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Modellversuche iiber Lebensraumfragmentierung:
Reaktionen von Pflanzen und wirbellosen Tieren

Bruno BAUR

1. Einleitung

In den vergangenen 25 Jahren wurden zahlreiche
Feldstudien zur Ermittlung des Einflusses der Le-
bensraumfragmentierung auf die Dynamik und das
langerfristige Bestehen von Populationen und Le-
bensgemeinschaften durchgefiihrt. Aufbauend auf
Modelle der Inselbiogeographie-Theorie wurde
lange Zeit angenommen, dass das Ausmass der
Fragmentierungseffekte hauptsichlich von der
Grosse der Fragmente und deren Isolation abhén-
gig ist (MACARTHUR & WILSON 1967, SIM-
BERLOFF 1974, DIAMOND 1975, DIAMOND &
MAY 1976). Diese Modelle beriicksichtigten je-
doch nicht die verschiedenen abiotischen und bioti-
schen Effekte, die aus der umgebenden Matrix auf
das Innere der Fragmente einwirken. Neuere Studi-
en belegen, dass durch sogenannte Randeffekte die
eigentliche Fliche eines Fragmentes weiter redu-
ziert wird (LAURANCE 1991, LAURANCE &
YENSEN 1991).

Lebensgemeinschaften in Fragmenten werden
durch eine Vielzahl von oft gleichzeitig wirkenden
und teilweise voneinander abhingigen Faktoren
beeinflusst (SAUNDERS et al. 1991). Dabei diirf-
ten Fragmentgrosse, Randeffekte, Form und Isola-
tion der Fragmente sowie der Anteil der Rest-
flichen an der gesamten Landschaft den grossten
Einfluss haben. Verschiedene Arten reagieren aber
unterschiedlich auf die Fragmentierung ihres Le-
bensraumes. Das Ziel vieler beschreibender Feld-
studien ist das Erkennen artspezifischer Reaktionen
(im Verhalten, Wachstum oder Reproduktion) in ei-
ner vorgegebenen, fragmentierten Landschaft. Die
aus den Untersuchungen abgeleiteten Erkenntnisse
lassen sich aber selten verallgemeinern, da sowohl
die Wiederholbarkeit der Beobachtungen als auch
eine echte Kontrollsituation (keine Fragmentie-
rung) fehlen. Wird beispielsweise die Bestandes-
dichte einer Art in zehn Fragmenten untersucht, so
unterscheiden sich die Fragmente in ihrer Grosse,
Form, im Grad der Isolation und im Alter. Jedes
Fragment ist einmalig und zahlreiche unkontrol-
lierbare Faktoren konnen die Ergebnisse beeinflus-
sen (z.B. HANGGI & BAUR 1998; WIRTH et al.
1999). So werden oft weniger offensichtliche Pro-
zesse, wie z.B. Verdnderungen in den Wechselwir-
kungen zwischen Arten, nicht erfasst. In neuerer
Zeit haben verschiedene experimentelle Studien
dokumentiert, dass Fragmentierung die Wechsel-
wirkungen zwischen Arten unterbrechen kann, wo-
bei oft die lokale Zielpopulation im Fragment be-
nachteiligt wird, z.B. durch den Verlust von
Bestdubung und Samenansatz, durch verringerte
Samen-Ausbreitung, reduzierte Zersetzung von

Streu und Aas oder den Ausfall mutualistischer
Mykorrhiza-Interaktionen (MATTHIES et al. 1995,
DIDHAM et al. 1996, STEFFAN-DEWENTER &
TSCHARNTKE 1997, TSCHARNTKE 1998). Der
Verlust antagonistischer Wechselwirkungen kann
aber fiir die lokale Zielpopulation im Fragment
auch vorteilhaft sein, indem z.B. pathogene Pilzin-
fektionen, Samenfrass oder die Mortalitit durch
Riuber reduziert sind (THOMAS 1989, KRUESS
& TSCHARNTKE 1994).

In Modellversuchen lassen sich die grundlegenden
Probleme, die alle beschreibenden Feldstudien be-
gleiten, teilweise umgehen. Die besser kontrollier-
ten Bedingungen eines Modellversuches erlauben
auch ein detailliertes Studium von Wechselwirkun-
gen zwischen Arten. In dieser Arbeit werden ver-
schiedene Modellversuche iiber Lebensraumfrag-
mentierung vorgestellt. Das Ziel der Arbeit ist aber
nicht eine umfassende Prisentation der publizierten
Artikel, sondern vielmehr eine exemplarische Dar-
stellung der Moglichkeiten von Modellversuchen
mit Pflanzen und wirbellosen Tieren.

2. Tropischer Regenwald im Amazonasgebiet

Mit dem Ziel, die kritische Minimalgrésse eines
funktionierenden Okosystems zu bestimmen, wur-
de im Jahre 1980 das ,,Biological Dynamics of Fo-
rest Fragments Project* im Amazonasgebiet gestar-
tet (LOVEJOY et al. 1986). 80 km nordlich von
Manaus (Brasilien) wurden durch Abholzen des
umgebenden tropischen Regenwaldes innerhalb
von vier Jahren zehn Fragmente von 1 bis 100 ha
Grosse geschaffen. Im gleichen Zeitraum wurden
im angrenzenden, zusammenhéingenden Primérre-
genwald zwolf Gebiete von 1 bis 1000 ha Grosse
sowie ein Reservat (>10°000 ha) als Kontroll-
flichen festgelegt. Die Regenwaldfragmente wer-
den nun von landwirtschaftlich genutzten Flidchen
umgeben.

Dieses Projekt war wegweisend fiir die allgemeine
Wahrnehmung der Fragmentierungsproblematik
und diirfte zahlreiche weitere Studien auf allen
Kontinenten ausgelost haben. Inzwischen belegen
mehr als 230 Publikationen die erfolgreichen An-
strengungen des internationalen Forscherteams im
Regenwald des Amazonas (fiir Ubersichtsartikel
siche LOVEJOY et al. (1986), BIERREGAARD et
al. (1992), DIDHAM (1997) und LAURANCE &
BIERREGAARD (1997)).

Fragmentierung beeinflusst die Okologie eines
Tropen-Regenwaldes auf verschiedene Art und

99



Weise. Innerhalb von 20 Jahren verédnderten sich
die Vielfalt und Zusammensetzung von Lebensge-
meinschaften sowie 6kologische Prozesse wie der
Stickstoff-Kreislauf oder die Pflanzenbestdubung
(LAURANCE & BIERREGAARD 1997; DID-
HAM 1998). Durch ungehinderten Windeinfall und
Verdnderungen des Mikroklimas wurden Bidume
im Randbereich der Fragmente beschidigt, ein be-
triachtlicher Teil starb sogar ab. Die Biomasse der
Biume in den Regenwald-Restflichen nahm im
Zeitraum von 10-17 Jahren nach der Fragmentie-
rung um bis zu 36% ab, vor allem in den rund 100
m breiten Randstreifen (LAURANCE et al. 1997).
Die ,,Turnover“-Rate der Biume hingegen war im
Randbereich der Fragmente stark erhoht (LAU-
RANCE et al. 1998). Diese Studien zeigen, dass
Einfliisse aus der Umgebung einen mindestens 100
m breiten Randstreifen in den Fragmenten betref-
fen. Dies bedeutet, dass kleine Regenwald-Frag-
mente keine unbeeinflusste Kernzone haben.

Das Verschwinden von Pflanzenarten aus Fragmen-
ten wurde mehrfach dokumentiert, aber die eigent-
lichen Ursachen fiir deren Aussterben sind noch
wenig bekannt. Es wird angenommen, dass Ande-
rungen in der Bestdubungsrate und Samenprodukti-
on von grosster Wichtigkeit sind (LOVEJOY et al.
1986). BRUNA (1999) untersuchte den Einfluss
von Fragmentierung auf die Keimung der Samen
von Heliconia acuminata, einer Pflanze der Kraut-
schicht des tropischen Regenwaldes: Samen, die in
Fragmenten von 1 und 10 ha Grosse gepflanzt wur-
den, hatten eine 3-7mal geringere Wahrscheinlich-
keit, zu einer einjéhrigen Pflanze auszuwachsen,
als Samen im zusammenhingenden Regenwald.
Die Keimungsrate der Samen in den Fragmenten
wurde durch Randeffekte (trockenere und wirmere
Luft und erhdhter Lichteinfall im Randbereich der
Fragmente) negativ beeinflusst (BRUNA 1999).

Die Fragmentierung des Regenwaldes verindert
auch die Verfrachtung von Pollen und Samen, ver-
hindert den Genfluss zwischen Populationen und
modifiziert historisch entstandene Muster der gene-
tischen Populationsstruktur. Wegen ihrer langen
Generationsdauer lisst sich Genfluss bei Baumen
nur durch indirekte Methoden abschitzen (z.B. mit
Enzym-Elektrophorese oder molekulargenetischen
Techniken). HAMILTON (1999) untersuchte den
Einfluss der Fragmentierung auf den Genfluss
durch Samen in Corythophora alta, einer Baumart
im Regenwald des Amazonas. Die Samenausbrei-
tung war auf kleine Fliachen beschrankt. In 10 ha
grossen Fragmenten gab es jeweils nur eine miitter-
liche Linie.

DIDHAM et al. (1998a) fanden 993 Kiéferarten in
der Laubstreu von Fragmenten und zusammenhén-
gendem Regenwald. Die Kiferdichte war am gros-
sten im unmittelbaren Randbereich der Fragmente.
Sowohl mit abnehmender Distanz zum Rand wie
mit abnehmender Fragmentflache verdnderte sich
die Artenzusammensetzung, aber nicht die Arten-
vielfalt. Das lokale Aussterben von Waldarten wur-
de durch die Einwanderung von Offenlandarten
ausgeglichen. Nicht alle trophischen Gruppen wur-
den im gleichen Ausmass betroffen. So verinderte
sich die Zusammensetzung der rduberischen und
xylophagen Arten stark mit zunehmender Distanz
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vom Fragmentrand. 27% der haufigen Arten hatten
ein erhohte Aussterbewahrscheinlichkeit in den
Fragmenten. Dabei scheinen rauberische Arten die
hochste Aussterbewahrscheinlichkeit zu haben. Die
Populationsdichten von 15 der 32 haufigsten Ki-
ferarten (47%) wurden durch die Fragmentierung
beeinflusst (DIDHAM et al. 1998b).

Auch die Dichte der Ameisen war im Randbereich
am grossten und nahm gegen das Fragmentzentrum
ab (DIDHAM 1997). Dies bedeutet, dass 1 ha gros-
se Fragmente eine hohere Indviduenzahl pro m’
aufweisen als 100 ha grosse Fragmente oder zu-
sammenhéingender Regenwald. Wie bei den Kifern
ist dieser Befund auf die grosse Zahl der aus dem
umliegenden Offenland eindringenden Individuen
zuriickzufiihren.

Die Mist- und Aaskifer-Gesellschaften wurden
zwei bis sechs Jahre nach der Fragmentierung in
Restflachen von 1 und 10 ha Grosse und entspre-
chenden Kontrollflichen untersucht (KLEIN
1989). Regenwaldfragmente enthielten weniger Ar-
ten, kleinere Populationen und Kifer von geringe-
rer Korpergrosse als zusammenhidngender Wald.
Die Veridnderung und Verarmung der Mist- und
Aaskifer-Gesellschaften kénnen die beobachtete
Reduktion der Mist-Abbaurate in den I ha grossen
Fragmenten erkldren. Auf diese Weise veridndert
Fragmentierung nicht nur Kifergesellschaften, son-
dern wirkt indirekt auch auf Okosystemprozesse.

3. Fragmentierter Eukalyptuswald in Australien

Im ,,Wog Wog* Modellversuch wurde Eukalyptus-
wald im siidostlichen New South Wales, Australi-
en, wihrend des siidlichen Sommers 1984-1985
fragmentiert. Die Versuchsanordnung besteht aus
vier Untersuchungseinheiten, von denen jede drei
Fragmente von 0,25, 0,875 und 3,062 ha Grosse
enthilt, und zwei analogen Untersuchungseinheiten
mit je drei entsprechend grossen Kontrollfldchen.
Der Eukalyptuswald um die Fragmente wurde ab-
geholzt und 1987 durch eine Pinus radiata An-
pflanzung ersetzt. Der Modellversuch ist detailliert
von MARGULES (1992) beschrieben.

Die Dichte des Skorpions Cercophonius squama
wurde durch die Fragmentierung nicht veridndert,
hingegen diejenige einer (noch unbeschriebenen)
Asselart (MARGULES et al. 1994). Die Dichte der
Asseln nahm in den Fragmenten stark ab. Die Ar-
tenvielfalt von Laufkéfern in den Fragmenten un-
terschied sich nicht von derjenigen in den Kontroll-
flichen (DAVIES & MARGULES 1998). Die
Populationen von zwei der acht Laufkéferarten hin-
gegen wurden in den Restflichen durch die Frag-
mentierung isoliert: Keine Individuen dieser Arten
wurden in der umgebenden Pinus-Anpflanzung ge-
funden. Beide Arten wiesen kleinere Individuen-
zahlen in den Fragmenten auf. Die anderen sechs
Laufkiferarten zeigten unterschiedliche Reaktio-
nen: Bei einigen nahm die Dichte in den Fragmen-
ten zu, bei anderen ab. Nur drei Laufkiferarten rea-
gierten auf Unterschiede in der Fragmentgrosse.
Diese Untersuchung zeigt, dass Kéferarten aus der
gleichen Familie unterschiedlich auf die Fragmen-
tierung reagieren konnen.



4. Sukzession eines Graslands in Kansas

Auf einer brachliegenden Landwirtschaftsfldche im
nordostlichen Kansas (USA) wurden im Juni 1984
nach einem hierarchischen Ansatz Fragmente von
verschiedener Grosse (32, 288 und 5000 m?) fest-
gelegt. Die Flache zwischen den Fragmenten wird
seither alle zwei Wochen gemiht, wihrend in den
Fragmenten die natiirliche Sukzession ungestort
ablaufen kann (ROBINSON et al. 1992). Als Kon-
trollflachen dienen die grossen Fragmente.

ROBINSON et al. (1992) ermittelten unterschiedli-
che Reaktionen einzelner Okosystemkompartimen-
te auf die Fragmentierung der Landschaft vier Jah-
re nach Beginn des Modellversuches. Wihrend die
Bodenmineralisation und Pflanzensukzession so-
wie Merkmale der ganzen Biozonose wie die
Pflanzen- und Tiervielfalt kaum auf die Fragmen-
tierung reagierten, wurde die Populationsdynamik
der untersuchten Kleinsdugerarten stark beein-
flusst.

HOLT et al. (1995) untersuchten die Dynamik der
Pflanzensukzession in den ersten sechs Jahren des
Versuches. Grosse Fragmente wiesen mehr Arten
und grossere Unterschiede in der Artenzusammen-
setzung auf als kleine Fragmente. Populationen mit
sich vegetativ vermehrenden Pflanzen hatten das
grosste Risiko aus kleinen Fragmenten zu ver-
schwinden. Im allgemeinen hatte aber die Grosse
der Fragmente einen geringen Einfluss auf die Suk-
zessionsdynamik der Pflanzenpopulationen.

5. Fragmentierung von Kalkmagerrasen im
Nordwestschweizer Jura

Im Rahmen des Schwerpunktprogramms Umwelt
des Schweizerischen Nationalfonds wurde zwi-
schen 1993 und 1999 auf drei Kalkmagerrasen bei
Nenzlingen, Movelier und Vicques im Nordwest-
schweizer Jura ein Fragmentierungs-Modellver-
such durchgefiihrt (BAUR & ERHARDT 1995).
Der Modellversuch bestand aus zwolf iiber die drei
Gebiete verteilten Untersuchungseinheiten von je-
weils 28 m x 32 m Grosse. Jede Untersuchungsein-
heit war in einen Fragmentierungs- und einen Kon-
trollteil aufgeteilt (Abb. 1). Der Fragmen-
tierungsteil enthielt vier unterschiedlich grosse
Fragmente (ein grosses (4,5 m x 4,5 m), ein mittel-
grosses (1,5 m x 1,5 m) und zwei kleine Fragmente
(0,5 m x 0,5 m)), deren Umgebung durch regelmas-
siges Mihen (6 - 9 mal pro Jahr) vom angrenzen-
den Grasland abgetrennt wurde. Diese Art der
Fragmentierung wirkt fiir verschiedene Pflanzen-
und Tierarten als partielle oder absolute Ausbrei-
tungsbarriere, kann aber nach Abschluss des Versu-
ches riickgéngig gemacht werden, was wegen der
Gefahrdung des Lebensraumtypes von besonderer
Bedeutung ist. Im unberiihrten Kontrollteil waren
spiegelbildlich vier Flaichen markiert, die der Gros-
se der Fragmente entsprachen (Abb. 2 und 3). Die
verschieden grossen Fragmente wurden innerhalb
der Untersuchungseinheiten zufillig auf die vorge-
gebenen Positionen verteilt. Der Abstand zwischen
den einzelnen Fragmenten sowie zwischen den
Fragmenten und der unberiihrten Wiese betrug 5 m,
was ungefidhr der Breite einer Landstrasse ent-
spricht. Die ganze Flache der drei Versuchsgebiete
wurde einmal pro Jahr im November gemiht um

die Verbrachung zu verhindern. Im Winter waren
die Untersuchungsgebiete oft mit einer geschlosse-
nen Schneeschicht bedeckt. BAUR et al. (1996)
présentieren eine detaillierte Beschreibung der drei
Gebiete.

Der gesamte Modellversuch bestand aus 48 Frag-
menten und 48 Kontrollflichen. Die beschriebene
Versuchsanlage erlaubt einen direkten Vergleich
der Fragmente mit den Kontrollflichen in der glei-
chen Untersuchungseinheit. Dadurch werden rium-
liche Unterschiede in Lebensraumeigenschaften,
wie z.B. in Bodenqualitit und Hangneigung, mini-
miert. Die zwolf Untersuchungseinheiten konnen
als unabhingige Wiederholungen betrachtet wer-
den, was eine statistische Auswertung der im Feld
erhobenen Daten erlaubt.

Die in diesem Modellversuch gewihlte rdumliche
Ausdehnung der Fragmentierung diirfte fiir Wirbel-
tierarten mit grossen Raumanspriichen kaum rele-
vant sein. Hingegen konnen sessile Arten und sol-
che mit geringer Mobilitidt durch die vorgegebene
Fragmentierung beeinflusst werden. Aus diesem
Grund konzentrierten sich die Untersuchungen auf
endophytische Pilze, Gefédsspflanzen und Inverte-
braten (Spinnen, Ameisen, Laufkifer, Kurzfliigel-
kiafer, Heuschrecken, Tagfalter und Land-
schnecken). Zur Erfassung der Artenvielfalt und
Bestandesgrossen ausgewihlter Arten wurden in
den Jahren 1993-1998 ausschliesslich nicht-de-
struktive Methoden verwendet. Im letzten Untersu-
chungsjahr (1999) wurden Invertebraten gefangen
und Blitter von Pflanzen fiir genetische Analysen
eingesammelt.

Parallel laufende Untersuchungen iiber die Arten-
vielfalt und Dichten der verschiedenen Organismen

10 m

Abbildung 1

Schematische Darstellung einer Untersuchungsein-
heit mit vier Fragmenten und vier Kontrollflichen.
Der weisse Teil wurde regelméssig gemiht, um die
Isolationswirkung aufrecht zu erhalten.
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Abbildung 2

Luftaufnahme der drei Untersuchungs-
einheiten in Movelier (Foto: Michel
Wurtz)

Abbildung 3

Nahaufnahme eines grossen (4,5m x
4,5m) Fragmentes in Vicques. Im Hin-
tergrund sind ein mittelgrosses und ein
kleines Fragment sichtbar (Foto: Bruno
Baur).

Tabelle 1

Artenvielfalt der Magerrasen in Nenzlingen, Movelier und Vicques in den Jahren 1993 und 1994 (aus BAUR et al. 1996)

Organismengruppe Anzahl gefundene Arten in Gesamtzahl Arten
Nenzlingen Movelier Vicques (species pool)
Gefisspflanzen 111 116 96 143
Spinnen 60 63 66 108
Hornmilben 18 18 18 31
Tausendfiisser 1 4 7 8
Heuschrecken 13 16 10 17
Laufkéfer 19 19 21 38
Schmetterlinge 32 46 40 46
Landschnecken 21 16 15 22,

im angrenzenden Grasland wiesen auf den grossen
Artenreichtum der drei Magerrasen hin (Tab. 1). So
wurden je nach Ort zwischen 96 und 116 Arten von
Gefisspflanzen, 60-66 Spinnenarten, je 18 Horn-
milbenarten, 1-7 Tausendfiisserarten, 10-16 Heu-
schreckenarten, 19-21 Laufkiferarten, 32-46
Tagfalterarten und 15-21 Landschneckenarten ge-
funden (BAUR et al. 1996). Ein betridchtlicher Teil
der nachgewiesenen Arten gilt als gefihrdet (Kate-
gorien 1-4 in den Roten Listen der Schweiz; LAN-
DOLT 1991, DUELLI 1994). Von den gefundenen
Heuschrecken sind 47% der Arten in den Roten Li-
sten der Schweiz aufgefiihrt, von den Tagfaltern
35%, Gefasspflanzen 19%, Landschnecken 14%
und von den Laufkifern 11% (NIEMELA &
BAUR 1998).
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5.1 Verinderung der Dichten bei
Gefisspflanzen und Wirbellosen

Der Einfluss der Fragmentierung auf die Dichten
der hdufigen Arten von Griasern, Kriutern, Amei-
sen, Tagfalter, Heuschrecken und Landschnecken
wurde drei Jahre nach Beginn des Modellversuches
erstmals analysiert (ZSCHOKKE et al., 2000). Als
haufig wurden Arten betrachtet, die in den Frag-
menten oder Kontrollflichen von mindestens 10
der 12 Untersuchungseinheiten gefunden wurden.
Von den insgesamt 200 nachgewiesenen Arten wa-
ren 64 haufig (15 Gras-, 28 Krauter-, 9 Tagfalter-,
1 Ameisen-, 6 Heuschrecken- und -5 Land-
schneckenarten).

Die Dichten von 19 (30%) der 64 héaufigen Arten
waren durch die Fragmentierung beeinflusst. Inter-



essanterweise suchten bei allen neun Tagfalterarten
(Melanargia galathea, Maniola jurtina, Ochlodes
venatus, Polyommatus icarus, Coenonympha pam-
philus, Macroglossum stellatarum, Thymelicus syl-
vestris, Cynthia cardui und Zygaena filipendulae)
weniger Individuen Nektar in den Fragmenten als
in den entsprechenden Kontrollflichen (Abb. 4).
Die Abnahme der Futtersuchaktivitit der Tagfalter
in den Fragmenten kann jedoch nicht auf ein redu-
ziertes Bliitenangebot zuriickgefiihrt werden. So
wies beispielsweise der Heil-Ziest (Betonica offi-
cinalis) mehr Bliitenstdnde auf als in den entspre-
chenden Kontrollflichen. Fiinf der 15 (33%) haufi-
gen Grasarten (Bromus erectus, Dactylis
glomerata, Luzula campestris, Danthonia decum-
bens und Phleum pratense) waren ebenfalls durch
die experimentelle Fragmentierung beeinflusst. Im
Gegensatz zu den Tagfaltern profitierten aber die
Griser von der Fragmentierung, wurden doch in
den Fragmenten mehr Halme gefunden als in den
Kontrollfldchen. Von den 28 hiufigen Krauterarten
waren nur zwei (7%) von der Fragmentierung be-
einflusst. Wie die Griser hatten Ranunculus bulbo-
sus und Sanguisorba minor mehr Pflanzen in den
Fragmenten als in den entsprechenden Kontroll-
flichen. Von den sechs hiufigen Heuschreckenar-
ten wurden drei (50%) durch die Fragmentierung
beeinflusst. Stenobothrus lineatus kam in den Frag-
menten weniger hidufig vor als in den Kontroll-
flaichen, wihrend Platycleis albopunctata und
Chorthippus biguttulus in den Fragmenten haufiger
waren.

Die vorliegenden Ergebnisse zeigen, dass schon
drei Jahre nach Beginn der Fragmentierung einige
Arten auf Verdnderungen in der rdumlichen Struk-
tur der Umgebung reagiert haben. Es werden aber
nicht alle Arten, auch nicht innerhalb der gleichen
taxonomischen Gruppe, durch die Fragmentierung
in gleicher Weise beeinflusst. Einige Arten wurden
hiufiger in den Fragmenten, andere Arten seltener
(einige davon diirften vermutlich spiter ausster-
ben). Wiederum andere Arten reagierten nicht auf
die Fragmentierung. Dabei spielt die Grosse der
Fragmente eine wichtige Rolle. Mehrere Arten
zeigten verdnderte Dichten in den kleinen und mit-
telgrossen Fragmenten, nicht aber in den grossen
Fragmenten. Diese Ergebnisse bestétigen friithere
Schlussfolgerungen, dass Fragmentierungseinfliis-
se artspezifisch wirken und von der rdumlichen und
zeitlichen Skala abhidngen (WIENS 1989; DOAK
et al. 1992; ABENSPERG-TRAUN & SMITH
1999). Bisher wissen wir allerdings nur wenig iiber
die Reaktion von seltenen Arten auf Lebensraum-
fragmentierung.

5.2 Populationsgrosse und Uberlebenswahr-
scheinlichkeit in Fragmenten

Die Grosse einer Population ist ein wichtiger Para-
meter fiir deren léngerfristiges Uberleben in einem
(isolierten) Lebensraum (MEFFE & CARROLL
1994, PRIMACK 1995). Mit Hilfe einer Wieder-
fangmethode (mark-recapture) wurden die Popula-
tionsgrossen von sechs Landschneckenarten (Punc-
tum pygmaeum, Vertigo pygmaea, Pupilla
muscorum, Cochlicopa lubrica, Trichia plebeia
und Helicella itala) in 20 Fragmenten und 20 Kon-
trollflichen in den fiinf Untersuchungseinheiten in

500 - Bromus
erectus

Dichte (Halme/m2)

Melanargia
galathea

Anzahl Individuen
o ®oN
°229¢°

Abbildung 4

Paarweiser Vergleich der Dichten der Aufrechten Tre-
spe (Bromus erectus) und des Schachbrettfalters (Me-
lanargia galathea) in Fragmenten (F) und entspre-
chenden Kontrollflichen (K). S = kleine, M =
mittelgrosse und L = grosse Fragmente resp. Kon-
trollflichen.

Nenzlingen in den Jahren 1994-1996 geschitzt. Al-
le sechs Schneckenarten sind typische Bewohner
von Kalkmagerrasen, unterscheiden sich aber be-
trachtlich in der Schalengrosse der ausgewachse-
nen Tiere. Punctum pygmaeum erreicht als kleinste
Landschnecke Zentraleuropas einen Schalendurch-
messer von 1,3 - 1,5 mm. Vertigo pygmaea ist mit
einer Schalenhohe von 1,7 2,2 mm nur wenig
grosser. Hingegen erreichen erwachsene Individu-
en von Helicella itala einen Schalendurchmesser
von 13 - 18 mm (KERNEY et al. 1983). Setzt man
die Grosse von P. pygmaeum ins Verhiltnis zur
Grosse eines Menschen (1,75 m), so bedeutet ein
grosses Fragment fiir diese kleinen Schnecken ei-
nen Graswald von 5250 m Seitenldnge und ein
kleines Fragment eine Fldche von 583 m Seitenlédn-

ge.

Im allgemeinen beherbergten Fragmente kleinere
Schneckenpopulationen als die entsprechenden
Kontrollflichen (OGGIER 1999). Die Inselbiogeo-
graphie-Theorie sagt voraus, dass kleine Populatio-
nen eine hhere Aussterbewahrscheinlichkeit ha-
ben als grosse Populationen. Der Modellversuch
erlaubt eine Uberpriifung dieser Hypothese. Popu-
lationen galten fiir uns als lokal ausgestorben, wenn
withrend eines Jahres in einem Fragment oder in ei-
ner Kontrollfliche keine Individuen dieser Art ge-
funden wurden, im vorangegangenen Jahr aber
noch eine Population vorhanden war. In den Peri-
oden 1994/95 und 1995/96 wurden insgesamt 77
lokale Aussterbeereignisse protokolliert (OGGIER
1999). In 75 der 77 Fille (97%) bestand die betrof-
fene Schneckenpopulation im Jahr vor dem Aus-
sterben aus 10 oder weniger Individuen (Abb. 5).
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L Abbildung 6

Bliitenbesuchsmuster von acht Individu-
en des Schachbrettfalters (Melanargia
galathea). Jeder Punkt stellt lagerichtig
die Position eines blilhenden Heil-Ziests
(Betonica officinalis) dar. Rechts sind die
Bliitenbesuchsmuster im einem mittel-
grossen Fragment dargestellt, links in
der entsprechenden Kontrollfliche.
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Bei allen sechs Schneckenarten waren die Popula-
tionen, die zwischen zwei Sommern ausstarben,
kleiner als die Populationen, die die gleiche Peri-
ode iiberlebten. Der Modellversuch bestitigt die
Hypothese, dass kleinere Populationen einem gros-
seren Aussterberisiko ausgesetzt sind als grosse Po-
pulationen.

5.3 Verinderungen der Wechselwirkungen
zwischen Pflanzen und Bestiubern

Die Bestdubung von Pflanzen durch Tiere ist eine
mutualistische Beziehung. In unseren Breitengra-
den bieten die meisten tierbestdubten Bliiten Nek-
tar oder Pollen oder beides als Belohnung fiir ihre
Besucher an. Der Pollen und Nektar von Pflanzen
mit einfach strukturierten Bliiten ist fiir verschiede-
ne Insektenarten zuginglich. Es gibt aber viele
Pflanzenarten mit komplex strukturierten Bliiten,
aus denen der Nektar nur mit Hilfe von langen
Saugriisseln entnommen werden kann. Pflanzen
mit hochspezialisierten Bliitenstrukturen werden
oft nur von wenigen Insektenarten bestéubt: In die-
sen Fillen besteht ein obligatorischer Mutualismus
zwischen Bliitenpflanze und Bestduber.

Wie wirkt sich Lebensraumfragmentierung auf die
Wechselwirkung zwischen Bliitenpflanzen und de-
ren Bestduber aus? Im Modellversuch wurde am
Beispiel des Heil-Ziests (Betonica officinalis) der
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Einfluss der bestdubenden Insekten auf die geneti-
sche Vielfalt von Bliitenpflanzen untersucht
(WIRTH 1998). Bei Beginn des Modellversuches
unterschieden sich Fragmente und Kontrollflichen
nicht in der Anzahl der Bliitenstinde von B. offi-
cinalis (RUSTERHOLZ, unveroffentlichte Daten).
Mit der fortdauernden Fragmentierung verdnderten
jedoch die Pflanzen ihre Fortpflanzungsstrategie.
Die sexuelle Vermehrung wurde dem klonalen
Wachstum bevorzugt. B. officinalis begann in den
Fragmenten mehr Bliiten zu bilden. Trotz des er-
hohten Bliiten- und Nektarangebotes der Fragmen-
te wurden diese aber weniger von bestdubenden In-
sekten besucht als die Kontrollflichen. Auch die
Zusammensetzung der Bestduber veradnderte sich,
indem die Fragmente von weniger Wespen,
Schwebfliegen und Tagfalter besucht wurden als
die gleich grossen Kontrollflichen. Die Fragmen-
tierung beeinflusste zudem das Bewegungsmuster
von einzelnen Bestdubern. Abbildung 6 zeigt die
Bewegungsmuster von acht Schachbrettfaltern
(Melanargia galathea). Im unzerschnittenen Kon-
trollgebiet besuchten die Falter jede zweite oder
dritte Heil-Ziest-Bliite. Dabei wird Pollen auf die
iibernichsten oder noch weiter entfernten Bliiten
iibertragen. In den Fragmenten hingegen besuchten
die Falter auf engstem Raum wiederholt benach-
barte Bliiten. Einzelne Bliiten erhalten so vorwie-
gend Pollen von Nachbarpflanzen und oft sogar ei-
gene Pollenkorner. Die Selbstbefruchtungsrate



nahm in den ersten drei Jahren des Experimentes in
den Fragmenten von 3 auf 20% zu. Dies hat Konse-
quenzen fiir die Fortpflanzung der Individuen und
die genetische Vielfalt der Populationen. In den
Fragmenten nahm die genetische Variabilitdt ab
und erste Anzeichen von negativen Inzuchteffekten
wurden sichtbar: Pflanzen in den Fragmenten pro-
duzierten weniger und kleinere Samen als Pflanzen
in den Kontrollflichen. Dieses Beispiel zeigt, wie
das Bewegungsmuster von Bestdubern, das durch
die Fragmentierung verdndert wird, die genetische
Struktur und Vielfalt von Pflanzenpopulationen be-
einflussen und so zum Aussterben einzelner Arten
beitragen kann.

5.4 Verinderung der Wechselwirkungen
zwischen Grisern und Erstickungs-
schimmeln

Der Erreger des Erstickungsschimmels, Epichloé
sp., ist ein Verwandter des Mutterkorn-Pilzes und
wichst als sogenannter Endophyt in verschiedenen
Grasarten. Ausserlich nicht sichtbar produziert
Epichloé in der Wirtspflanze Antibiotika, die fiir
gewisse Frassfeinde (Herbivoren) und andere Pilze
giftig sind. Dadurch werden die befallenen Gras-
halme vor anderen Infektionen und Parasiten ge-
schiitzt. Der Erstickungsschimmel wirkt als Symbi-
ont, der die Wirtspflanze besser gedeihen lisst als
nicht infizierte Pflanzen. Der Pilz kann jedoch sei-
ne verborgene endophytische Lebensweise aufge-
ben, indem er die Blattscheiden und Bliitenanlagen
des Wirtes mit einem dichten, weissen ,,Stroma*“
iiberzieht (BOLLER 1996). In dieser kolbenihnli-
chen Struktur bildet der Pilz Sporen. Auf diese
Weise sorgt Epichloé nicht nur fiir die eigene Ver-
breitung, sondern blockiert auch die Bliitenbildung
der Wirtspflanze und verhindert deren sexuelle
Fortpflanzung. Die Wirtsgréser sind im allgemei-
nen mehrjdhrig und konnen sich auch vegetativ
vermehren, zum Beispiel durch unterirdische Aus-
laufer. Fiir den Pilz bedeutet dies einen Vorteil, da
sich nun die Wirtspflanze als genetische ,,Mono-
kultur vermehrt, anstatt sich durch sexuelle Fort-
pflanzung genetisch zu differenzieren.

Im Modellversuch wurde der Einfluss der Lebens-
raumfragmentierung auf die Wechselwirkungen
zwischen der Wirtspflanze Bromus erectus, der
Aufrechten Trespe, und dem Pilz Epichloé bromi-
cola untersucht. B. erectus ist eine dominante Gras-
art in den untersuchten Magerrasen. Die Untersu-
chungen zeigten, dass der Erstickungsschimmel in
der Pflanze zwischen einer symbiontischen und ei-
ner pathogenen Lebensweise hin- und herpendelt,
und dass diese Erscheinungsformen durch Verdnde-
rungen der Umwelt, wie sie durch Lebensraum-
fragmentierung entstehen, stark beeinflusst werden
konnen.

Als Endophyt ist der Erstickungsschimmel nicht
sichtbar. Mit Hilfe einer molekulargenetischen
Technik (Mikrosatelliten-Verfahren) ist der Pilz
aber einwandfrei nachweisbar (GROPPE & BOL-
LER 1997). So konnte der Anteil der infizierten
Halme in den Fragmenten und Kontrollflachen er-
mittelt werden. Demographische Erhebungen, wel-
che in den ersten drei Jahren des Modellversuches
durchgefiihrt wurden, zeigten einen signifikanten

Einfluss der Fragmentierung auf den Anteil bliihen-
der Bromus-Pflanzen (GROPPE et al., 2001). Sie
reagieren auf diese Umweltveridnderung mit einer
vermehrten Bildung von Bliiten, d.h. sie bevorzu-
gen die sexuelle Reproduktion. Gleichzeitig be-
ginnt aber der Erstickungsschimmel die Griser zu
sterilisieren: Die sexuelle Fortpflanzung des Grases
wird vom Pilz verhindert. Die Griser kénnen keine
Samen mehr bilden und sich nur noch vegetativ
vermehren. Bei einen wiederholten Ausfallen der
sexuellen Fortpflanzung wird die genetische Viel-
falt der Pflanzenpopulation reduziert.

6. Schlussfolgerungen

Die aufgefiihrten Beispiele belegen die Wichtigkeit
der Modellversuche. Zahlreiche fragmentierungs-
bedingte Verdnderungen in 6kologischen Prozessen
konnten dank Versuchen mit kontrollierten Bedin-
gungen nachgewiesen und quantifiziert werden. So
zeigten Modellversuche, wie Fragmentierung fein
abgestimmte Wechselwirkungen zwischen den Or-
ganismen verdndern oder sogar unterbrechen kann.
Gesamthaft gesehen diirften die Modellversuche
wesentlich zum momentanen Kenntnisstand iiber
Lebensraumfragmentierung beitragen. Es wire
aber falsch, sich nur auf Ergebnisse von Modellver-
suchen zu beziehen. Modellversuche haben auch
Grenzen und Nachteile: Sie sind sehr arbeitsauf-
wendig, und es diirfte nur wenige Institutionen ge-
ben, die ein derartiges Experiment langerfristig
(>20 Jahre) finanziell unterstiitzen. Auch stellen
sich Fragen iiber die rdumliche Skala der Fragmen-
tierung und Relevanz auf der Landschaftsebene.
Nicht alle im Modellversuch erfassten Verénderun-
gen in 6kologischen Prozessen lassen sich automa-
tisch auf die real fragmentierte Landschaft iibertra-
gen. Aus Modellversuchen konnen aber oft
Arbeitshypothesen abgeleitet werden, die sich an
echten Fragmenten iiberpriifen lassen.

Anmerkung:

Der im Abschnitt 5 vorgestellte Modellversuch war
ein Teilprojekt zum ,,Integrierten Projekt Biodiver-
sitdt“ im Rahmen des Schwerpunktprogramms
Umwelt (SPPU) des Schweizerischen National-
fonds zur Forderung der wissenschaftlichen For-
schung (Projekt 5001-44620). Ich danke A. Studer-
Thiersch und S. Zschokke fiir die Durchsicht des
Manuskripts.
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