore einen indirekten
Einfluss auf Sukzessionsrichtung und -geschwindigkeit ausiiben. Dariiber hinaus kann Herbivorie aber auch
unmittelbar zur Mortalitit von Individuen und evtl. Populationen fiihren und somit das Sukzessionsgeschehen
direkt beeinflussen. Auswirkungen der Herbivorie durch Siugetiere, Insekten oder auch Mollusken auf die
Vegetationsentwicklung lassen sich durch entsprechende Ausschlussverfahren experimentell analysieren. Auf
Griinland- und Ackerbrachen kann der Wilddichte eine Bedeutung fiir die Etablierung von Gehdlzen und
somit fiir den Sukzessionsverlauf zukommen. INOUYE et al. (1994) zeigten, dass Ackerbrachen in Minnesota
auch nach mehr als 50 Jahren weitgehend geholzfrei waren und fiihrten dies auf eine geringe
Nihrstoffverfiigbarkeit, extreme Trockenphasen und auf Herbivorie durch Wild (Odocoileus virginanus,
‘WeiBwedelhirsch') zuriick: Innnerhalb von ‘exclosures’ war das Geholzwachstum signifikant héher als in den
Bereichen, die fiir die Hirsche zugédnglich waren. Andererseits hatte der Ausschluss von Vertebraten auf den
Sukzessionsablauf in einer jungen Ackerbrache in England keinen Einfluss auf die Vegetationsentwicklung
(WILBY & BROWN 2001). Vielmehr konnten die Autoren hier zeigen, dass FraB durch Mollusken zu einer
erhohten Keimlingsmortalitit von Annuellen fiihrte und dass somit Herbivorie einen erheblicher Einfluss auf
den Ubergang vom Annuellen-Stadium zu einem (griser-dominierten) Hemikryptophyten-Stadium
zugesprochen werden kann. Wihrend Herbivorie also in einem Fall zur Retardierung von Sukzessionsabliufen
(Hemmung des Geholzaufwuches) fiihren kann, kommt der Herbivorie im anderen Fall eine beschleunugende
Wirkung auf das Sukzessionsgeschehen zu.

Eine besondere Form der Herbivorie ist der Fra von Samen und Friichten, die Granivorie. Durch SamenfraB
konnen Herbivore einen indirekten Einfluss auf die Sukzession auf Griinland- und Ackerbrachen ausiiben, da
durch Granivorie die Diasporenverfiigbarkeit beeinflusst wird. READER (1997) testete die Hypothese, dass
Granivore durch den selektiven FraB von vergleichsweise groBen Samen von Arten spiter Sukzessionsstadien
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einen retardierenden Effekt auf die Sukzession auf Ackerbrachen haben. Er quantifizierte die Samenverluste
von drei krautigen Arten und drei Geholzen, die sich in ihrem Samengewicht unterschieden und stellte dabei
fest, dass der Verlust durch Granivorie generell bei den groBsamigen Arten groBer war als bei kleinsamigen
Arten. Der Samenverlust bei kleinsamigen Geholzen war sogar geringer als bei groBsamigen krautigen Arten.
Somit konnte Granivorie auch einen beschleunigenden Effekt auf die Gehdlzentwicklung haben, weil die
Diasporen-verfiigbarkeit von groBsamigen krautigen Arten verringert wird und hierdurch eine raschere
Besiedlung durch Geholze moglich ist.

3.5 Diasporenverfiigbarkeit: Samenbank und Sameneintrag

Besondere Bedeutung fiir Sukzessionsprozesse auf Griinland- und Ackerbrachen kommt auch der
Diasporenverfiigbarkeit zu. Da die Ausbreitungsdistanzen zahlreicher Pflanzen gering sind, wird die
Diasporenverfiigbarkeit von Arten spiterer Sukzessionsstadien an einem Standort vor allem davon beeinflusst,
ob Populationen dieser Arten in der niheren Umgebung von Sukzessionsflichen vorhanden sind. So vollzieht
sich die Besiedlung von Ackerbrachen durch Gehdlze in der Regel schneller, wenn Gehdlzstrukturen in der
niheren Umgebung vorhanden sind (z.B. LAWSON et al. 1999) Allerdings kann die Geholzansiedlung auch bei
vorhandener Diasporenverfiigbarkeit langsam ablaufen, wenn Konkurrenzmechanismen oder Interferenzen
durch Streuauflagen (s.o0.) die Geholzansiedlung erschweren.

Auch die Uberdauerungsfahigkeit von Diasporen im Boden (Samenbank) hat einen Einfluss auf die
Diasporenverfiigbarkeit und somit den Sukzessionsverlauf. Eine grundlegende Annahme ist, dass Diasporen
von Arten spiterer Sukzessionsstadien kiirzer im Boden iiberdauern als Arten friiher Sukzessionsstadien (vgl.
z.B. THOMPSON et al. 1997). Eigene Untersuchungen zur Uberdauerung von Arten friiher und spiter Stadien
der Brachesukzession auf Feuchtgriinland-Brachen zeigen aber, dass zwischen diesen Gruppen keine
grundlegenden Unterschiede hinsichtlich der Uberdauerungsfahigkeit der Diasporen im Boden bestehen (Abb.
6). Die Diasporendichte nimmt im Boden im Sukzessionsverlauf auf Acker- und Griinlandbrachen in der
Regel ab, was dadurch verursacht wird, dass Arten frilher Sukzessionsstadien im Laufe der Zeit in der
Samenbank ausdiinnen, wihrend kaum neue Arten in der Samenbank auftreten (z.B. JENSEN 1998, FALINSKA
1999, WAGNER et al. in press, KALAMEES & ZOBEL 1998, POSCHLOD & JACKEL 1993, LECK & LECK 1998).

Wihrend mittlerweile zahlreiche Untersuchungen die Artenzusammensetzung der Samenbank und auch des
Sameneintrags im  Sukzessionsverlauf analysiert haben, ist die funktionale Bedeutung der
Diasporenverfiigbarkeit noch weitgehend unverstanden. KALAMEES & ZOBEL (2002) zeigten fiir (genutzte)
Laubwiesen in Estland, dass die Entfernung der Samenbank und/oder des Sameneintrags auf kleinen
Experimentalflichen einen negativen Einfluss auf die Anzahl auflaufender Keimlinge ausiibten und
schlussfolgerten daraus, dass Samenbank und Sameneintrag eine groBe funktionale Bedeutung fiir die
Populationsdynamik der Arten in Griinlandsystemen zukommt. Entsprechende Untersuchungen fiir
brachgefallene Griinland- und Ackersysteme liegen bislang nicht vor.

3.6 Mechanismen in kleinen Populationen

Nach GILPIN & SOULE (1986) werden Aussterbeprozesse nicht nur durch deterministische, sondern auch durch
stochastische Ereignisse beeinflusst. Bezogen auf Sukzessionsprozesse auf Griinland- und Ackerbrachen
bedeutet dies, dass Arten, die im Laufe der Sukzession zuriickgedringt werden (z.B. durch Konkurrenz
und/oder Interferenz durch Streuauflagen) und folglich auf Sukzessiousflichen nur noch in kleinen
Populationen vorkommen, zusitzlichen (stochastischen) ‘Gefahren' ausgesetzt sind (demographische,
standortliche Stochasti-zitit), die das Ausfallen der Arten im Sukzessionsverlauf weiter beschleunigen konnen.
Auch konnen in kleinen Populationen (mutualistische) Interaktionen zwischen Pflanzen- und Tierpopulationen
gestort sein und genetische Drift sowie Inzucht konnen zusitzlich zu einer Reduktion der Fitness fiihren.
Geringe PopulationsgroBen entwickeln sich nicht nur wihrend des Aussterbens von Populationen, sondern
eine Neubesiedlung von Standorten beginnt ebenfalls stets mit kleinen Populationen (Griinder-Effekt).
Obwohl die Bedeutung der in kleinen Populationen wirksamen Mechanismen fiir Sukzessionsvorginge
bislang kaum untersucht wurde, sollen im Folgenden mogliche Konsequenzen dieser Mechanismen auf die
Vegetationsentwicklung aufgezeigt werden.
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Abb. 6: Haufigkeitsverteilung der Samenbank-Typen von ca. 250 Arten der Niedermoorflora Schleswig-Holsteins. Die
Arten wurden hinsichtlich ihrer Verdnderungen der Deckungsanteile nach dem Brachfallen von
Feuchtgriinlandstandorten als (i) Arten frither Sukzessionsstadien (Deckungsanteile zuriickgehend oder Art ausfallend)
oder (ii) als Arten spiter Sukzessionsstadien (Deckungsanteile gleich bleibend oder zunehmend) klassifiziert (vgl.
JENSEN & SCHRAUTZER 1999). Die Definition der Samenbank-Typen richtet sich nach THOMPSON et al. 1997
(transient: Uberdauerung der Diasporen im Boden kiirzer als ein Jahr, short-term persistent: Uberdauerung im Boden
zwischen einem und vier Jahren; long-term persistent: Uberdauerung im Boden von mehr als vier Jahren). Die
Zuordnung der Arten zu den Samenbank-Typen erfolgte anhand eigener Daten sowie anhand von Literaturdaten.

Allee-Effekt und Pollenlimitation

Eine verringerte Vitalitit in kleinen Populationen wird auch als Allee-Effekt bezeichnet. Der Abfall des
Reproduktionserfolgs in kleinen Pflanzenpopulationen kann dadurch hervorgerufen werden, dass nicht
ausreichend Bliitenbesucher bzw. Bestduber angelockt werden und somit der Samenansatz verringert wird.
Dieses Phidnomen der Pollenlimitation wurde insbesondere flir Arten nachgewiesen, die von den
Nutzungsénderungen der letzten Jahrzehnte in der Kulturlandschaft besonders betroffen sind und heute oft nur
in kleinen und stark voneinander isolierten Populationen auftreten (JENNERSTEN 1988, KWAK & JENNERSTEN
1991, LAMONT et al. 1993, PETANIDOU et al 1995, AGREN 1996, GROOM 1998, FISCHER & MATHIES 2000,
CUNNINOHAM 2000, KARRENBERG & JENSEN 2000, BAKER et al. 2000, MOODY-WEIS & HEYWOOD 2001).
Auch in experimentell fragmentierten Populationen liel sich ein verdndertes Bestduberverhalten, z.B eine
geringere Frequenz des Bliitenbesuchs oder auch eine nacheinander stattfindende haufigere Bestdubung von
Bliiten des gleichen Individuums nachweisen (MUSTAJARVI et al. 2001). Fiir Primérsukzession von neu
entstehenden (vulkanischen) Inseln konnte ebenfalls gezeigt werden, dass bei einer engen Bindung zwischen
Pflanze und Bestduber eine Pollenlimitation der Samenproduktion und somit eine verzogerte Besiedlung bzw.
Sukzession auftreten kann (THORNTON et al. 1996).

Genetische Erosion und Inzuchtdepression

Der positive Zusammenhang zwischen genetischer Variabilitit und der Vitalitdt von Populationen kann als ein
Paradigma der Naturschutzbiologie bezeichnet werden (vgl. GILPIN & SOULE 1986, ELLSTRAND & ELAM 1993,
YOUNG et al. 1996, MENGES & DOLAN 1998). Genetische Erosion (d.h. eine verringerte genetische Vielfalt
von kleinen Populationen durch Inzucht und/oder genetische Drift) wird als ein Mechanismus angesehen, der
die Vitalitit von Populationen reduziert und somit sowohl das (lokale) Aussterben von Populationen
beschleunigen als auch die (Neu-)Besiedlung von Standorten verzogern kann. Allerdings verfliigen viele
Pflanzen durch ihr klonales Wachstum iiber die Mdglichkeit, sich auch dann auf neu besiedelten (Sukzessions-
)Flachen auszubreiten, wenn die Besiedlung der Standorte nur mit wenigen generativen Diasporen und einer
entsprechend geringen genetischen Diversitit erfolgte (vgl. ERIKSSON 1989).

So zeigten RUSSEL et al. (1999) fiir den klonalen Farn Dicranopteris linearis, der auf Hawaii groBe
Populationen wihrend der Primérsukzession auf vulkanischem Substrat aufbaut, dass die einzelnen
Populationen infolge eines Griindereffekts eine geringe genetische Vielfalt aufwiesen und trotzdem in der Lage
waren, durch vegetative Fortpflanzung einen grolen Raum einzunehmen. Auch fiir die zweijéhrige
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Pedicularis palustris konnte in Schleswig-Holstein gezeigt werden, dass sich trotz einer sehr geringen
genetischen Vielfalt innerhalb einer Population (Westensee) infolge eines etwa 50 Jahre zuriickliegenden
Griindereffekts eine groBe Population aufgrund geeigneter Standortbedingungen und einem entsprechendem
Management entwickelte (SCHMIDT & JENSEN 2000).

Mittlerwerweile konnte an zahlreichen Arten nachgewiesen werden, dass Populationen mit einer hoheren
genetischen Vielfalt auch einen besseren Reproduktionserfolg erzielen (z.B. VAN TREUREN et al. 1993,
RAIMANN et al. 1994, NEWMAN & PILSON 1997, FISCHER & MATTHIES 1998). Ob und inwiefern allerdings
genetische Prozesse auch im Sukzessionsverlauf von Bedeutung sind, ist bislang unklar. SCHMIDT & JENSEN
(2000) fanden fiir die durch Nutzungsaufgabe von Feuchtwiesen stark zuriickgehende Pedicularis palustris
zwar einen positiven Zusammenhang zwischen PopulationsgroBe, genetischer Vielfalt und Reproduktion.
Populationen, die erst seit kurzer Zeit isoliert waren (ca. 30 Jahre) verfiigten aber unabhingig von ihrer GroBe
(2 bis mehr als 10.000 Individuen) iiber eine hohe genetische Vielfalt und auch iiber eine entsprechend gute
Reproduktion. Aus den Ergebnissen kann gefolgert werden, dass zumindest fiir Pedicularis palustris die
deterministischen Wirkungen durch Konkurrenz und Interferenz durch Streuauflagen fiir den
Populationsriickgang von groBerer Bedeutung sind als genetische Prozesse. Auch SCHLAPFER & FISCHER
(1998) fanden, dass nach einem 16jahrigen Management-Experiment in einem Kalkmagerrasen in der Schweiz
keine Unterschiede hinsichtlich der genetischen Vielfalt von Brachypodium pinnatum in den einzelnen
Managementvarianten auftraten, was ebenfalls andeutet, dass genetische Prozesse in den sich haufig rasch
verindernden Acker- und Griinlandbrachen von untergeordneter Bedeutung sein diirften. Allerdings fanden
NEWMAN & PILSON (1997) nach nur drei Generationen der (experimentellen) Inzucht eine signifikante
Erhohung der Aussterbewahrscheinlichkeit an Clarkia pulchella. Weitere Untersuchungen iiber die
Anderungen der genetischen Vielfalt von Populationen im Sukzessionsverlauf sind notwendig, um
verallgemeinerbare Aussagen iiber die Bedeutung genetischer Prozesse fiir Sukzessionsvorginge ableiten zu
konnen.
4 Perspektiven fiir die experimentelle Sukzessionsforschung

Die Darstellung der Sukzessionsmechanismen in den vorherigen Abschnitten erhebt nicht den Anspruch auf
Vollstandigkeit: Sie fokussiert einerseits auf Mechanismen, die im Verlauf von Sekundirsukzessionen auf
Acker- und Griinlandbrachen von Bedeutung sein konnen, wihrend beispielsweise die besonders fiir
Primirsukzessionen postulierten und nachgewiesenen Forderungsmechanismen (‘facilitation’, vgl CONNEL &
SLATYER 1977 sowie ein Beispiel fiir Diinensukzession bei GAGNE & HOULE 2001) nicht beriicksichtigt
wurden. Auch sollte der Umfang, der fiir die Darstellung der einzelnen Mechanismen gewihlt wurde, nicht als
ein MaB fiir deren tatsichliche Bedeutung im Sukzessionsverlauf genommen werden. Vielmehr soll diese
Zusammenstellung dazu anregen, in der Zukunft auch die Analyse von Sukzessionsmechanismen mit in
Untersuchungsprogramme einzubeziehen, die bislang kaum beriicksichtigt wurden.

Die zahlreichen im deutschsprachigen Raum schon seit vielen Jahren durchgefiihrten Management-
Experimente insbesondere in unterschiedlichen Griinland-Okosystemen (z.B. Bracheversuche in Baden-
Wiirtemberg, SCHREIBER 1997; Griinlanderhaltung in der Rhon, ARENS & NEFF 1997; Feuchtwiesen
Nordwestdeutschlands, ROSENTHAL 1992, SCHWARTZE 1992; Salzrasen an der Westkiise Schleswig-Holsteins,
KIEHL et al.1996; siehe auch Beitridge in diesem Heft) bieten einen auBergewohnlich umfangreichen Fundus
fir die Beschreibung von Sukzessionsmustern sowie die Ableitung von Hypothesen iiber die
zugrundeliegenden Sukzessionsmechanismen. Sie sollten auch in Zukunft unbedingt fortgefiihrt werden und
zusitzlich mit Experimenten verkniipft werden, in denen einzelne Mechanismen fiir konkrete
Sukzessionsabldufe getestet werden. Fiir bestimmte Fragestellungen wire es dabei sinnvoll und notwendig,
den vegetationskundlichen Rahmen der Sukzessionsuntersuchungen um andere Forschungsrichtungen zu
erginzen: Tier-Pflanze-Interaktionen wie Herbi- und Granivorie, Bestaubung und zoochore Ausbreitung
sollten gemeinsam von Pflanzen- und Tierdkologen analysiert werden. Eine inter-disziplinidre Zusammenarbeit
mit Populationsokologen und -genetikern bietet dariiber hinaus der Vegetations-okologie die Moglichkeit, das
Verstiandnis iiber bestimmte Sukzessionabliufe sowie deren Prognosemoglichkeiten zu vertiefen. Viele
Erkenntnisse iiber Sukzessionsmuster auf Acker- und Griinlandbrachen wurden im Laufe der letzten 30 Jahre
im deutschsprachigen Raum gewonnen. Es bleibt zu hoffen, dass in den nichsten Jahren zahlreiche Ergebnisse
iiber die zugrundeliegenden Sukzessionsmechanismen folgen werden!
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