Versuche zur Theorie der Inselokologie am
Beispiel experimenteller Wiesenverkleinerungen

Michael Miihlenberg

1. Einfithrung in die Thematik

Die Inselbiogeographie geht von dem Stu-
dium der Artenzahlen auf Inseln aus. Schon
lange war durch Beobachtung bekannt, daf} die
Artenzahlen mit zunehmender Inselgrofie
ansteigen, und das gilt fiir die verschiedensten
Organismengruppen. Dargestellt werden die
Beobachtungsdaten in sog. Flichen-Arten-Kur-
ven. (Abb. 1)

Zunichst hat man sich fiir die Steigung dieser
Fliachen-Arten-Kurve interessiert und festge-
stellt, sie schwankt fiir verschiedenste Organis-
men in erstaunlich engen Grenzen. Ein wesent-
licher Faktor fiir gefundene Unterschiede in der
Steigung ist der Isolationsgrad der betrachteten
Inselgruppe.

Gibt es fiir die zahlreichen Beobachtungsdaten
eine erklarende Theorie? MacARTHUR &
WILSON (1967) haben versucht, die unter-
schiedlichen Artenzahlen auf verschieden gro-
3en und verschieden weit voneinander entfern-
ten Inseln mit einem Gleichgewichtsmodell zu
erklidren: Die Artenzahl auf einer Insel stellt ein
Gleichgewicht zwischen stindig neu einwan-
dernden Arten und dem Aussterben vorhande-
ner Arten dar. Mit den variablen Einwande-
rungs- und Aussterberaten konnen die unter-
schiedlichen Artenzahlen verschieden grofier
und vom Festland verschieden weit entfernter
Inseln erklirt werden. (Abb. 2)

Die Theorie geht in ihrer urspriinglichen Form
von folgenden Voraussetzungen aus:

1. Die beobachtete Artenzahl ist eine Gleich-
gewichtsartenzahl.

2. Auch bei bestehendem Gleichgewicht fin-
det ein stindiger Turnover an Arten statt.
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Abbildung 1

Vogelartenzahlen auf Inseln in Abhingigkeit von der
FlachengroBe (Landvogel des Tieflandregenwaldes auf
Inseln vor Neuguinea). Die Quadrate stellen Inseln dar,
die nie eine Landverbindung mit Neuguinea hatten und
deren Avifauna sich vermutlich im Gleichgewicht befin-
det (Grundlage fiir die Regressionsgerade). Die schwar-
zen Kreise repréasentieren Landbriickeninseln, die vor
ca. 10000 Jahren mit Neuguinea verbunden waren. Die
groflen Landbriickeninseln haben mehr Arten als man
vg;lgi)hrer Flache her erwarten wiirde (aus GORMAN
1 .
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Abbildung 2
Gleichgewichtsmodell

(a) Die Einwanderungsrate (I) fallt mit wachsender
Entfernung zum Herkunftsland, die Gleichgewichts-
artenzahl S ist daher auf entlegenen Inseln niedriger als
auf nahen Inseln.

(b) Die Aussterberate E steigt mit kleiner werdender
Inselfliche. Kleine Inseln haben daher eine kleinere
Gleichgewichtsartenzahl (S) als grofe. Auch ist die
Rate desTurnovers von X-Arten auf kleinen Inseln gro-
Ber (aus GORMANN 1979).

3. Die FEinwanderungswahrscheinlichkeit
einer Art auf eine Insel ist von der Entfernung
dieser Insel vom Festland (Ursprungsland der
einwandernden Art) abhéngig: » Distanzeffekt«.

4. Die Aussterbewahrscheinlichkeit einer
Art auf einer Insel ist von der Flache dieser
Insel abhéngig, die wiederum die Populations-
groBe bestimmt: »Fldcheneffekt«.

Zu (1): Ein Gleichgewicht der Artenzahl mag
bestehen auf sog. Ozeaninseln, die erdge-
schichtlich nie eine Festlandverbindung hatten
und die durch den Menschen nicht sehr verén-
dert wurden. Ein Vergleich zu sog. Landbrik-
keninseln kann sogar Hinweise auf die Zeit-
dauer bis zur Einstellung einer neuen Gleichge-
wichtssituation liefern. Landbriickeninseln
waren vor ca. 12000 Jahren mit dem Festland
verbunden und sind mit dem um ca. 100 m
ansteigenden Meeresspiegel nach der letzten
Eiszeit vom Festland isoliert worden und exi-
stieren seit mindestens 8000 Jahren als Inseln
im heutigen, geographischen Zustand. Die
urspriingliche Kontinentsfauna hat sich zur
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Abbildung 3

Wiederbesiedlung von 4 Mangroven-Inseln im Golf von
Florida, nachdem vorher alle Arthropoden abgetotet
waren. Die urspriinglichen Artenzahlen der Inseln sind
auf der Ordinate gekennzeichnet (aus SIMBERLOFF
1976 a).

artendrmeren Inselfauna gewandelt. Auf grof3e-
ren Inseln starben im gleichen Zeitraum weni-
ger Arten aus als auf kleineren Inseln. (Abb. 1)
Kritik: Trotz der guten Ubereinstimmung der
genannten Beobachtungen beim Vergleich
Landbriickeninseln — Ozeaninseln mit der
Theorie bleibt folgendes offen: 1. Hat sich das
Habitat wirklich nicht verindert, besteht also
eine unverdnderte Gleichgewichtssituation auf
den Inseln? 2. Ist die friihere Fauna auf den
Landbriickeninseln wirklich der jetzigen Fauna
auf dem Festland gleichzusetzen?

Bisher hat nur SIMBERLOFF (1976 a) ver-
sucht, die Gleichgewichtstheorie im Freiland
experimentell zu beweisen:

Durch Defaunisierung von kleinen Mangroven-
inseln im Golf von Florida mit Methylbromid-
behandlung konnte er zunichst belegen, daf
sich wieder die gleiche Arthropoden-Artenzahl
einstellt, auch wenn die Artenzusammenset-
zung sich dndern kann. (Abb. 3)

Zu (2): Um ein Turnover an Arten eindeutig zu
belegen, sind Langzeituntersuchungen notwen-
dig. Der erste Schritt waren Auswertungen von
Vogelbestandsaufnahmen, die einen Vergleich
groBerer zeitlicher Kontrollabstinde ermogli-
chen. Die auftretende Schwierigkeit ist die
Deutung, welche Beobachtungsdaten als echte
Einwanderungs- und welche als echte Ausster-
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Abbildung 4

Distanzeffekt am Beispiel der Abnahme von Riissel-
kifergattungen (Cryptorhynchiden) mit zunehmender
Entfernung vom Herkunftsland Neuguinea (aus COX,
HEALEY & MOORE 1976).
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befille zu betrachten sind, hn Unteischited zu
den voriibergehenden Gisten auf einer Insel.
BeiVogeln ist es allgemein iiblich, die Arten nur
als Brutvogelpaare in entsprechende Faunenli-
sten aufzunehmen. Auf 300-400 km® groBen
Inseln fand DIAMOND (1975) einen Turnover
von 0,2-6 % der Inselvogelarten. In einem
22 ha groBen Laubwald war der Vogelarten-
turnover jahrlich 13,6 % (Beobachtungsjahre
1934-1975). Im Coburger Land haben BECK
und FROBEL (1982) aus einem Zeitraum von
110 Jahren einen Anstieg des Arten-Turnovers
demonstrieren konnen. Das Ergebnis einer
Walduntersuchung (16 ha in England) iiber 26
Jahre 148t auf einen Turnover von 9 % der
durchschnittlich vorhandenen Brutvogelarten-
zahl schlieBen, das sind z. B. bei 32 Vogelarten
jedes Jahr 3 neue Einwanderer und 3 Aussterbe-
falle.

Rechenbeispiel:

7= E+J _3+3 _(09-9%
S;+S, 32432

T =Turnover

E = Aussterbefiille

J = Einwandererfille

S; =Artenzahlim Jahr1
S, =Artenzahlim Jahr2

Fir Arthropoden liefern die langjéhrigen
Untersuchungen der holldndischen Gruppe um
DEN BOER Hinweise fiir einen sténdig statt-
findenden Artenturnover (1977).

Vom Menschen stiarker beeinflufite Lebens-
rdume scheinen ganz allgemein einen hoheren
Arten-Turnover zu haben als unbeeinflufite
Gebiete. Das kann sichz. B. schon mit nur drei-
jahrigen Wiesen- und Walduntersuchungen
deutlich an der Artengruppe der Laufkifer zei-
gen:

DerTurnover betrug imWald 8,5 % und auf der
Wiese 31 %.

Kritik: Nach wie vor bleibt es fraglich, wie ein
z. B. einzeln festgestellter Brutnachweis oder
Artenfang fiir einenTurnover zu werten ist. Die
meisten Datenvergleiche iiber Faunenlisten
erstrecken sich iber jiingere Zeitrdume, in
denen eine Habitatverdnderung der betrachte-
ten Fldche durch den Menschen nicht ausge-
schlossen werden kann. So scheinen die mei-
sten Angaben nicht den reellen Turnover einer
Gleichgewichtssituation widerzuspiegeln. Der
wahre Turnover wird niedriger liegen.
Hinzukommt, daf} die Hauptmasse des Turn-
overs durch Gelegenheitsbriiter mit sehr niedri-
ger Dichte zustande kommt.

Zu (3): Einen Distanzeffekt demonstrierte
zunidchst DIAMOND (1974) an Vogelartenge-
meinschaften auf Inseln bei Neuguinea.
Ebenso wird er durch die Verteilung von Riissel-
kifern auf Inseln im Pazifik deutlich. (Abb. 4)
Zur Darstellung errechnet man zunichst die
Regressionsgerade fiir die Flichen-Artenkurve
und bekommt von dieser Voraussagen fiir die
Gleichgewichtsartenzahl einer bestimmten
Insel. Jetzt lassen sich alle Abweichungen auf
den Distanz-Faktor priifen.



DAVIS (1975) schuf kiinstliche Habitatinseln
durch Anpflanzung von 9 m* groBen Brennes-
selflachen. Die offensichtlich nach ca. 3 Jahren
abgeschlossene Besiedlung durch Brennessel-
spezifische Phytophagen erbrachte eindeutige
Unterschiede in den ersten beiden Jahren in der
Artenzahl zwischen Brennesselfldchen, die zur
Kolonisierungsquelle (grofies. Brennesselfeld)
nah bzw. weiter entfernt waren. Die entlegene-
ren Habitatinseln wurden spiter besiedelt als
die nahen Untersuchungsfldchen.

Andere Untersuchungen haben ihr Beobach-
tungsmaterial mit multivariablen Methoden
statistisch gepriift und héufig keinen wesentli-
chen Distanzeffekt nachweisen kénnen. Lassen
sich diese Widerspriiche erklaren?

Kritik: Der Distanzeffekt wird bei unterschied-
lichen Organismengruppen vor allem entspre-
chend der Verbreitungskapazitit dieser Gruppe
variieren. D. h., daB ein Distanzeffekt bei
»schlechten Besiedlern« leichter nachzuweisen
ist als bei »guten Besiedlern«. Als Beispiele
seien Unterschiede zwischen Kleinsdugern und
Vogeln genannt, obwohl auch unter den ver-
schiedenen Vogelarten die Verbreitungsfihig-
keit sehr variieren kann.

Es ist meist schwer, den Distanzeffekt isoliert
von anderen Faktoren nachzuweisen. Auch
unterscheiden sich verschiedene Studien in der
Groflenordnung ihrer Beobachtungsdauer:
Sind z. B. 500 km bei einem Autor die groBte
Entfernung, sind sie bei einem anderen Autor
die kleinste Entfernung der vorgelegten Daten.
Zu grof3e Entfernungen sind aber fiir den Ver-
gleich wieder problematisch, da die Inseln dann
in unterschiedlichen Klimazonen liegen kon-
nen und sicher auch Habitatunterschiede auf-
weisen.

Wihrend mit dem Distanzeffekt die unter-
schiedliche Einwanderungsrate erklart werden
soll, bleibt einé eventuelle Abhingigkeit der
Einwanderung einer Art von der Grof3e der zu
besiedelnden Insel unberiicksichtigt.

Auch ist es haufig nicht eindeutig, welches
Land als Ursprungsland der Kolonisation zu
betrachten ist; ist es die Entfernung einer Insel
zum Festland und/oder zur nichstgelegenen
Insel? Letztere wird bei entfernt gelegenen
Inseln die wichtigste Rolle spielen (z. B. Archi-
pelen).

Zu (4): Der Nachweis eines sog. »Fliachenef-
fekts« auf die Artenzahl einer Insel erscheint
eindeutiger zu gelingen. Allerdings geniigt
nicht der Beleg, daf} kleine Inseln weniger
Arten haben als groBe. Es muf3 nachgewiesen
werden, daf tatsdchlich die Fliche die Arten-
zahl beeinfluBt, nicht aber auch Habitatunter-
schiede. Der Fldcheneffekt beruht auf den
Annahmen, dafl 1. die Populationsgréflen
unmittelbar :on der zur Verfiigung stehenden
Fliche abhiangen und 2. kleinere Populationen
aufgrund von Zufallsprozessen wahrscheinli-
cher aussterben als grof3e Populationen. Meist
ist aber mit groBer werdender Flache eine
Zunahme der Umwelt-Heterogenitét verbun-
den. Ich kann dazu eigene Untersuchungen auf
den Seychellen, einer abgelegenen Inselgruppe
im Indischen Ozean, anfiihren (MUHLEN-
BERG et al. 1977). Es nimmt erwartungsge-
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Abbildung 5

Darstellung der Beziehung zwischen dem Ressourcen-
spektrum und der InselgréBe auf den Seychellen. Hy ist
ein aus 16 Variablen errechnetes Struktur-Diversitits-
maB, A = InselgroBe in m? LI = Gruppe sehr kleiner
Inseln (Chauve-Souris, Albatross, St. Pierre), BS = Big
Sister, PR = Praslin. Die vertikalen Linien zeigen den
Bereich der Hg-Werte von allen Untersuchungsflachen
auf der jeweiligen Insel an, Hg den Mittelwert. Es steigt
sowoh! das Spektrum der Hg-Werte als auch die durch-
schnittliche Strukturdiversitat zur gréfieren Insel an
(aus MUHLENBERG et al. 1977).

mifl mit zunehmender Fliche die Artenzahl zu,
aber ebenso nimmt die Habitatdiversitit zu.
(Abb. 5)

Die Habitatdiversitit (Hg) wurde mit Hilfe der
Shannon-Formel aus der Haufigkeitsverteilung
von 16 Habitatmerkmalen (Raumstruktur-
merkmale, Artenzahlen verschiedener Pflan-
zen-Lebensformen u. a.) innerhalb von
10 m x 25 m groflen Probeflichen geschitzt.
Dabei gab es eine gute Ubereinstimmung zwi-
schen Hp-Werten in vielgestaltigen, aus pflan-
zensoziologischer Sicht urspriinglichen Habita-
ten (mit endemischen Arten) und niedrigen Hg-
Werten in einféormigen, vom Menschen beein-
trachtigten Habitaten.

Neben der Diversitidt der Habitate steigt auch
mit groer werdender Insel die Zahl der pflan-
zensoziologisch charakterisierten Habitate
sowie die Pflanzenartendiversitit signifikant.
Damit muf} auch die Zunahme des Nahrungsan-
gebots mit groBer werdender Flidche angenom-
men werden. Mit Lichtfallenfingen konnten
wir z. B. eine signifikant hohere Artendiversi-
tit fliegender Insekten als eine mogliche Beute-
quelle fiir Netzspinnen in komplexen Habitaten
gegeniiber mehr einféormigen Habitaten nach-
weisen (p<0.001, t-Test). Die Artendiversitit
der Netzspinnen allerdings korrelierte im Ver-
gleich sehr viel deutlicher mit den Struktur-
merkmalen der Habitate. Zumindest fiir die
Seychellen durften wir also annehmen, daB die
Habitatdiversitit bei einer zeitlich begrenzten
Untersuchung ein auffilligerer Faktor fiir die
Spinnenfauna darstellt als das Nahrungsange-
bot:

Auch die multivariablen Analysen der Bezie-
hungen zwischen Fliche, Klima, Pflanzen- und
Tierarten ergaben relativ iibereinstimmend von
ABBOTT (1974) auf subantarktischen Inseln
und POWER (1972) auf kalifornischen Inseln
folgende Abhingigkeiten:



Fliche Vogelarten

\ Insektenarten

Breitengrad. /

Temperatur

Pflanzenarten

Pflanzenartenzahl oder Vegetationsstruktur
bestimmen also wesentlich die Artenzahl einer
Tiergruppe (vgl. MUHLENBERG 1980). Ein
Nachweis des Flacheneffekts auf die Artenviel-
falt ergibt sich durch Vergleiche von gleicharti-
gen Habitaten, z . B. auf den Seychellen Habi-
tate gleicher Hg-Werte mit verschiedener Fla-
chenausdehnung:

Auch in diesem Fall fanden wir auf den Seychel-
len fiir die Netzspinnen eine hohere Artenviel-
falt der Netzspinnen in den grof3eren Probefla-
chen gleicher Struktur.

Experimentell belegte SIMBERLOFF (1976 b)
zuerst den Flécheneffekt auf die Artenzahl
unabhingig von der Habitatdiversitit. Er redu-
zierte die Fliche homogener Mangroveninseln
durch Zuriickschneiden der Vegetation und
stellte bereits nach 1-2 Jahren eine Abnahme
der Artenzahl fest. (Abb. 6) .

Inzwischen haben wir auf der Okologischen
Station Steigerwald von der Universitdt Wiirz-
burg begonnen, erstmals auch experimentell
Habitatinseln zu verkleinern.

Neben der direkten Biotopzerstérung durch
Menschen werden im Zuge der Zersiedlung,
der aktuellen Landnutzung und des StraBen-
baus fortwidhrend zusammenhéngende Lebens-
rdume verkleinert und zerstiickelt. Es entste-
hen sog. »Habitatinseln«.

Abbildung 7

Inseln miissen nicht vom Wasser unispiilt sein:
Ein ringsum von Feldern umgebenes Wald-
stiick, eine vom Wald vollstindig eingeschlos-
sene Wiese, ein Berggipfel, ein Wassertiimpel
oder eine isolierte Sumpfstelle stellenn ebenfalls
eine inselartige Situation dar.

Eine Reihe von Untersuchungen belegen
bereits, daf} sich die Denkweisen und Ergeb-
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Abbildung 6

Effekt der Flichenreduzierung von Mangroveninseln
auf die Artenzahl der Arthropoden.

Die beiden Inseln 1 und 2 wurden sowohl nach der Zih-
lung von 1969 als auch nach der Zahlung von 1970 ver-
kleinert, Insel 3 wurde nur in einem Schritt verkleinert.
Die Kontrollinsel wurde nicht verdndert, derWechsel in
der Artenzahl wird zufélligen Fluktuationen zugeschrie-
ben (nach SIMBERLOFF 1976 b).

2 Wiesenreststiicke nach experimenteller Verkleinerung der urspriinglichen Wiesenfliche durch Umackern (Wiese
HFim nordwestlichen Steigerwald bei Michelau). DieWiescnreststiicke sind etwa 10 m x 20 m gro und ringsum von

Getreidefeldern umgeben.
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nisse der Inseitkologie aut Habitatinseln iiber-
tragen lassen.

Herr MADER, Bundesforschungsanstalt
Bonn, demonstrierte klare Fldchen-Arten-
Beziehungen fiir Arthropoden inWaldinseln bei
Bonn (1981). Arbeiten anderer Autoren vergli-
chen verschieden groBe Stadtparks im Hinblick
auf ihre Arthropodenfauna oder Berggipfelha-
bitate im Hinblick auf ihre Siugerfauna
(BROWN 1971).

Der Mangel derartiger Untersuchungen liegt in
der Vergleichbarkeit der an verschiedenen
Orten gelegenen Habitatinseln. Sind die gefun-
denen Unterschiede in der Artenzahl tatséch-
lich auf die GroBenunterschiede zuriickzufiih-
ren ohne Beeinflussung durch unterschiedliche
Habitate?

2. Eigene Untersuchungen

Um auch fiir Habitatinseln eindeutig Fli-
cheneffekte nachzuweisen, haben wir im Stei-
gerwald selber Lebensrdume manipuliert. Aus-
gewihlt haben wir Mahwiesen innerhalb einer
Agrarlandschaft, die fiir die kiinstliche Verklei-
nerung teilweise umgeackert und den umliegen-
den Feldern angeglichen wurden, wihrend die
Reststiicke unveridndert blieben. (Abb. 7)
Nach mehrjéhrigen Untersuchungen und Wie-
derholungen des Experiments stellen sich die
Ergebnisse nicht so eindeutig dar, wie im 1. Jahr
nach der Verkleinerung. Ausgewertet wurden
bisher die Tiergruppen der epigdischen Spinnen
und fiir eine Versuchsfliche auch die Gemein-
schaft der Laufkéfer. Beide Tiergruppen lassen
sich nach unseren Erfahrungen mit Bodenfal-
len standardisiert und zuverlassig vergleichbar
erfassen, ohne daf das Habitat selber durch die
Tiererfassung beeintrichtigt wird.

Zu den Ergebnissen im einzelnen:

2.1 Artenzahlen (Abb. 8)

Im Jahr nach der Verkleinerung der Wiese ist
auf der Wiesenrestflache ein Artenriickgang zu
verzeichnen, den wir nach der Theorie auch
erwarten. In einem Fall allerdings, Wiese WT,
wird der vermutete Artenriickgang {iberlagert
von dem allgemeinen Trend einer Artenzu-
nahme in der Tiererfassung. Die relativ schmale
Wiese WTist vermutlich schon im Ausgangszu-
stand sehr vom umliegenden Feld beeinfluf3t,
was durch den hohen Feldartenanteil der
Ursprungsfauna nahe gelegt wird.

Der Artenriickgang wird in beiden oberen Fél-
len (Wiese PB und HF) bereits im Folgejahr
wieder mehr oder weniger durch Neubesied-
lung ausgeglichen. Eine Besiedlung iber
angrenzende Wiesen ist im konkreten Fall
zumindest moglich. Ein von der Flache her
bestimmtes Artengleichgewicht scheint fiir
unseren Fall nicht vorzuliegen. Und dennoch:
die Habitatverkleinerung fiihrt zu einem Arten-
schwund, der in Wirklichkeit groBer ist als
durch die Artenzahl repréasentiert wird:

SPINNEN: Artenzahlen
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Abbildung 8

Artenzahlen der epigiischen Spinnenfauna in aufeinan-
derfelgenden Jahren auf Versuchswiesen im Steiger-
wald (Unterfranken).

Bei zwei von drei untersuchten Wiesen sinkt die Arten-
zahl nach Verkleinerung, wird durch Neubesiedlung in
den Folgejahren aber wieder angehoben. Die Wiese FS
blieb unverindert und diente als Kontrolle (mit Linie
verbundene Kreuze). Verglichen wurden jeweils die
Finge einer Vegetationsperiode (April bis Ende Sep-
tember) fir die auf Wiesen lebenden Arten. Giste auf
den Versuchsflachen, wie z. B. Waldarten, wurden nicht
befri}3cksichtigt. Die Arten wurden mit Bodenfallen
erfaf3t.

2.2 %verschwundene Arten (Abb. 9)

Die Artenzahl enthalt auch bereits die neu auf-
getretenen Arten und gibt nur die Bilanz zwi-
schen verschwundenen und neu aufgetretenen
Arten an. Betrachten wir nur die verschwunde-
nen Arten und stellen ihre Zahl als Verlustpro-
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zent der ehemaligen Fauna dar, so ist das Bild
wesentlich klarer: Mit Fliachenverkleinerung
steigt die Aussterberate deutlich an! Das ent-
spricht der Theorie.

2.3 Individuenzahlen (Abb. 10)

Mit derTiererfassung durch Bodenfallen lassen
sich nur Aussagen iiber die sog. Aktivititsdichte
machen. Bei gleicher Methodik auf den glei-

SPINNEN: % verschwundene Arten
X Konlrolle Wiese FS (B4)
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Abbildung 9

Verlustprozente der epigiischen Spinnenfauna in auf-
einanderfolgenden Jahren auf Versuchswiesen im Stei-
gerwald (Unterfranken).

Mit jeder kiinstlichen Habitatverkleinerung steigt der
Verlustanteil an der bisherigen Fauna deutlich an. Kon-
trollflichen belegen, dafl ohne Verinderungen ein
Artenschwund zwischen 0 und 7 % vorkommt.

Weitere Erlduterungen in Legende zu Abb. 8.
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chen Flichen darf man bei Jahresfangverglei-
chen auf Populationsdichteunterschiede schlie-
Ben. In allen Fillen hat mit der Verkleinerung
des Lebensraumes auch die Populationsdichte
abgenommen.

Dies ist von seiten der Theorie her nicht ohne
weiteres zu erwarten. Die durch das Verschwin-
den von Arten entstehenden Liicken kdnnen
entweder durch verbliebene Arten geschlossen
werden oder sogar iiberkompensiert werden,
dafiir gibt es Beispiele aus Vogelfaunenverglei-
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Verinderung der Aktivititsdichte bei Spinnen nach Ver-
kleinerung ihres Lebensraumes.

In der Versuchssituation darf die Aktivitatsdichte als
relatives Maf} fiir die tatsidchliche Populationsdichte
gewertet werden. In allen Fillen der Wiesenverkleine-
rung nehmen die Individuenzahlen deutlich ab. Die
Zahlenangaben bedeuten gefangene Tiere pro Fallen-
tag x 1000. Versuchsflichen im Steigerwald, weitere
Erlduterungen in Legende zu Abb. 3.



Tabelle 1

Starke Populationsschwankungen von Spinnen- und Laufkiferarten auf kiinstlich verkleinerten Versuchswiesen im
Steigerwald im Vergleich aufeinanderfoigender Jahre. Eine Populationsschwankung gilt dann als »stark«, wenn eine
Anderung um den Faktor 3 oder mehr eingetreten ist. Weitere Erlduterungen in Legende zu Abb. 8.

Spinnenarten: Abnahmen

Zunahmen Kontrolle auf Wiese FS

Linyphiidae:
Araeoncus humilis
Dicymbium brevitosum
Erigone atra
Erigone dentipalpis
Meioneta rurestris
Micrargus subaequalis
Oedothorax apicatus
Tiso vagans

1 OO

©

Lycosidae:
Alopecosa cuneata
Pardosa palustris
Pardosa pullata
Trochosa ruricola ®

0]0)
®

andere Spinnenfamilien:
Pachygnatha degeeri ®

®
+
+

+®
+
100000

+ + + + @
+
+

+
(o]

Zelotes pusillus +
Laufkidferarten: Abnahmen Zunahmen Kontrollfalle F1

Amara communis +
Carabus granulatus Q) + + °
Carabus ullrichi (3] + °
Clivina fossor - + +
Poecilus cupreus © + o+ °
Poecilus versicoior ) + o
Pterostichus macer + +
Pterostichus melan ,=vuig, ) + o+ °
Pterostichus vernalis ) + -
Trechus quadristriatus ®

- Abnahme auf 1/3 oder noch weniger

+ Zunahme auf das Dreifache oder mehr

o keine Zu- oder Abnahme zum gleichen Zeitraum

(<3 wenn Ab- oder Zunahme mit kiinstl. Verkleinerung des
(B Lebensraumes zusammenfallt

chen und Eidechsengemeinschaften (Mac
ARTHUR et al. 1972, CASE 1975). Eine sol-
che Dichtekompensation haben wir bei Netz-
spinnen auf den Seychellen nicht gefunden und
auch hier nicht in den vorgestellten Untersu-
chungen. Eine Dichteabnahme bedeutet aber,
dal3 weiteres Aussterben von Arten wahrschein-
licher wird. Je nach Auftreten neuer Arten wird
derTurnover auf den kleinen Fldchen erhéht.
Es gibt eine Reihe von Arten, die eine iiber
Jahre konst at gleiche, fleckenhafte Verteilung
auf unseren Probeflichen aufwiesen. Arten mit
solch kleinrdumiger Verteilung tragen von vor-
neherein ein hohes Risiko des lokalen Ausster-
bens. Ihr Anteil an der Wiesenfauna betrégt ca.
20 %.

Durch dieWiesenverkleinerungen sind bei man-
chen Spinnen- und Laufkéferarten erhebliche
Populationsschwankungen aufgetreten. Werten
wir eine sog. Populationsschwankung dann als

erheblich, wenn sich eine Verdnderung um den
Faktor 3 und mehr ergeben hat, dann gehen mit
unseren Habitatverkleinerungen in den mei-
sten Fillen starke Einbuflen in den Populatio-
nen auch normalerweise héufiger Arten einher:
(Tab. 1).

2.4 Feldartenanteil

Sowohl bei Spinnen als auch bei Laufkifern las-
sen sich — auf unsere Verhiltnisse (Steigerwald)
bezogen - sehr klar Arten abtrennen, die Acker-
flichen gegeniiber Wiesen bevorzugen. Bei
allen Wiesenverkleinerungen haben diese
Arten auf den Wiesenrestflichen erheblich
abgenommen, wihrend-sie auf dem Acker zu
eudominanten Arten geworden sind. Offen-
sichtlich wandern die sog. Feldarten von den
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Wiesenrestflichen auf die Ackerflichen aus.
(Abb. 11)

Bisher habe ich die Ergebnisse an Spinnen dar-
gestellt. Grundsitzlich zu den gleichen
Erkenntnissen gelangt man durch die Auswer-
tung an Laufkifern. (Abb.12)

SPINNEN: Feldartenanteil
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Abbildung 11

Anteil der Feldarten an der Spinnenfauna auf Wiesen-
restflichen.

Angegeben ist dasVerhaltnis von Individuen der Feldar-
ten zu der Gesamtzahl der Individuen von sog. Klein-
spinnen (Linyphiidae) in Prozent. In unserem Unter-
suchungsgebiet Steigerwald bevorzugen eindeutig
Oedothorax apicatus und Meioneta rurestris Ackerland
vor Wiese, wie wir selbst durch Faunenvergleich gesi-
chert haben. Die Kontrolle (ausgezogene Linie mit
Kreuzen) bezieht sich auf eine unveranderte Mih-
wiese. Ackerfallenvergleiche (Dreiecke) beziehen sich
auf den Wiesenstiicken angrenzendes Ackerland. Wei-
tere Erlduterungen in Legende zu Abb. 8.
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3. Die Diskussion der Versuchsergebnisse

Unsere Wiesenverkleinerungen stimmen im
kurzfristigen Ergebnis zwar mit der Theorie
iiberein, langfristig gesehen ist dieTheorie aber
nicht eindeutig zur Anwendung zu bringen. Es

LAUFKAFER: Artenzahlen
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Abbildung 12

Artenzahlen, % verschwundene Arten und Aktivitats-
dichte der Laufkifer in aufeinanderfolgenden Jahren
auf einer kiinstlich verkleinerten Versuchswiese (Wiese
PB) im Steigerwald. Als Kontrolle (Kreispunkte)
wurde eine ca. 25 m entfernt liegende, unverdnderte
Wiese verglichen. Weitere Erlduterungen in Legende zu
Abb. 8,9 und 10.




iiberrascht die schnelle Wiederbesiedlung, die
unabhédngig vom Verschwinden der Arten zu
erfolgen scheint. Der auf den kleineren Flachen
hohere Artenturnover unterstiitzt die Theorie
und belegt zugleich, daf3 auf den kleinen Fli-
chen keine langer gesicherten Kolonisierungen
von Arten gelingen.

Aus dem Vergleich unserer Ergebnisse mit der
Theorie leiten wir zwei Schluf3folgerungen ab:

1. Die Artengemeinschaften im Kulturland
stehen nicht im theoretisch geforderten Gleich-
gewicht, d. h. in einer Ausgewogenheit zwi-
schen Aussterben und Einwandern.

2. Unsere Erfassungsmethodik ist vorlaufig
nicht ausreichend, um echte Kolonisationser-
folge, d. h. ansidssig gewordene Populationen
mit Fortpflanzungserfolg, festzustellen. Gefun-
dene Jungtiere z. B. sind nicht sicher auf die
Art bestimmbar.

Und dennoch lernen wir aus unseren Versuchen
in der Kulturlandschaft:

(1) Lokales Aussterben von Populationen
kommt immer wieder vor. Habitateingriffe ver-

SPINNEN-1solationseffekt?

1001
b-————————*—4*~——__>m___‘*
set O
6o
40}
201 {——}
0
1980 1981 1982
//
A

Verkleinerung der Wie-
senflache auf ca. 1/4

urspriingl.
Wiesen-
fldche

Faunenahnlichkeit zwischen

drei Fallen.

1 Kw-Ahnlichkeitsindex

0o Qs-Index (Artenunterschied)

x Iai-Index (Individuenunterschied)

Abbildung 13

Faunenihnlichkeit der Spinnen zwischen drei Wiesen-
standorten vor und nach der Isolierung durch angeleg-
tes Ackerland.

Drei verschiedene Indizes wurden zur Beschreibung
der Faunenihnlichkeit verwendet, die Sdulen beruhen
auf dem Ahnlichkeitsindex Kw nach Wainstein, der
Arten- und Individuenzahlen beriicksichtigt; Qs
EKreise) bezieht sich auf Artenspektren und Iai
Kreuze) wird wesentlich durch den Vergleich der Indi-
viduenhaufigkeiten beeinfluf3t (vgl. Miihlenberg 1983).
In allen Fillen bedeuten niedrigere Werte geringere
Ahnlichkeit. Nach der Isolierung der Standorte ist die
Ahnlichkeit der Faunen geringer geworden.

starken diesen Prozess und wirken sich negativ
auch auf die angrenzenden, belassenen Restfli-
chen aus.

(2) Die weitverbretteten, in bestimmten
Lebensraumen regelmifBig auftretenden Arten
werden durch Habitateingriffe tiberraschend
stark beeinfluft. Lebensraumverkleinerungen
fiihren zu erheblichen Riickgidngen auch der
sonst hdufigen Arten auf den Restfléachen.

(3) Es konnen sich langfristig nur diejenigen
Arten halten, die Habitate stindig neu besie-
deln. Damit findet in der Kulturlandschaft eine
Auslese von Arten statt, die an wechselhafte,
nicht bestindige Biotope angepaf3t sind. Arten
aus dauerhaften Lebensrdumen und mit
gewohnlich geringer Kolonisierungsfihigkeit
treten trotz ihrer guten Anpassung an ihren
Lebensraum - zuriick. Dieser Trend betrifft bei
uns einen Grofteil der Waldfauna und auf Wie-
sen etwa 1/3 der vorhandenen Arten.

(4) Verschwinden Biotopteile aus der Land-
schaft, kann die Wiederbesiedlung der Restfla-
chen nur erschwert erfolgen und es sind selbst
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Abbildung 14

Faunenihnlichkeit der Laufkifer zwischen drei Wiesen-
standorten vor und nach der Isolierung durch angeleg-
tes Ackerland.

Niedrigere Werte bedeuten geringere Faunenéhnlich-
keit. Die Punkte in den Saulen (1981 und 1982) geben
den Feldartenindividuenanteil an der Gesamtlaufkéfer-
fauna in % an. Als Feldarten haben sich in unserem
Untersuchungsgebiet (Steigerwald) auf Vergleichsfla-
chen eindeutig die beiden Arten Poecilus cupreus und
Bembidion obtusum erwiesen.

Weitere Erlduterungen in Legende zu Abb. 13.
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Arten bedroht, die z. Z. als haufig und weit ver-
breitet gelten. Die geschonten Flichen, von
denen man eine Wiederbesiedlung der Umge-
bung erhofft, miissen grol genug sein, um hohe
Populationsdichten als Reservoir zu beherber-
gen. Fir die Kleintierfauna von Mé#hwiesen
sind Mindestgrofien von einem ha erforderlich!
(5) Fremdhabitate haben einen iiberra-
schend hohen Isolationseffekt, selbst wenn sie
nur wenige Meter breit sind. Bei einer Untersu-
chung einerWaldinsel (MADER & MUHLEN-
BERG 1981), die 500 m vor einem ausgedehn-
teren Waldgebiet in Getreidefeldern liegt,
haben wir wihrend einer ganzenVegetationspe-
riode kein einziges Exemplar von Carabus pro-
blematicus und Carabus violaceus in der Waldin-
sel gefunden.
Beide Laufkéferarten waren im nahe gelegenen
Waldgebiet hiufig, erstere Art wird von NEU-
MANN (1971) als besiedlungsfreudig beschrie-
ben, zweite Art bevorzugt Waldrinder und
kann nach MADER (1979) groB3e Strecken
zuriicklegen. DEN BOER (1971) hat die Aus-
breitung von Carabus problematicus aus einem
Wald studiert, wo sich die Tiere fortpflanzen,
und gefunden, daB3 die Ausbreitung iiber verin-
derte Habitate, wie z. B. dichte Grasstreifen,
deutlich eingeschrinkt ist.
Selbst auf unserer zwischen Feldern gelegenen
Versuchswiese lieB sich ein Isolationseffekt
durch 10 m breite Ackerstreifen zwischen Wie-
senrestflichen nachweisen: (Abb. 13 und 14)
Bei zunehmender Ahnlichkeit der Wiesenrest-
tauna mit der umgebenden Ackerfauna verrin-
gern sich die Unterschiede wieder.
Welch groflen Barriere-Effekt selbst verkehrs-
arme Straf3en fiir viele Arthropoden und Klein-

Intakter Waldrand

I
Spinhen - Arten 5

50

L

Carabiden - Arten

s Jrﬂﬂ

Wald Mantel Saum Wiese

Abbildung 15

Beispiel fiir die erhéhten Artenzahlen im Randbereich
zwischen Wald und Wiese (»Randeffekt«) im nordwest-
lichen Steigerwald.

Untersucht wurden die epigdischen Spinnen und Lauf-
llcgggr) mit Bodenfallen im Jahr 1980 (aus LEIPOLD
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sduger des Waldes haben, hat Herr MADER
eindrucksvoll belegt (1981).

Ob voneinander isolierte Habitate in ihrer
Fauna &hnlicher oder unterschiedlicher wer-
den, bleibt strittig und héngt von vielen Rand-
bedingungen ab. Diese Frage hat aber grofe
Bedeutung fiir die Landschaftsplanung und ich
mochte daher noch einmal darauf eingehen, ob
viele kleine oder wenig grof3e Biotope von Vor-
teil sind.

Nach der Theorie im urspriinglichen Sinne bie-
ten grofere Areale mehr Arten ldngerfristig
einen sicheren Bestand. Der wichtigste
Gesichtspunkt ist die geringe Aussterberate bei
groBeren Populationen. Neben dem eigentli-
chen Artenschutz ist es aber auch ein Ziel des
Naturschutzes, Artenvielfalt zu erhalten oder
zu erhohen.

Theoretisch 146t sich aus der Fldchen-Arten-
Bezichung ableiten, dal zwei kleine Inseln
zusammen mehr verschiedene Arten enthalten
konnen als eine Insel von der Grofle der beiden
kleinen zusammengenommen (SIMBERLOFF
und ABELE 1976).

Voraussetzungen fiir diese mathematischen
Modellrechnungen sind gleiche Kolonisie-
rungsfihigkeit aller Arten und daB die groBere
Insel weniger als 96 % der aus dem gemeinsa-
men Pool (Ursprungsland) verfiigbaren Arten
enthdlt. Die rechnerischen Uberlegungen
gehen davon aus, dal} die erste kleinere Insel
eine zufillige Auswahl des verfiigharen Arten-
pools beherbergt und auf der zweiten kleinen
Insel ein Anteil Arten lebt, der von der ersten
Insel verschieden ist.

Nach der Modellrechnung haben drei kleinere
Gebiete zusammengenommen eine noch gro-
Bere Wahrscheinlichkeit, mehr Arten aufzuwei-
sen, als ein zusammenhidngendes Gebiet mit
der summierten Fliache der drei kleinen.
Basiert die Modellrechnung auf der unwahr-
scheinlichen Annahme der vollig gleichen Wahr-
scheinlichkeit fiir eine Kolonisation bei allen
Arten des Ursprungsgebietes, so gibt es eine
andere mogliche Ursache fiir eine erhohte
Artenzahl auf mehreren kleinen Inseln im Ver-
gleich zu einer groBen Insel: den »Randef-
fekt«.

Er entstammt der Beobachtung, dafl im Grenz-
gebiet zwischen zwei Okosystemen, z. B. im
Waldrand zwischen Wald und Wiese, oft die
Arten- und Individuendichte erhoht sind. LEI-
POLD hat an unserer 6kologischen Station dies
mit ihrer Dissertation eindeutig nachgewiesen.
(Abb. 15)

Man konnte daraus folgern, dafl man iiber viele
kleine, verschiedene Habitate (Habitatinseln),
durch die relative Zunahme der Grenzbereiche
insgesamt die Artenvielfalt einer Landschaft
steigert, gerade im Gegensatz zu der oben
erwihnten Beziehung zwischen Aussterbewahr-
scheinlichkeit der Arten und Flachengrofle.
MADER ist in seiner Verdffentlichung von
1983 auf dieses Problem eingegangen und stellt
fest, daB sich die hohe beobachtete Artenviel-
falt nur aus Resten der angestammten Lebens-
gemeinschaft, aber zu einem steigenden Pro-
zentsatz aus Pionierarten und standortfremden
Zuwanderern zusammensetzt. Auch wir kon-
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Vergleich der relativen Abundanzen (AD) der Spinnen- Familien, die in der epigiischen Fauna mit den meisten Indi-

viduen vertreten sind.

Der Haufigkeitsvergleich basiert auf der Auswertung von Jahresfangen (1980) mit Bodenfallen in Untersuchungsfla-

chen aus dem Steigerwald.

Die Zahlenangaben zur Aktivitédtsdichte sind Tierfangzahlen pro Falle proTag x 1000 (aus KUHN 1982).

nen diese Ergebnisse mit unseren Daten unter-
stiitzen:

Das Artenspektrum auf der Wiesenrestfldche
PB hat sich zugunsten der Kleinspinnen (Liny-
phiidae) verdndert. Im Sinne einer Bioindika-
tion entspricht diese Verdnderung demTrend zu
anthropogen mehr belasteten Fldchen (vgl.
Abb. 16).

Auch rechnerisch ergibt sich eine immer groBer
werdende Ahnlichkeit der Faunen zwischen der
Wiesenrestfliche und dem umgebenden Acker
(K4-Werte beim Spinnen-Vergleich von Wiesen-
stiick/Acker: 1981=17,9, 1982=19,3,
1983=28,7; Laufkidfer auf PB: 1981=20,0,
1982=24.,4, 1983=24,8). (GroBenordnungsver-
gleiche: Vergleiche zwischen zwei verschiede-
nen Wiesen (PB/HK), K, liegt bei 26, zwischen
zwei Jahren auf einer Wiese bei 46.)

Eine andere versuchte Zusammenstellung iiber
Okologische Eigenschaften der Arten, welche
die Restflic:en neu besiedeln, demonstriert
ebenfalls, da der »Riickgewinn« an neuen
Arten gerade nicht die Arten beinhaltet, die
vom Artenschutz her betrachtet als bedroht gel-
ten konnen. (Abb. 17)

Nach FORMAN et al. (1976) ist die Vogelarten-
zahl einer Waldinsel zwar grofler als in einer
gleichgroBen Vergleichsflache innerhalb eines
grof3en Waldes. Dies wird durch die Zunahme
von sog. »Randarten« in den Habitatinseln

erklirt. Andererseits enthilt eine groere Habi-
tatinsel mehr Vogelarten als zwei halb so grof3e.
Dies zeigt FORMAN, indem er Habitatinseln
in verschiedene Groflenklassen einteilt und von
jeder GroBenklasse kumulativ die Arten zéhlt,
die sich durch Addition der einzelnen Habitat-
inseln ergeben.

Auf Hecken bezogen miissen wir die Frage,
groBe zusammenhingende oder viele kleine
und vereinzelte Hecken, differenzierter
betrachten. Fiir die Siedlungsdichte der Vogel
in Hecken hat HEUSINGER (1981) herausge-
funden, daf kiirzere Hecken der Altersklasse
III im Gebiet von Bayreuth deutlich hohere
Nesterdichten aufwiesen als lange, d. h. grof3e
Hecken.

Nach PEITZMEIER (1950) ist die Siedlungs-
dichte der Vogel umso hoher, desto kleiner und
lichter ein Wald ist. Die Artenzahl nimmt zwar
mit wachsender Fliche zu, die Artendichte aber
ab!

Nach unseren Ergebnissen bleiben folgende
Schlufifolgerungen und Nachteile der vielen klei-
nen Habitatinseln:
Verkleinerte Lebensraume konnen nach einem
Artenverlust wieder Artenzahlen in Hohe ihres
Ausgangsstadiums erhalten, aber

(1) der Zugewinn betrifft Arten, die in der
Kulturlandschaft derzeit nicht bedroht sind
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Abbildung 17

Merkmale der nach der Verkleinerung der Wiese PB (Steigerwald) verschwundenen, gebliebenen und neu aufgetre-

tenen Spinnen- und Laufkiiferarten.

Angaben tiber KérpergroBe und Verbreitungsfahigkeit nach Literatur, iiber dasVorkommen auf Mdhwiesen im Stei-
gerwald nach einer Index-Berechnung. Die Aktivititsdichte ergibt sich aus Fangzahl pro Fallentage multipliziert mit
1000. Weiterhin wurde beriicksichtigt, in welchem Mafle die betreffende Artengruppe auf der neu entstandenen
Ackerfliche auftrat. N = Zahl der Arten in der jeweiligen Gruppe (aus MUHLENBERG & WERRES 1983).

(2) der scheinbare Artenturnover ist erhoht,
d. h. die Artengemeinschaft wird instabiler

(3) die Individuendichten nehmen ab und
dadurch steigt die Aussterbewahrscheinlichkeit
und es fillt die Chance, lokal ausgestorbene
Populationen neu zu griinden.
Gerade letzteren Punkt hat DEN BOER (1977)
an Laufkifern eingehend beleuchtet und er
kommt zu dem Schluf3, dafl der Ausgleich aus-
sterbender Populationen durch Neugriindun-
gen in der Kulturlandschaft stdndig abnimmt!
Am meisten haben Arten aus sog. permanenten
Habitaten, wie Waldbiotopen, zu leiden. Fiir
dieWaldarten schitzt er — auf sein hollandisches
Versuchsgebiet bezogen — einen 14%igen star-
keren Schwund als fiir die andren Arten.
Viele der von mir vorgestellten Ergebnisse und
SchluBfolgerungen haben den Mangel, da3 wir
iiber die Kolonisierungsfihigkeit unserer Arten
nichts oder zu wenig wissen. In Zukunft sollen
also Besiedlung und Populationsaustausch der
Arten an unserer Station verstidrkt untersucht
werden.

4. Zusammenfassung und Schluflfolgerungen

Das Gleichgewichtsmodell (Artenzahl als
Gleichgewicht zwischen Aussterben und Ein-
wandern) ist die Basistheorie fiir die Insel6ko-
logie. Thre Voraussetzungen treffen fiir Kultur-
landschaften nur teilweise zu, so daf3 die Theo-
rie nicht die Basis, sondern eher Anregungen
fir die Landschaftsplanung liefert. Eigene,
experimentelle Wiesenverkleinerungen zeigen
nach 5-jahrigem Studium, dafl der Artenturn-
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over die wichtigste Erkenntnis darstellt, wir uns
also mit dem lokalen Aussterben und der Kolo-
nisierung der Arten zu beschéftigen haben.
Lebensraumverkleinerungen erhohen den
Artenturnover und verringern in der Kultur-
landschaft in den meisten Fillen die Individuen-
dichte, wodurch die Aussterbewahrscheinlich-
keit einer Art steigt. Vordringliches Ziel in der
Landschaftsplanung sollte es sein, die Wieder-
besiedlung fiir die Arten zu erleichtern, damit
die lokal aussterbenden Populationen immer
wieder ersetzt werden konnen. Konkrete MaB-
nahmen wiren Haufungen gleicher Biotope mit
geringen Distanzen und Vernetzungen von
Lebensraumen durch Korridore oder entspre-
chende linienférmige Strukturen.

Summary

The equilibrium model (number of species as
a balance between extinction and immigration)
underlies the theory of island ecology. Its sup-
positions apply only partially for cultural land-
scapes; thus this theory cannot offer a base, but
rather suggestions for landscape planning. Our
own experimental reductions of the size of mea-
dows after a five-year-study point to the turn-
over of species as the most important phenome-
non, we are thus having to deal with the local
extinction and colonization of species. Deminis-
hing of the habitat size increases the species-
turnover and in most cases decreases the abun-
dance of species, thus increasing the probability
of extinction for a given species. It should be the
predominant aim of landscape planning to



make recolonization easier for the species so
that the locally decreasing populations or those
going extinct can always be refilled or replaced.
Concrete measures would include the cluste-
ring of similar habitats within short distances
and the interconnection of habitats via corri-
dors or corresponding linear structural designs.
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