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Das Mosaik-Zyklus-Konzept und seine Bedeutung fir
den Naturschutz - Eine Ubersicht

Hermann Remmert*

1. Einleitung

Wandert man in dem berithmten Waldgebiet von
Bialowieza in Nordostpolen, so trifft man auf die
gleichen Vogelarten wie bei uns und sie sind unge-
fahr auch dhnlich hiufig. Die haufigsten sind, wie
bei uns, Buchfink und Fitislaubsinger. So ist das in
fast dem ganzen, heute zu Polen geh6renden Wirt-
schaftswaldgebiet von Biolowieza: Aber plotzlich
andert sich das Bild dramatisch. Die hiufigsten
Vogelarten sind jetzt plotzlich Halsbandfliegen-
schndpper und Zwergfliegenschnipper; Buchfink
und Fitis sind zwar auch noch zahlreich, aber sie
sind keineswegs immer und iberall besonders
zahlreich. Der Grund liegt darin, daB3 wir plotzlich
aus dem Wirtschaftswaldgebiet in den National-
park Bialowieza gekommen sind. In diesem Natio-
nalpark hat faktisch seit etwa 1400 keine Holznut-
zung stattgefunden und er sieht daher vollig anders
aus als das ihn umgebende Wirtschaftswaldgebiet.
Die nur 49 km? groBe Oase des alten National-
parks unterscheidet sich durch eine ganze Menge
an Totholz, in der Hauptsache aber dadurch, daB
in groBen Abstinden riesige Baume stechen: Ge-
waltige Eichen, ebensogroBe Linden, himmelstiir-
mende Fichten, aber auch Eschen von atembe-
raubender Schlankheit und Hohe bei einem un-
glaublichen Stammdurchmesser. Obwohl der
Wirtschaftswald von Bialowieza naturgemilB be-
wirtschaftet wird und die Baume hier ein groSeres
Alter erreichen als im normalen Wirtschaftswald,
ist der Unterschied zu den Baumriesen des Natio-
nalparks ungeheuer, und gleiches gilt fiir die Fau-
na. Wenn wir unsere Wailder als einigermalen
natiirlich bezeichnen, so ist dies im Vergleich mit
den iibrigen Landschaften Mitteleuropas richtig,
aber wir unterschlagen 800 Jahre Waldentwick-
lung und diese Waldentwicklung ist von eminenter
Bedeutung fiir das Funktionieren des Okosystems.
Im folgenden soll die Differenz zwischen einem
alten groBen natiirlichen Wald und einem herrli-
chen, gut im Okologischen Sinne bearbeiteten
Wirtschaftswald herausgearbeitet werden.

Hans LEIBUNDGUT, der Nestor der Schweizer
Urwaldforschung, schreibt in seinem Urwaldbuch
1982: "Unsere Beobachtungen in den Resten mit-
tel-, ost- und nordeuropiischer Urwilder erga-

ben, daB nur auf einem kleinen Teil der Fliche
wirklicher ’Klimaxwald’ stockt und daB innerhalb
der Urwaldkomplexe ein stetiger Wandel sowohl
zu verschiedenen Entwicklungsphasen innerhalb
der SchluBwaldgesellschaft als auch zu verschie-
denen Stadien von Waldsukzessionen fithrt. Eine
Beschriankung des Urwaldbegriffs auf das klima-
tisch bedingte Endglied hitte somit zur Folge, dal
ein Waldteil abwechselnd bald als Urwald, bald als
Nicht-Urwald zu bezeichnen wire". Ein mitteleu-
ropaischer Urwald besteht also aus zyklisch sich
andernden Mosaiksteinen, deren Zyklen desyn-
chron zueinander ablaufen. Dies hat zu der Na-
mensgebung gefithrt. Beispiele in diesem Sinn fin-
den sich bei LEIBUNDGUT 1982, ELLEN-
BERG 1978, MAYER 1984 und MAYER 1987.
Alle diese Autoren zeigen das gleiche Bild, wobei
die Optimalphase sehr einem europiischen Wirt-
schaftswald dhnelt. Das Bild 148t sich etwa wie
folgt zusammenfassen (Abb. 1,2, 3, 4):

1. Die Optimalphase ist eine Art Altersklassen-
wald mit einem sehr einseitigen Altersaufbau.
Die Béume sind fast gleich alt; artgleicher Un-
terwuchs spielt eine vergleichsweise geringe
Rolle.

2. Dementsprechend bricht die Optimalphase na-
hezu gleichzeitig mehr oder weniger groBfla-
chig zusammen. Jetzt erst schieBen Jungpflan-
zen hoch und langsam entsteht der Wald wieder
neu.

3. Die hochschieBenden Jungpflanzen gehdren
oft nicht der urspriinglichen Baumart an, so da3
auf den Zusammenbruch des Urwaldaltersklas-
senwaldes eine neue Baumgesellschaft folgt, die
ihrerseits auch wieder zusammenbricht und
dann dem urspriinglichen Urwald Platz macht.
Figur 2 zeigt eins der bekannten Bilder in ande-
rer Anordnung. Demnach hitten wir es also
nicht mit Konstanz im Urwald zu tun, sondern
es liegt ein Zyklus vor, dessen ungefihr regel-
maibBiger Ablauf mosaikartig phasenverschoben
das Gesamtgebiet des Okosystems durchzieht.

So wird in der kanadischen Taiga ein regelmabBiger
Wechsel zwischen fast reinen Fichtenwildern und

* “Vorliegender Beitrag wurde bereits in den Laufener Seminarbeitrégen 5/91, S. 5-15 "Das Mosaik-Zyklus-Konzept der
Okosysteme und seine Bedeutung fiir den Naturschutz" veroffentlicht..
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Verschiedene Phasen eines Kiefernurwaldes in
Schweden.

Auf die noch einigermaBen reiche Jugendphase
folgt dic'aus ungefihr gleichaltrigen Biumen der
gleichen Art bestehende Optimalphase. In der
Altersphase beginnen dic Biume abzusterben

und das wird in der Zerfallsphase, wihrend der
auch wieder eine Verjingung stattfindet, sehr
deutlich. In den letzeren beiden Phasen steigt die
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Abbildung 2
Hallenurwald in den Dinarischen Alpen.

Waihrend der Optimalphase haben wir einen Be-
stand aus faktisch gleichaltrigen Biumen der
gleichen Art (hier: Fichten), die. dann ungefihr
gleichzeitig wihrend der Zerfallphase absterben.

fast reinen Kiefernwildern praktisch gleicher Al-
tersgruppe angenommen. In den Lauburwildern
Nordamerikas hat FORCIER mit anderen Metho-
den versucht, das mosaikartige Nebeneinander
von verschiedenartigen Baumarten als Abbild ei-
nes Zyklus zu interpretieren. Aufgrund von Unter-
suchungen iiber die Fortpflanzungsstrategien der
einzelnen Baumarten kam er zu der Darstellung
eines Zyklus, wie er heute in den USA weitgehend

Hier steigt die Artenzahl drastisch an.

fiir die Urwilder der gemiBigten Zone angenom-
men wird. Auf eine Optimalphase von Fagus gran-
difolia folgt - unter Umstinden iiber Zwischenstu-
fen - die Alters- und Zerfallphase, darauf folgen
Birken (Betula alegeniensis) und darauf ein Misch-
wald mit Zuckerahorn (Acer sacharum), der
schlieBlich wieder durch Fagus grandifolia ersetzt
wird. In Deutschland haben wir mit einer dritten
Methode versucht, aus physiologisch meBbaren



Abbildung 3

Urwald in der Optimalphase im Nationalpark Bayerischer
Wald.

Nur in der mittleren Abbildung kommen wir bereits in die
Altersphase, wo der Altersaufbau und die Artenzahl verschie-
denartiger wird (nach ZIERL).

Befunden auf mogliche Zyklen in dem vorherr-
schenden Wald, dem Rotbuchenwald (Fagus syl-
vatica) zu schlieBen. Wir haben die Aufheizung der
Borke durch direkte Sonneneinstrahlung gemes-
sen, die Isolationswirkung der Borke und die Auf-
heizung des Kambiums. Rotbuchen sind dafiir be-
kannt, daB sie wihrend des Sommers keine inten-
sive Sonneneinstrahlung des Stammes ertragen
(NICOLALI). Unter dicsen Bedingungen erleiden
sie einen Sonnenbrand. Die Rinde platzt ab und
schlieBlich stirbt der Baum (Abb. 4). Damit kon-
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nen die Sonnenstrahlen auf den im Wald folgenden
Stamm fallen und er erleidet das gleiche Schicksal.
Nach einem Windbruch wird in einem geschlosse-
nen Buchenhallenwald der Wald immer weiter zu-
riickgedringt. An seiner Stelle sprieBen vorwie-
gend Stauden und dann Birken aus dem Boden.
Birkensamen ist in fast jedem Waldboden in Mit-
teleuropa in groBer Menge vorhanden. Die weile
Rinde der Birken reflektiert auffallendes Sonnen-
licht nahezu vollstindig, und so kommt es zu einer
vernachlissigbaren Uberhitzung des Stammes.
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Abbildung 4

Im Nationalpark Bialowieza in Polen wird eine aus Altersgriinden absterbende Baumart in den verschiedensten Pflanzengesell-
schaften praktisch stets durch eine andere Baumart ersetzt (aus FALINSKI).
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Abbildung §

In einem Niederungsmoor im polnischen Nationalpark Bialowieza wachsen Erlen heran; jede bildet um ihren FuB cinen kleinen
relativ trockenen Hiigel. Auf diesem Hiigel wachsen nun Fichten heran, die die Erlen éiberwachsen und die Erlen sterben aus
Altersgriinden sowieso nach einiger Zeit ab. Nun haben wir cinen praktisch reinen Fichtenwald. Wenn die Fichten durch einen

Windbruch oder aus Altersgriinden absterben, reiBen sie mit ihrem Wurzelteller groBe Locher in das Niederungsmoor, welches
auf diese Weise neu entsteht und wiederum Erlen heranwachsen 148t (aus FALINSKI).




lm.ail..

’
l"
i

a‘;.,‘.l ‘

S, |
?..\..ﬂu)"

=7\ “\V

o

Abbildung 6

In einem tropischen Regenwald Westafri-
kas

(das gilt aber fiir alle tropischen Regenwil-
der) reiBt ein fallender Baumriese eine gro-
Be Liicke in den Wald. Die wenigen schat-
tenertragenden Pflanzen am Boden des Ur-
waldes sterben bei der nun plotzlichen
Lichtflut; dann kommen Pionierbdume, die
etwa 100 Jahre alt werden und sie werden
schlieBlich durch die spateren Urwaldriesen
wieder abgeldst. In dieser Baumsturzliicke H" “

haben wir die hochste Diversitit. K

Auxf Birken folgen dann Biume, die im erwachse-
nen Zustand eine sehr rissige Borke besitzen, wie
Ulmen (Ulmus), Eschen (Fraxinus), Berg- und
Spitzahorn (Acer) und Wildkirsche (Prunus). Eine
derart rissige Borke isoliert das Phloem viel stir-
ker als die glatte Borke -der Rotbuche. Eichen
(Quercus) haben mit ihrer dicken Rinde ein zu-
sdtzliches Isolationsmaterial um den Stamm.
Gleichzeitig vertragen Eichen, wie die anderen
genannten Arten - auch ein Freistellen des Stam-
mes, was Buchen nicht vertragen konnen.

Wir postulieren, daB erst im Schatten solcher Bau-
me in vielen Urwaldgebieten ein Rotbuchenjung-
wuchs wieder aufwachsen kann. Die Rinde un-
serer Waldbaume ist also ein Indikator fir die
Position der Baume im Zyklus der Waldernéue-
rung.

Sieht man die genannte Literatur (vor allem MAY-
ER 1984, MAYER 1987 und ELLENBERG 1978)
genau durch, so findet man Beispiele in dieser
Richtung in sehr groBer Zahl. So hat FALINSKI
im Urwaldgebiet von Bialowieza in Polen viele
solcher Prozesse beschrieben. Beispielsweise zeigt
Abbildung 5 ein solches Bild, wo ein zusammen-
brechender Erlenwald einen Jungwuchs aus Fich-
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ten zeigt, die nun offensichtlich die Erlen im Zy-
klus ersetzen (Abb. 5).

In tropischen Regenwildern sind solche Zyklen
inzwischen in sehr groBer Zahl beschrieben wor-
den, wenn sie auch hier infolge der hohen Arten-
zahl von Urwaldbdaumen nicht die groBen Aus-
maBe erreichen, wie in den gemiaBigten Urwildern
Europas oder Nordamerikas. All die vielen, inden
letzten Jahren erschienenen Arbeiten iiber Tree-
fall-gaps (Baumsturzliicken) zeigen durchwegs
das gleiche Bild. Der Sturz eines Urwaldriesen
schligt eine Liicke in den Urwald, die Schatten-
pflanzen sterben bei der plotzlich einsetzenden
Lichtflut und die hier vorhandenen Samen, Keim-
linge und Jungpflanzen von lichtbediirftigen-Biu-
men keimen und wachsen sehr rasch in die Hohe.
Es sind echte Pionierpflanzen, die hier gedeihen,
die nur relativ kurze Zeit - bis knapp iiber 100
Jahre - hier existieren und dann unter sich langsam
wieder Urwaldriesen aufkommen lassen. Letzten
Endes, wenn auch kleinrdumiger, bietet also der
tropische Regenwald - ja selbst die Mangrove - das
gleiche Bild wie die Wilder der gemiBigten Zone,
mit groBter Diversitiat in den Treefall-gaps
(Abb. 6).
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Ein Problem stellen Walder dar, die aus einer
einzigen Baumart aufgebaut sind, wie etwa die
Birkenwilder Nordeuropas, diec Buchenwilder
(Nothophagus) Neuseelands und Siidamerikas,
die Fichtenwilder in den Hochlagen der europii-
schen Mittelgebirge und mittelhoher Lagen der
europdischen Alpen, die Mopami-Wilder (Colo-
Pphospermum mopane) Afrikas: all diese Wilder
zeigen nach dem Zusammenbruch nach der Al-
tersphase offene Wiesenflachen, die ganz fremd-
artig wirken und in Europa vielfach als beginnen-
des "Waldsterben" angesehen werden. In Wirklich-
keit ist das Ganze jedoch nichts weiter als der
iibliche Zyklus in einem einartigen Waldgebiet, wo
eben nicht die sterbende Baumart durch eine an-
dere Baumart, sondern durch eine krautige Pflan-
zenart ersetzt wird (Abb. 6). Auf armen Bdden
mull man damit réchnen, daB auch halberwachse-
ne Baume plotzlich absterben - einfach weil die
Nibhrstoffe verbraucht sind oder weil sich zuviele
Krankheitserreger angesammelt haben.

Wenn wir diese Zyklen mosaikartig iiber das Oko-
system verteilt haben, dann miissen wir fragen,
welche Bedeutung dies fiir die Okosysteme hat.
Wir miissen fragen nach den treibenden Kriften,
nach den Ursachen und nach den Konsequenzen
dieses Phinomens.

Wenn wir all diese Dinge besprochen haben, miis-
sen wir schlieBlich fragen, ob das Phinomen des
Mosaik-Zyklus-Konzepts auch fiir kleine Pflanzen
gilt - d.h. also auch fiir Systeme wie Tundren oder
Steppen - und schlieBlich, ob es fiir ganz andere
Systeme ebenfalls gilt - etwa fiir das System des
offenen Wassers mit dem Plankton darin, fiir den
Meeresboden mit seinen Tiergemeinschaften und
diese Fragen miissen wir im folgenden weiter un-
tersuchen.

2. Die Bedeutung des Mosaik-Zyklus-Konzepts
fur das Verstindnis von Okosystemen

Bei Giiltigkeit des Mosaik-Zyklus-Konzepts gibt
es keine einheitlichen Lebensriaume, sondern es
stellt sich nach kurzer Zeit in allen Lebensraumen
eine mosaikartige Struktur ein. Die alte Frage nach
einheitlichen oder diversen Lebensraumen erle-
digt sich damit von selbst. Das gleiche geschieht
auch mit den Fragen nach Regulationsvorgingen
in Populationen und Okosystemen. Vergleichbar
ist die Situation mit den biochemischen Ablaufen
in einem Organismus: auch hier haben wir Kreis-
laufe und diese Kreislaufe sind vergleichsweise
einfach gleichmiBig zu halten. All die besonders
wichtigen Funktionen im Organismus - wie z.B. der
Krebszyklus - stellen Kreisldufe dar. Einfache li-
neare Prozesse spiclen dagegen eine nicht so be-
deutende Rolle. Das gleiche diirfte in der Oko-
logie gelten. Bei dem Mosaik-Zyklus-Konzept
wiirde man weitgehend ohne interspezifische In-
terdependenzen und ohne intraspezifische
"Selbstregulationen" zur Aufrechterhaltung eines
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Gleichgewichts auskommen. Das System bewegt
sich sowieso in einer Richtung und es bewegt sich
auf katastrophenartige Zustinde zu - etwa den Fall
eines Urwaldriesen mit dem anschlieBenden Ster-
ben der Schattenpflanzen, die unter ihm existie-
ren. So sind alle in einem Okosystem denkbare
Katastrophen auf diese Weise, ebenso wie die Re-
paratur solcher Katastrophen, im System bereits
vorprogrammiert. Ein Okologisches Gleichge-
wicht wire also in Zukunft durch desynchrone
Zyklen zu ersetzen.

Massenvermehrungen von Schadinsekten, von
Nematoden, Pilzen, Viren oder andere Seuchen-
ziige, wie sie schon oft in naturnahen Systemen (in
der Terminalphase) beobachtet wurden, konnten
auf diese Weise als zum System gehorig anerkannt
werden und die Reparatur ihrer Effekte Lige auto-
matisch im System. Ein Beispiel in dieser Richtung
ist der beriihmte Fall des Spruce-budworm (Cho-
ristoneura fumiferana; Insecta: Lepidoptera) in
Kanada, der in der kanadischen Taiga den groBfla-
chigen Wechsel zwischen Fichte und Kiefer steu-
ert.

Moglicherweise konnten die in letzter Zeit beson-
dere Aufmerksamkeit erregenden multistabilen
Systeme auch als Teile von Zyklen besser interpre-
tiert werden. Offenbar spiclen bei der Einhaltung
eines mittellangfristigen Niveaus in einem Okosy-
stem Prozesse im Sinne von Regelkreisen eine ge-
ringe Rolle; viel bedeutsamer und robuster gegen-
iiber Storungen sind zyklische Prozesse.

Diese Uberlegungen haben besondere Bedeutung
fiar theoretische Diskussionen um Artenmannig-
faltigkeit und Diversitit, Das Endstadium einer
natiirlichen Vegetation, die Klimax, erweist sich als
ein Mosaik verschiedener Pflanzengesellschaften,
die jeweils einem eigenen Zyklus unterworfen
sind. Manche Phasen des Zyklus - wie etwa die
Optimalphase des Buchenhallenwaldes - sind ar-
tenarm (nur eine Pflanzenart dominiert das Sy-
stem und die Fauna ist von dhnlich geringer Di-
versitit), wihrend ein anderes Stadium des glei-
chen Systems iiber eine groBe Artenmannigfaltig-
keit bei Tieren und Pflanzen verfiigt. Fiir den tro-
pischen Regenwald gilt das gleiche: die hochste
Mannigfaltigkeit finden wir in der Lichtung, die
durch cinen gestiirzten Urwaldriesen geschlagen
wurde. Hohe und niedrige Diversitit wechseln al-
s0 im System miteinander ab (Abb. 7, 8).

3. Die treibenden Krifte des Zyklus

Die treibenden Krifte eines Zyklus im Okosystem
liegen zunichst allein im moglichen Lebensalter
der Teilglieder: also im moglichen Lebensalter der
Buche (Fagus sylvatica), der Birke (Betula pendu-
la) und der Ahorn (Acer)-Arten. Jedoch kann die-
se Kraft durch andere Effekte stark moduliert
werden.
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Abbildung 7

Regenerationszyklus in einem mitteleuropai-
schen theoretischen Urwald.

Nach Absterben der Buchen kommen zunéchst
Stauden, dann Birken und schlieBlich Ahomn,
Eschen und Wildkirschen hoch, die spiter dann
wieder von Buchen abgeldst werden. Die ge-
ringste Diversitit ist in der Optimalphase des
Buchenhallenwaldes vorhanden, die hochste
von der Sterbephase der Buchen bis zur Sterbe-
phase des Mischwaldes.
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Abbildung 8

Normalerweise wird der in Abb. 7 geschilderte
Zyklus verkiirzt, indem Buchen wieder auf die
Altersphase und die Lichtung im AnschluB an
einen Buchenwald folgen. Die hochste Diversi-
tat haben wir dann in der Alters- und Sterbepha-
se der Buchen bis zum Beginn der Lichtung.

Windbriiche (also Stiirme), Krankheiten, Massen-
vermehrungen von Schadinsekten konnen manche
Abschnitte des Zyklus stark beschleunigen und
damit zu kiirzeren Zyklen fiihren. Auf der anderen
Seite ist es auch moglich, daB manche Stadien
nicht unbedingt von einem normalerweise folgen-
den Stadium mit anderen Baumarten abgelost
werden, sondern - etwa im Buchenhallenwald -
kann das gleiche Stadium mehrfach nacheinander
auftreten. Auf diese Weise wird der Zyklus ver-
langsamt.

Ein Beispiel fiir ein Tier, welches solche Zyklen in
Gang setzt, ist der Biber (Castor fiber) in den Wil-
dern der nordlichen gemiBigten Zone. Er kann
kleine Biche in schwachwelligem Gelinde zu gro-
Ben Seen aufstauen. Die hier lebenden Biume
sterben ab. Die flachen Seen sind iiberaus produk-
tiv, und es bildet sich eine Faulschlammlage, die
den See in relativ kurzer Zeit ausfiillt und verlan-
den 1aBt. Wihrend dieser Zeit findet eine Fixie-
rung von Luftstickstoff statt, die viel hoher ist als

Altersphase

Optimalphase
(Hallenwald)

im umliegenden Waldboden (NAIMAN & MEL-
LILO 1984). Wenn der Untergrund Sandstein ist,
so haben wir nach Verlandung des Bibersees eine
unter Umstinden mehrere Meter dicke Humus-
schicht mit sehr hohem Stickstoffvorrat und dieses
Gebiet wird rasch durch Weichholzer und dann
vom Waldrand aus durch andere Baumarten besie-
delt. Dabei wird die Humuslage verbraucht und es
kehrt der urspriingliche Wald zuriick, der wieder-
um durch einen neu aufgestauten Bibersee zu-
grundegehen kann. Wald auf armem Boden, Bi-
bersee, Biberwiese, Weichholzaue auf reichem
Boden, Wald auf reichem Boden und Wald auf
armem Boden wechseln also zyklisch miteinander
ab.

4, Die Ursachen des Zyklus

Die Ursache fiir einen solchen Zyklus ist wohl im
allgemeinen in einer Konkurrenz um essenticlle
Nihrstoffe (zu denen auch Licht gehort) zu suchen
im Sinne der TILMANNSschen Konkurrenztheo-
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rie. Verschiedene Pflanzenarten benotigen nicht .

vollig gleiche mineralische Ressourcen und sie ha-
ben z.T. deutlich unterschiedliche Fahigkeiten,

_ verschiedene Mineralien aus dem Boden zu ent-
nehmen (vergl. KILLINGBECK & COSTIGAN
1988). Nachdem eine Art an einer Stelle unter
Umstéanden iiber Jahrhunderte essentielle Néhr-
stoffe entnommen hat, kann diese Art an dieser
Stelle nicht unmittelbar wieder gedeihen. Das ist
erst wieder moglich, nachdem der eigene Stamm
an dieser Stelle wieder remineralisiert ist (z.B.
UHL 1986). Auf reichen Boden kann diese Situa-

~tion anders sein als auf armen Boden, aber dies
andert nichts am langfristigen Prinzip.

Genauso ist die Situation bei der Konkurrenz um
- das Licht; unter sehr stark schattenspendenden
Béaumen - wie in Mitteleuropa etwa der Rotbuche
- ist ein verniinftiges Wachstum erst moglich, wenn
durch irgendwelche Stérungen Locher ins Blitter-
dach geschlagen sind und Licht auf den Waldbo-
- den herunter kann. Lichtbediirftige Biume, wie
die Buche, konnen hier gar nicht aufwachsen.

5. Konsequenzen aus dieser Situation

Aus den geschilderten Zyklen eig_eben sich eine

Reihe von selbstverstindlichen Konsequenzen,

.die zum GroBteil bisher ni_cht beachtet wurden.

a) In einem einzelnen Mosaikstein kann man also
kein Gleichgewicht erwarten, sondern einen ge-
richteten ProzeB. Da gerade bei Okosystemunter-
suchungen natiirlich méglichst gleichartige Fli-

chen untersucht werden miissen, kann gerade hier

“kein Gleichgewicht erwartet werden.

b) Eine fehlende Selbstverjiingung der herr-
schenden Baumarten braucht in einem Wald nicht
unbedingt ein Alarmzeichen zu sein, sondern sie
kann durchaus etwas Natiirliches sein. Wir hatten
bereits mehrfach gesehen, daB unter dem dichten
Kronendach der européischen Rotbuche eine

Urwald Corkova Uvala
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Selbstverjiingung kaum moglich ist. Im Prinzip gilt
das iiberall. Die Schirmakazien in der afrikani-
schen Savanne scheinen sich normalerweise auch
kaum an Ort und Stelle zu verjiingen. Die Schirm-
akazien sind in einem iiberschaubaren Gebiet fast
alle gleichalt und jiingere Biaume sicht man fast
nie. Nur an manchen Stellen treten dann Gebii-
sche aus jungen Schirmakazien auf; die von den
Antilopen besonders gern angenommen werden.

¢) Nur wenn man iiber sehr groBe Flichen eine
Populationaufnahme durchfiihrt, wird man bei
den Waldbiumen zu einer normalen Populations-
pyramide kommen. Im allgemeinen aber wird man
in den einzelnen Mosaiksteinen des Waldes nur
Abschnitte der Populationspyramide finden, so
wie das Abb. 9 zeigt: an manchen Stelléen wird nur
Jungwuchs von Baumen zu finden sein, an anderen
Stellen - etwa in dem Buchenhallenwald - werden
nur etwa 80-100jahrige Baume dasein und an wie-
der anderen Stellen werden nur alte sterbende
Baume sichtbar sein.

Moglicherweise kann man diese zerrissenen Popu-
lationspyramiden als Indikater fiir die den Zyklus
treibenden "Schliisselarten" des Systems ansehen.
Nur relativ kurzlebige Arten - wie etwa die Sing-
vogel in einem Wald oder die kleineren Saugetiere
in einem Wald - werden normale Populationspyra-
miden haben. Das diirfte wahrscheinlich auch fiir
relativ kurzlebige Stauden gelten. Man wird auch
in anderen Lebensraumen genaue Populationspy-
ramiden analysieren miissen. Der Befund von

‘MERTENS (1988), nach dem die Populationspy-

ramiden von Griinfroschen (Rana esculenta-
Gruppe) an deutschen Gewissern vollig zerrissen
erscheint, deutet in diese Richtung.

Auch die- groBen Fischschwirme im Meer sind
nach Altersklassen gegliedert und es konnen sehr
zerrissene Populationspyramiden gefunden wer-
den.

d) Sehr wahrscheinlich hat die Nichtbeachtung
dieser Zyklen auch Anteil an den derzeitigen Pro-

Abbildung 9

- Ineinem Urwald, wie in Abbildung 8 beschrie-
ben, haben wir daher ebenfalls ein Mosaik wie
es hier gezeigt wird. Die Mosaiksteine sind 1- -
2 ha groB, sie konnen Buchenhallenwald
(schwarz), Buchenjungwuchs auf Lichtungen
(weiB) und alle moglichen Zwischenstadien
enthalten.




blemen des Waldes. Das Nachpflanzen Genera-
tion fiir Generation der gleichen Baumart, noch
dazu in den dicht von der eigenen Art durchwur-
zelten Boden, muB als ungiinstig angesehen wer-
den, und mit jeder weiteren gepflanzten Baum-
generation miissen sich hier die Probleme verstir-
ken, da immer die gleichen Nahrstoffe weggenom-
men werden und die vorhergehenden Baume wih-
rend der Optimalphase gefillt werden - wennnoch
alle Wurzeln voll im Boden existieren.

e) Zyklischen Verinderungen muf} auch der Bo-
denin einem solchen System unterworfen sein. Die
beherrschenden Schliisselbiume durchwurzeln
den Boden sehr stark und allein aufgrund der
Wurzelkonkurrenz ist kaum damit zurechnen, daBl
eine andere Art oder Jungpflanzen der gleichen
Art sich in diesem extrem stark durchwurzelten
Boden durchsetzen kann. Erst nach der Alters-
und Zerfallphase, wenn dic Durchwurzelung in-
folge Absterbens der Biume nachlifit, sind in
Wirklichkeit Neuansiedlungen von Baumen zu er-
warten. Hinzu kommt, daB3 Blatter verschiedener
Baume sehr unterschiedlich leicht zersetzbar sind.
Im Beispiel des europiischen Buchenwaldes hit-
ten wir iiber mehrere hundert Jahre eine Laub-
streu aus sehr schwer zersetzbaren Buchenblit-
tern, dann folgt eine kurze Phase mit sich zerset-
zenden Stauden, es folgen Birkenblitter und
schlieBlich die im allgemeinen sehr leicht zersetz-
baren Blitter des Mischwaldes aus Ulmen, Eschen
und Ahorn. Wir miissen also mit einer durchaus
unterschiedlichen Bodenbildung und einer durch-
aus unterschiedlichen Bodenlebewelt in den ver-
schiedenen Stadien des Zyklus rechnen.

Bei einem Wechsel zwischen verschiedenen
Baumarten - wie etwa auf dem Kaibab-Plateau -
wird auch die Saurereaktion’im Boden stark oszil-
lieren.

f) Hinzu kommt die bekannte Tatsache, daB ein
lebender Wald sehr groe Wassermengen ver-
braucht und daher den Grundwasserspiegel sehr
stark absenkt. Wenn der Wald verschwindet, steigt
der Grundwasserspiegel deutlich an. Das ist bei
Kahlschlagen wieder und wieder gezeigt worden.
Damit einher geht natiirlich cine deutliche Verén-
derung der Fauna. HERRCHEN (1989) konnte
auf Windbriichen in den Urwildern des National-
parks Bayerischer Wald zeigen, daBl die Windbri-
che nicht nur einen hohen Grundwasserspiegel
hatten, sondern dall das Wasser von unten her als
flaches Gewisser an der Bodenoberfliche stand.
Damit énderte sich auch die Fauna: wihrend im
trockenen Wald an Kleinsiugern vor allem Rotel-
mause und Gelbhalsmiuse eine bedeutende Rolle
spielten, kamen auf dén Windwurfflichen nun
plotzlich Sumpf- und Wasserspitzmause hinzu.
Damit ergibt sich ein neues Problem: Wie werden
die neu entstehenden kleinen Mosaiksteine besie-
delt? Wie finden Pflanzen und Tiere diese Stellen,
die nun plotzlich fiir sie giinstig sind?

g) Dies Konzept gilt nicht nur fiir Endstadien der
Pflanzenentwicklung, sondern gilt -auch fiir die
Pionierstadien auf dem Wege zum Endstadium. In
Mitteleuropa stellen die meisten Heidegebicte
(Calluna) derartige Stadien auf dem Weg zum
Endstadium dar und sie zeigen sehr deutlich ein
Heranwachsen, eine Optimalphase und ein Ab-
sterben mit kahlen Flichen, in denen der Boden
dann mit Flechten oder Grisern (Poaceen) teil-
weise bedeckt ist. Dies gilt aber auch fir alle an-
deren Pflanzen.

h) Hier stellt sich ein terminologisches Problem,
welches eigentlich iiber die Terminologie weit hin-
ausgeht: dic Begrenzung eines Okosystems erfolgt
nicht nach wirklich naturwissenschaftlichen, son-
dern nach menschlichen Kriterien. Wahrend die
Verhiltnisse im Wald relativ einfach sind und es
groBer Miihe bedarf, die Optimalphase des Bu-
chenwaldes als nur einen Abschnitt aus dem Zy-
Klus zu betrachten und nicht als Okosystem zu
sehen, ist das Ganze bei krautigen Pflanzen und
Stauden viel problematischer. In Wirklichkeit
herrscht hier jedoch - ob in der Steppe oder in der
baumlosen Tundra - das gleiche System: eine alte
Staude stirbt, an ihrer Stelle kommen andere

Pflanzen und erst nach einiger Zeit wird hier wie-

der eine Staude der ersten Art gedeihen. Das Gan-
ze vollzieht sich jedoch im Quadratmeterbereich
und niemand ist bisher auf die Idee gekommen,
derartige Phasen als selbstindige Okosysteme zu
bezeichnen. Natiirlich gilt das gleiche auch fiir
bestimmte Phasen im Ablauf von Planktonge-
meinschaften. Okosysteme sind nicht durch wirk-
lich naturwissenschaftliche Kriterien definierte
und abgegrenzte Bereiche, sondern allein auf-
grund subjektiver Merkmale geschaffene Systeme.

6. Die Frage der Kolonisation von Mosaikteilen

Insekten, von denen viele Arten ganz spezifisch fiir
bestimmte Phasen des Zyklus sind -im tropischen
Regenwald charakteristisch fiir Treefall-gaps -
scheinen als Imagines eigentlich dauernd auf der
Suche nach giinstigen Plitzen fiir Balz und Eiab-

‘lage zu sein. Es gibt Pflanzenteile, die uiber 240

Jahre im Boden liegen, ehe sie durch Erwarmung
- bei einem durch Blitzschlag bedingten Feuer -
zum Keimen angeregt werden. Das ist etwa bei der
Gattung Terminalia (GELDENHUIS miindlich)
der Fall. Auch Adlerfarn (Virgilia aquilinum) kann
sich im siidafrikanischen Fynbos nachweislich
mehr als 240 Jahre als SproB im Boden halten,
ohne daB oberirdische Pflanzenteile erscheinen.
Im iibrigen aber ist hier relativ wenig bekannt, und

‘hier ist noch viel Arbeit zu leisten. Geradezu

selbstverstindlich ist, daB das sehr kraftige Wachs-
tum an einem Lichtfleck beginnen muB, einem
Treefall-gap, wihrend in einem Wald der Opti-
malphase Bodenfauna und Bodenflora verhaltnis-
miBig arm sein miissen.
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Dementsprechend erscheint die hohe Samenpro-
duktion iiber die lange Lebensdauer von Baumen
vielfach als unsinnig und die Strategie vieler tropi-
scher Baume nur einmal, dann aber unmittelbar
am Ende des Lebens zu fruchten, erscheint durch-
aus vorteilhaft.

Die These ermoglicht daher auch ein Verstindnis
des Vorkommens von GroBtierarten im geschlos-
senen Urwald. An den derzeitigen nordamerika-
nischen und eurasiatischen Wirtschaftswildern
verursachen die vorkommenden GroBwildrelikte
sehr erhebliche Schiaden. Das hat zur Annahme
auBerordentlich niedriger natiirlicher Dichten des
GroBwildes gefiihrt. Geht man jedoch davon aus,
daB zB. aus den europiischen Wildern Wild-
pferd, Auerochse, Wisent und Elch verschwunden
sind und rechnet man mit den iiblichen Werten
(0,5 bis 1Stick Gronild/kmz), so kommt man bei
sechs GroBwildarten (Wildschwein, Rothirsch,
Elch, Wisent, Auerochse, Pferd) auf etwa ein
Stiick jeder Art pro 10 km?. Dieser rechnerische
Wert ist nach dem Sozialverhalten dieser Tiere
unwahrscheinlich; in einem natiirlichen Urwald
wird man mit hoherer Dichte rechnen miissen. Bei
Annahme von Mosaikstrukturen sind hohere
Dichten moglich bei geringsten VerbiBschiden.
Allerdings wire keine gleichmaBige, sondern eine
extrem ungleichmaBige Verteilung der GroBtiere
vorherzusagen. Sie wiirden besonders zahlreich an
und in den Wiesen und Weichholzbereichen vor-
kommen, die in jedem Mosaikzyklus auftreten;
dagegen wiirden sie in den Stadien der Optimal-
phase kurz vor dem Zusammenbruch praktisch
vollig fehlen. Die Arbeiten in den tropischen Re-
genwildern Mittel- und Siidamerikas auf etwas
reicheren Boden (im Bereich der Anden) deuten
in diese Richtung.

7. Allgemeine Gilltigkeit des Konzepts

Das Prinzip der desynchronen Zyklen als Mosaik-
bausteine von Okosystemen gilt aber offenbar
auch auBerhalb des Waldes. PETRIDES (1974)
hat ein solches System fiir die afrikanische Steppe
vorgeschlagen. Im Nationalpark Peninsula Valdes
(Argentinien) scheinen in der gleichen Weise
Grassteppe und Dornsavanne miteinander zu
wechseln und dementsprechend dndert sich auch
die Tierwelt: Guanakos finden sich in der Dornen-
savanne, Nandus in der Grassteppe. Auf Island
(REMMERT 1984) wechselt moglicherweise ein
Singschwanbiotop (Cygnus cygnus) mit Wollgras
mit einem Kurzschnabelgansbiotop (Anser bra-
chyrhynchos) mit Wiesen. Baumlose Gebiete wie
Salzwiesen, Steppen und Tundren tragen fast im-
mer ein mosaikartiges Pflanzenkleid, welches
wahrscheinlich als Mosaik aus phasenverschobe-
nen Zyklen erklirt werden muB3. Bei Calluna-Hei-
den oder Salzwiesen sind die phasenverschobenen
Zyklen ausgezeichnet belegt und analysiert (im
Quadratmeterbereich). In der mongolischen Step-
pe determinieren grabende Kleinsauger den Ener-
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gie- und Stoffumsatz in groBem MaBe. Kolonien
von Microtus brandti sind so dicht, daB kaum Ve-
getation hochkommt. Sie werden nach einiger Zeit
verlassen. Da diese Stellen besser drainiert und
durchliiftet sind und zudem mit Kot angereichert
sind, entsteht hier eine sehr reiche Vegetation aus
aromatischen Pflanzen, die nach und nach durch
reichwachsende gute Futterpflanzen fiir warmblii-
tige Weidetiere und herbivore Insekten ersetzt
werden. So sinkt nach und nach die Produktivitit
wieder bis zu einem relativ geringen Wert; nun
siedeln sich die Miuse wieder an und der Zyklus
beginnt von neuem (WEINER et al. 1982). Ganz
ahnliche Verhiltnisse liegen mit den Kammausen
(Ctenomys) Siidamerikas und in der nordameri-
kanischen Pririe mit den Prarichunden (Cynomis)
vor. Polnische Okologen schitzen, daB in der mon-
golischen Steppe ca. 40 % des Areals auf diese
Weise von den Miusen zyklisch beeinfluflt wer-
den, aber nur 2 % der Fliche Miusekolonien be-
herbergen. Auf die Tatsache, daB die Angehorigen
der wichtigsten Arten bei marinen Bodentierge-
meinschaften jeweils einer GoBenklasse angeho-
ren, weisen POWELL 1985, VALIELA 1984,
MERGNER & SCHUMACHER 1981 und REI-
SE 1981 u. 1985 hin. Sehr groB sind die Differenzen
zwischen verschiedenen Phasen des Nakuru-Sees
in Kenia (VARESCHI und JACOBS 1985). Ganz
dhnliche Verhiltnisse sind fir Wiesen des Riesen-
tangs Macrozystis an der kalifornischen Kiiste gut
belegt (DAYTON 1984).Ich nehme an, daB es sich
hier um ein allgemeines Prinzip der Regelung von
Okosystemen handelt und gleichzeitig um ein
Prinzip, welches sehr viel einfacher Schiden und
Storungen korrigiert, als dies durch Vernetzung
der Funktionen der unterschiedlichen Organis-
men moglich wire - eben weil Katastrophen und
deren Reparatur in das System von vornherein
eingebaut sind.

FaBt man diese Resultate in ihrer Naturschutzre-
levanz zusammen, so sind vor allen Dingen die
folgenden Punkte bemerkenswert:

1. Ein Urwald ist nicht gleichformig, sondern er

besteht aus einem Mosaik verschieden alter
Stadien oder sogar aus einem Mosaik verschie-
dener Baumarten in verschiedenem Alter, wo-
bei in den Mosaiksteinen jeweils ungefahr
gleich alte Baume anzutreffen sind. In Buchen-
wildern sind diese Mosaiksteine 1 - 2 ha grof3
und dies diirfte vermutlich auch fiir andere
Waldtypen im Urwaldzustand gelten. Urwilder
sind also eigentlich Altersklassenwilder; sie be-
stehen nicht aus jungen, mittelalterlichen und
sehr alten Baumen der gleichen Art im gleichen
Mosaikstein.
Fiir nicht baumbestandene Lebensraume (Bo-
dentiergemeinschaften der Gewisser, Tundra-
lebensraume) gilt das gleiche sinngemaB, je-
doch sind die Mosaiksteine wesentlich kleiner,
sie erreichen nur eine Grofie im Quadratmeter-
bereich.



2. Ein mathematisches Modell macht es sehr
wahrscheinlich, daf} in derartigen Waldern sehr
langfristige Zyklen endogen auftreten, bei de-
nen sich die Baumarten schr langfristig gegen-
einander verschieben. Diese Zyklen sind um so
heftiger (und sie konnen das gesamte System
zerstoren), je kleiner der Wald ist und sie wer-
den um so stirker gedampft, je groBer der Wald
ist.

3. Wihrend in Wirtschaftswildern aller Art die
Unmtriebszeit bis zur Nutzung des Holzes zwi-
schen etwa 80 und 200 Jahren in Mitteleuropa
liegt, werden die Baume im Urwald zwischen
etwa 400 (etwa Buche) und 1000 (Eichen) Jahre
alt. Durch die Nutzung wird also ein sehr langer
Bereich (zwischen 300 und 800 Jahre) in der
Entwicklung des Okosystems ausgeschlossen
und, falls es spezifische Pflanzen und Tiere fiar
diesen Altersbereich gibt (und das zugehorige
Totholz), werden diese Arten besonders be-
droht sein. Die Tatsache, daBl ein Wirtschafts-
wald gleicher floristischer (inklusive Baum-
arten!) Zusammensetzung eine ganz andere
Vogelwelt hat als der zugehorige Urwald (wie
sich am Beispiel von Bialowieza zeigen liBt)
demonstriert, daB der Naturschutz sich bisher
zu wenig um diese Alterungsprozesse in Le-
bensraumen gekiimmert hat und daB hier be-
sonders groBe Aufgaben liegen.

4. In einem Urwald haben wir daher auch beson-
ders groBe Mengen von besonders charakteri-
stischem Totholz, welches iiber sehr lange Zeit-
raume vorhanden ist.

5. Im Gegensatz zu manchen Annahmen iiber die
Struktur von Urwildern ist die Oberfliche des
Laubdaches in Urwildern nicht etwa gleichmi-
Big, sondern extrem erratisch: In Mitteleuropa
ragen aus dem oberen Rand des Laubdaches,
das etwa bei 30 m liegt, die Kronen der Urwald-
riesen heraus und erreichen Hohen bis zu
knapp 60 m. Ob diese besondere Kronenhohe
fur bestimmte Pflanzen und Tiere Vorbedin-
gung ihrer Existenz ist, ist vollig unbekannt.

6. Infolge der Mosaikstruktur des gesamten Ur-
waldgebietes und der zyklusartigen Regenerie-
rung verandert sich ein kleines Gebiet zyklisch
in nicht beeinfluBbarer Weise. Die Biume ster-
ben eines Tages und sie werden nicht unbedingt
von Baumen der gleichen Art ersetzt. Der
Schutzgrund kann damit verlorengehen. Dies
ist bei der Ausweisung von Naturschutzgebie-
ten immer zu beachten.

7. Vollig unbekannt ist die Bedeutung von Wur-
zeln in einem solchen Konzept - aber eigentlich
ebenso die Bedeutung von Wurzeln in einem
bewirtschafteten Gebiet - auch wenn dies klein
sein sollte. Polnische Untersuchungen zeigen,
daB das Wurzelwerk von Hecken fiir das Her-
ausfiltern von Schadstoffen viel wichtiger ist fiir

beispielsweise die Sauberhaltung von Gewis-
sern als der Kronenbereich mit seinen Insekten
fir das Leben von Insekten im Agrarbereich. Es
besteht Grund zu der Annahme, daB infolge der
gegenseitigen Beeinflussung durch Wurzeln
Waldbodenprozesse ablaufen, die ganz beson-
dere Bedeutung fiir den Naturschutz haben.

Wohl das beste Beispiel fiir die Notwendigkeit
eines Mosaik-Zyklus-Systems stellt das Wahrzei-
chen des Naturschutzes, der Panda-Bir, dar. Er
lebt bekanntlich von einigermaBen jungen Bam-
bus-Schossen in den mit Bambus-Inseln reich
durchsetzten Feuchtwildern Siidchinas. Bambus
aber hat die Eigenschaft, daB dic Bestande gleich-
zeitig bliithen und nach der Bliithphase keine jun-
gen Bambus-Schossen mehr produziert werden.
Im AnschluB an die letzte solche Bambusblite
starb fast die Hilfte der Gesamtpopulation an
schlichtem Hunger aus (SCHALLER). Abhilfe
gibt es nur auf zwei Wegen: Wenn verschiedene
Bambusarten im gleichen Gebiet vorkommen, so
bliihen beide Arten fast nie gleichzeitig und dann
kann der Panda-Bir auf die zweite Art iibergehen,
wenn die erste bliiht. Eine andere Moglichkeit ist
die insulare Verteilung des Bambusvorkommens,
die ein Synchronisieren des Blithens weitgehend
ausschlieBt. Wenn Bambus nur in kleinen, aber
zahlreichen Inseln gut voneinander getrennt exi-
stiert, wird der AntifraBmechanismus des Bambus
durch das Mosaik-Zyklus-System ausgeschlossen,
und dann kann der Bambus nicht iiber groBe Fla-
chen gleichzeitig blithen; somit hat der Panda im-
mer zu fressen.

Es ist micht klar, ob derartige Mechanismen weit
verbreitet sind. Auf alle Fille: dies Beispiel zeigt,
wie sehr manche Arten in ein Mosaik-Zyklus-Sy-
stem eingeklinkt sind.
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