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Die 17. Jahrestagung der GfO fand statt in Géttingen
vom 27. September bis 3. Oktober 1987.

Fiir die Exkursionen wurde ein Fiihrer publiziert (Redaktion: J. Schauermann).

Redaktionelle Mitarbeit: Hans Heller

Bei der mit Band VIl neueingefihrten Zahlung wurden gewertet die Verhandlungen der
Jahrestagung 1972 in GieBen als Band |,

3. Jahrestagung 1973 in Saarbricken als Band I,

4. Jahrestagung 1974 in Erlangen als Band lll,

5. Jahrestagung 1975 in Wien als Band 1V,

6. Jahrestagung 1976 in Géttingen als Band V,

7

8

N

. Jahrestagung 1977 in Kiel als Band VI,

. Jahrestagung 1978 in Minster (Band VII),

Jahrestagung 1979 in Freising (Band VIIl),

10. Jahrestagung 1980 in Berlin (Band IX),

11. Jahrestagung 1981 in Mainz (Band X),
Festschrift Ellenberg (Band XI),

12. Jahrestagung 1982 in Bern (Band XlI),

13. Jahrestagung 1983 in Bremen (Band XIil),

14. Jahrestagung 1984 in Hohenheim (Band XIV),

15. Jahrestagung 1985 in Graz (Band XV),

16. Jahrestagung 1986 in GieBen (Band XVI),

17. Jahrestagung 1987 in Géttingen (Band XVII),

18. Jahrestagung 1988 in Essen (Band XVIII).

Es folgten:

©

Die Verhandlungen der 1. Jahrestagung — damals noch der .Arbeitsgemeinschaft fiir Okologie
(Biologische Umweltforschung)” — 1971 in Konstanz wurden nicht gesamthaft publiziert.

Einzelne Beitrage erschienen in den Zeitschriften .Oecologia" 9 (1972) und .Umschau" (1972)

sowie in dem 1973 von Heinz Ellenberg herausgegebenen Sammelband .Okosystemforschung” (Springer).
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Zur Jahrestagung der Gesellschaft fiir Okologie in Géttingen:
ein langeres Vorwort

Die Jahrestagung der Gesellschaft fir Okologie fand zum zweiten Mal in Géttingen statt.
Dies hangt sicher damit zusammen, daB die Okologie an der Universitat Géttingen in vie-
len Bereichen reprasentiert ist, die von der Biologie bis zur Landwirtschaft und Forstwis-
senschaft reichen. Die Veranstaltung der Tagung ist aber - vordergrindig gesehen - auch
nur deshalb moglich geworden, weil eine Einladung ausgesprochen wurde - vor 11 Jahren
vom Lehrstuhl fiir Geobotanik des Systematisch-Geobotanischen Instituts, diesmal von
der Abteilung Okologie des II. Zoologischen Instituts. Warum nimmt man die Anstrengun-
gen der Vorbereitung, Durchfihrung und Nachbereitung einer derart groBen Tagung auf
sich? Es sind aus meiner Sicht vier Grinde:

(1)  die Verpflichtung gegenliber der Okologie als Wissenschaft, Méglichkeiten der
Kommunikation zwischen den Wissenschaftlern zu schaffen;

(2) die Verpflichtung gegenuber der Universitat und der Gesellschaft, die sich teure
Forschung leistet und daran interessiert ist, daB3 wissenschaftliche Themen der Of-
fentlichkeit zuganglich gemacht werden;

(3)  der Dienst an der Gesellschaft fiir Okologie und schlieBlich

(4)  ein gewisses MaB an Eigennutz, indem das Forum auch zur Prasentation eigener
Arbeiten genutzt wird.

Die Auswahl der Rahmenthemen ("Waldékosystemforschung’, "Waldschadensforschung’,
'Offene Landschaften als Okosysteme’) hat sich stark an den Forschungsschwerpunkten
an der Universitat Gottingen orientiert. Diese Dominanz des genius loci sollte der Ta-
gungsteilnehmer tolerieren. Mein Vorschlag ist, daB bei zukiinftigen Jahrestagungen der
Gesellschaft fiir Okologie eine thematische Straffung angestrebt wird, die den Nutzen und
Wert der Verhandlungsbéande erhéht. Anderenfalls unterliegt man der Gefahr, 'Diversa’
aus dem gesamten umfianglichen Gebiet der Okologie zusammenzutragen. Im (Gbrigen
war die Durchflihrung der Tagung - von den ersten Planungen bis zur Erstellung des Ver-
handlungsbandes - nur méglich durch das Engagement von Herrn Dr. Jirgen Schauer-
mann und allen Mitarbeitern der Abteilung Okologie. Zahlreiche Gutachter gaben viele
nutzliche Hinweise fir die Gestaltung der Manuskripte und strapazierten die Geduld so
manchen Autors. Prof. Dr. David H. Wise sah dankenswerterweise die englischen Synop-
sen durch.

Herr Prof. Dr. Wolfgang Tischler, einer der Nestoren der Okologie in Deutschland, hat
1987 seinen 75. Geburtstag feiern kénnen. Wir nehmen dies zum AnlaB, ihm die Jahres-
tagung der Gesellschaft fiir Okologie in Géttingen zu widmen. Vor allen das Rahmenthe-
ma 'Offene Landschaften’ nimmt Bezug auf die wissenschaftliche Arbeit von Prof. Tisch-
ler.

Ich nannte eingangs als eines der Motive dafiir, eine Tagung zu veranstalten, 'Dienst an
der Okologie als Wissenschaft'. Dies méchte ich zum AnlaB nehmen (auch mit dem nicht
selbstlosen Gedanken, daB ich hier Uber den Verhandlungsband die Gemeinde der Oko-
logen in Mitteleuropa erreiche), einige Worte iiber die Stellung der Okologie in Deutsch-
land zu sagen.

Es gibt eine von vielen Okologen empfundene Diskrepanz zwischen der Entwicklung der
Okologie in Deutschland und in Teilen (in groBem MaBe tonangebenden Teilen) der Gbri-
gen Welt (vor allem dem angelsachsischen Raum). Okologische Forschung in der Bun-
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desrepublik Deutschland ist auffallig gering auf internationaler Ebene reprasentiert. Hierzu
mochte ich kurz einige aus sehr persénlicher Sicht entstandene Belege bringen:

Die Okologie in Mitteleuropa hat mehrere Entwicklungslinien, die Schwerpunkte der For-
schung darstellen. Es sind dies traditionell unter anderem (ohne bei dieser Aufzahiung ei-
nen Anspruch auf Vollstandigkeit oder logische Gruppierung zu stellen) Physiologische
Okologie, Pflanzensoziologie, Deskriptive Biozénologie, Angewandte Entomologie, Agrar-
dkologie, Limnologie, Marine Okologie. In letzter Zeit dominieren Okosystemforschung
und Fragen der Angewandten Okologie, die vom 'Monitoring’ von Schadstoffen tber Bio-
indikation bis zur Analyse der Auswirkung von Belastungen auf 6kologische Systeme und
zum Okosystemschutz reichen. Andere Gebiete der Okologie waren und sind in Mitteleu-
ropa im internationalen Vergleich stark unterreprasentiert, z.B. die Populationsékologie,
die theoretische Okologie, die analytische Biozénoseforschung.

In den bedeutenden 6kologischen Zeitschriften ECOLOGY, JOURNAL OF ANIMAL ECO-
LOGY (hier auch als stellvertretend fir JOURNAL OF ECOLOY und JOURNAL OF AP-
PLIED ECOLOGY betrachtet), OECOLOGIA und OIKOS sind bundesdeutsche Autoren
sehr wenig vertreten - mit Ausnahme des "Hausorgans’ OECOLOGIA - im Gegensatz zu
manchen kleineren aktiven europaischen Landern. In der folgenden Tabelle sind flr die
Jahrgange 1986 und 1987 (ECOLOGY Vol. 67, 68; JOURNAL OF ANIMAL ECOLOGY
Vol. 55, 56; OECOLOGIA Vol. 68-74; OIKOS Vol. 46-50) die Herkunftslander der Autoren
aufgefuhrt, abzulesen an der in der Arbeit angegebenen Forschungsinstitution. Lander,
die mit 5 oder weniger Artikeln vertreten sind, sind nicht bertcksichtigt.

In einer Aufstellung aus dem BULLETIN OF THE ECOLOGICAL SOCIETY OF AMERICA
Vol. 67 geht im Hinblick auf die Wirkung 6kologischer Artikel (nach SCIENCE CITATION
INDEX) der starke EinfluB angels&chsischer ékologischer Zeitschriften hervor, wobei sich

Herkunftsland Summe Zeitschrift

der Autoren ECOLOGY JOURNAL OECOLOGIA OIKOS
(Forschungs- OF ANIMAL

Institution) ECOLOGY

USA 806 332 23 345 106
GroBbritannien 168 4 78 55 31
Kanada 116 32 18 47 19
Schweden 99 10 5 28 56
BR Deutschland 74 0 3 70 1
Australien 72 8 9 43 12
Finnland 35 1 1 11 22
Niederlande 29 2 0 19 8
Norwegen 20 2 5 4 9
Japan 17 0 2 14 1
Sidafrika 17 2 1 12 2
Israel 16 3 1 10 2
Frankreich 16 1 4 4 7
Danemark 14 0 2 5 7
Spanien 11 2 0 4 5
Osterreich 10 0 0 10 0
Panama 10 2 1 6 1
Schweiz 8 0 2 5 1
Neuseeland 7 0 1 5 1
Indien 6 3 0 2 1
Venezuela 6 1 0 5 0
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der EinfluBfaktor als durchschnittliche Frequenz pro Artikel in den Literaturzitaten 1984
von Artikeln aus den Jahrgangen 1982 und 1983 der betreffenden Zeitschrift (Zahl der Zi-
tate/Artikel der Zeitschrift) errechnet: NATURE 10.2, SCIENCE 8.2, ECOLOGICAL MO-
NOGRAPHS 4.0, ANNUAL REVIEW OF ECOLOGY AND SYSTEMATICS 4.0, AMERI-
CAN NATURALIST 2.5, ECOLOGY 2.5, JOURNAL OF ANIMAL ECOLOGY 1.8, OIKOS
1.5, JOURNAL OF ECOLOGY 1.5, OECOLOGIA 1.4, ECOLOGICAL MODELLING 0.5.

Die Teilnahme deutscher Okologen mit Vortragen auf dem '4th International Congress
of Ecology’ war gering (allerdings erklért sich die Dominanz der US-Amerikaner auch da-
raus, daB die Tagung gleichzeitig 71st Annual Meeting of the Ecological Society of Ameri-
ca und 5th Meeting of the International Society of Ecological Modelling war). Die folgen-
den Angaben Uber die Zahl der Vortrdge beziehen sich auf das Heimatland der For-
schungsinstitution des Erstautors: USA 984, Kanada 92, Indien 43, VR China 30, ltalien
17, Frankreich 15, BR Deutschland 15, Australien 14, Japan 14, Israel 10, Niederlande
10, GroBbritannien 9, Polen 9, Mexiko 8, Danemark 7, Neuseeland 7, Venezuela 7,
Schweden 6, Finnland 6, Siidafrika 6, Agypten 5 und weitere Lander mit 4 oder weniger
Vortragen.

In dem Werk von Sharon E. KINGSLAND (1985) 'Modelling nature’ werden in der Biblio-
graphie mit mindestens 5 Zitaten genannt: GAUSE, HUTCHINSON, LACK, LOTKA,
MACARTHUR, PEARL, THOMPSON; es erscheint kein einziger deutscher Autor.

In der Bibliographie des Werkes von Robert P. MCINTOSH (1985) 'The background of
ecology’ werden knapp 1000 Literaturangaben aufgefiihrt. Als Autoren aus dem mittel-
europdischen Raum erscheinen: DRUDE (3x), ELSTER, FRIEDERICHS (2x), FUCHS,
GRISEBACH, HAECKEL (2x), HENSEN, A.v.HUMBOLDT, KOLKWITZ u. MARSSON,
MOBIUS, MUELLER-DOMBOIS u. ELLENBERG, SACHS, SCHROTER (2x), SEMPER,
THIENEMANN (2x). Viel zitiert werden hingegen ADAMS, ALLEE, CLEMENTS,
COWLES, ELTON, FORBES, GAUSE, GLEASON, HARPER, HUTCHINSON,
MACARTHUR, MAY, ODUM, PATTEN, SHELFORD, SLOBODKIN, TANSLEY.

Es gibt vordergriindige Erklarungen fir das Ungleichgewicht in der Reprasentanz ¢kologi-
scher Forschung einzelner Lénder, wie z.B. die Sprachbarriere, restriktive Herausgabepo-
litik bei den Zeitschriften mit Bevorzugung nationaler Autoren, mangelnde Rezeptionsbe-
reitschaft fur Literatur aus weiter entfernt stehenden Landern.

Es gibt aber auch andere Griinde flr die fehlende Internationalitat 6kologischer For-
schung in Deutschland: Manche mehr deskriptive Forschungsinhalte erregen auBerhalb
unserer Grenzen weniger Interesse. Eine Hauptursache mag die geringere Férderung der
Okologie als Grundlagenwissenschaft an den Universitaten, in der Max-Planck-Gesell-
schaft, in der DFG und in anderen Forschungsinstitutionen sein, ganz im Gegensatz zu
anderen Landern wie Polen, Skandinavien, den Niederlanden, England oder den USA.

Wenn es starkere &ffentliche Férderung gibt, wird der Schwerpunkt auf angewandte Fra-
gen gelegt. Man kann sich leicht beantworten, fiir welches der zwei im folgenden genann-
ten Forschungsprojekte eher finanzielle Unterstitzung zu erwarten ist: ein bliitenékolo-
gisch-evolutionsbiologisches Projekt (als genuine &kologische Forschung) oder Suche
nach Schwermetallen fir das Auffiillen einer Datenbank, eines Umweltkatasters. Die For-
derungspolitik kann Uber die Vergabe von Finanzmitteln Inhalte 6kologischer Forschung
bestimmen. Die Richtung 6kologischer Forschung sollte aber von den Wissenschaftlern
selbst formuliert und vorgegeben werden. Hierzu sind wir aufgerufen.

Géttingen, im September 1988 Matthias Schaefer
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Verhandlungen der Gesellschatt fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989
WOLFGANG TISCHLER und die Entwicklung der Okologie in Deutschland

Matthias Schaefer

Herr Prof. Dr. WOLFGANG TISCHLER, emeritierter Professor am Lehrstuhl fiir Okologie
des Zoologischen Instituts der Universitét Kiel, ist am 2. August 1987 75 Jahre alt gewor-
den. Wolfgang Tischler hat in seiner wissenschaftlichen Arbeit die Entwicklung der Okolo-
gie in Deutschland entscheidend mitgepréagt. Deshalb haben wir seinen Geburtstag zum
AnlaB genommen, ihm, der Ehrenmitglied der Gesellschaft fiir Okologie ist, die Jahresta-
gung in Géttingen 1987 zu widmen.

Wolfgang Tischler wurde 1912 in Heidelberg geboren. Seine Familie stammt aus Ostpreu-
Ben, von dem Rittergut Losgehnen bei Bartenstein. Seine Jugendzeit verbrachte er in
Braunschweig, dann in Hohenheim. Nachdem sein Vater, Georg Tischler, einen Ruf auf
den Lehrstuhl fir Botanik an der Universitat Kiel angenommen hatte, Ubersiedelte die Fa-
milie im Jahre 1922 nach Kiel.

Nach Beendigung der Schule studierte Wolfgang Tischler von 1931 bis 1936 Biologie an
der Universitat Kiel. Als akademische Lehrer hatten besonders Adolf Remane und August
Thienemann groBen EinfluB auf den Studenten, der sich schon frih fir 6kologische Fra-
gen interessierte. Die Zeit des Studiums in Kiel war unterbrochen durch einen einjahrigen
Aufenthalt an der Cornell University in Ithaca, New York. Im Jahre 1936 wurde Wolfgang
Tischler bei Wolfgang Freiherr von Buddenbrock mit einem Beitrag Uber das Formense-
hen bei Insekten promoviert.

Es schloB sich eine Zeit als Volontérassistent an der Biologischen Bundesanstalt fir
Land- und Forstwirtschaft unter Otto Kaufmann an; hier entstanden die Arbeiten tber Ge-
treidewanzen.

Im Jahre 1938 heiratete Wolfgang Tischler Ursula Wendig, die er als Biologie-Studentin
wiahrend des Studiums kennengelernt hatte und die ihm in der Folgezeit mit viel Verstand-
nis das Umfeld und die Freirdume schaffte, in denen er seinen Forschungen nachgehen
konnte.

Im April 1939 erhielt Wolfgang Tischler eine Assistentenstelle bei Adolf Remane am Zoo-
logischen Institut in Kiel, an der er sich aber nicht lange erfreuen konnte. Am 26. August
1939 erfolgte die Einberufung zum Wehrdienst, von dem er Mitte Dezember 1940 bis Mit-
te April 1941 "Habilitationsurlaub’ erhielt. Habilitationsthema waren die Arbeiten Gber die
Okologie der auf Getreide tibergehenden Schildwanzen. Anfang 1942 wurde Wolfgang
Tischler verwundet und hielt wahrend der Genesung im Zustand der Dienstuntauglichkeit
im WS 1942/43 Vorlesungen und Ubungen fiir Studenten an der Universitat in Kiel ab. In
der Endphase des Krieges war Wolfgang Tischler als 'Heeresentomologe’ tatig.

Mitte November 1945 wurde der Lehrbetrieb an der Universitat Kiel wieder aufgenommen.
Wolfgang Tischler beteiligte sich am Wiederaufbau des Zoologischen Instituts und wurde
1947 zum apl. Professor ernannt. Freilanduntersuchungen (iber Wallhecken) und theore-
tische Fragen (iber ein einheitliches Begriffssystem in der Okologie standen im Vorder-
grund. 1949 erschien als Meilenstein das Buch "Grundzige der terrestrischen Tierdkolo-
gie". Mit Beginn des Jahres 1950 erhielt Wolfgang Tischler eine Dozentenstelle in Zoolo-
gie und war auch seit 1949 Mitglied der Landwirtschaftlichen Fakultét, in der er 15 Jahre
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lang das Fach Pflanzenpathologie vertrat. Aus der Tatigkeit im Bereich der Alilgemeinen
Okologie und der Agrardkologie - in der Lehre wurde auch eine Vorlesung iiber Humanpa-
rasitologie angeboten - hatte sich die 'Abteilung fiir Okologie und Angewandte Biologie’
entwickelt. In dieser schépferischen Zeit kam es zu vielen internationalen Kontakten, vor
allem nach Skandinavien und nach Osteuropa; im Jahre 1973 wurde Wolfgang Tischler
zum Ausléndischen Ehrenmitglied der Entomologischen Gesellschaft der Akademie der
Wissenschaften der UdSSR berufen. 1963 wurde die Abteilung in einen 'Lehrstuhl fur All-
gemeine und Landschaftstkologie’ umgewandelt, 1966 wurde Wolfgang Tischler zum or-
dentlichen Professor ernannt und hatte den ersten Lehrstuhl fiir Okologie in Deutschland
inne (es ist dies auch heute noch eines der wenigen Ordinariate fiir Okologie an einem
Zoologischen Institut in der Bundesrepublik). In der Forschung stand eine weite Spanne
von Themen von experimentell-autdkologischen Studien Giber biozénotische Analysen bis
zu theoretischen Betrachtungen im Vordergrund. Im Jahre 1977 wurde Wolfgang Tischler
emeritiert.

Wolfgang Tischler hat etwa 100 6kologische Arbeiten publiziert. Seine wissenschaftliche
Vielseitigkeit und Produktivitdt wird aber nicht durch diese MeBgréBe, sondern eher da-
durch dokumentiert, daB unter diesen Verdffentlichungen eine gréBere Anzahl von Bi-
chern aus dem gesamten Bereich der Okologie ist, die im folgenden aufgezanhlt seien (vgl.
Literatur):

1949  Grundziige der terrestrischen Tierdkologie
1955  Syndkologie der Landtiere

1957  Okologie der Landtiere

1957  Pflanzenpathologie

1965  Agrardkologie (Ubersetzt ins Polnische 1971,
ins Russische 1971)

1969  GrundriB der Humanparasitologie (2. Auflage 1977,
3. Auflage 1982)

1969 P. BROHMER, Fauna von Deutschland, Herausgabe und
Gestaltung der 10. Auflage (bis zur 15. Auflage 1982)

1975  Okologie (Wérterbiicher der Biologie) (2. Auflage 1983
mit M. SCHAEFER)

1976  Einfiihrung in die Okologie (2. Auflage 1979, 3. Auflage
1984)

1980 Biologie der Kulturlandschaft

1985  Ein Zeitbild vom Werden der Okologie

Ich méchte ganz kurz auf die Entwicklung und den gegenwartigen Stand der 6kologischen
Forschung eingehen, bevor ich das Werk von Wolfgang Tischler zu diesem Wissen-
schaftsgebiet in Beziehung setze. Die Entwicklung der Okologie als Wissenschaft ist gera-
de in letzter Zeit haufiger Thema von Analysen gewesen (z.B. REISE 1980; TISCHLER
1981, 1987; KINGSLAND 1985; MCINTOSH 1985; TREPL 1987).
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Die Okologie wurzelt in ihrer Entwicklung in der Naturgeschichte. In dem letzten und die-
sem Jahrhundert gab es ein Nebeneinander holistischer und individualistischer Konzepte.
Aus der ersten Betrachtungsweise haben sich die Synékologie und Biozénoseforschung
etabliert. Der letztgenannten sind Gebiete wie Autdkologie und Populationsékologie zuzu-
ordnen. Andere Zugange - wie Nischenbetrachtung, Analyse von Feind-Beute-Beziehun-
gen oder interspezifischer Konkurrenz - trachten, Holismus und Individualismus zu verei-
nen. Seit den 50er Jahren hat eine 'Verwissenschaftlichung’, Scientifizierung der Okologie
eingesetzt, mit Quantifizierung, Mathematisierung, Hypothesenbildung (mit dem Bemiihen
der Falsifizierung der Hypothesen), System-Betrachtung. Der Begriff '6kologisches Sy-
stem’ ist zentral geworden

Was ist ein 6kologisches System? Zwei oder mehr Komponenten, die interagieren. Ein
Komplex, dessen Komponenten miteinander kommunizieren, d.h. in steter Wechselwir-
kung stehen. Systeme haben dadurch eine besondere Ordnung oder Struktur. Die Kom-
ponenten sind Organismen, Populationen oder Gruppen von Populationen. Okologische
Systeme (oder Okosysteme s.I.) kénnen Ein-Arten-Systeme (Monosysteme nach TISCH-
LER), Zwei-Arten-Systeme (Bisysteme nach TISCHLER), Mehrarten-Systeme (Polysyste-
me, biozdnotische Konnexe nach TISCHLER) oder komplexe Okosysteme s. str. sein.
Wechselwirkungen beziehen sich auf aktuelle Situationen und historische Ablaufe (also
Evolutionsvorgange), betreffen also proximate und ultimate Wirkungen. Man mu8 sich da-
riber klar sein, daB ein vom Beobachter erkanntes und abgegrenztes &kologisches Sy-
stem mit seinen Elementen und Verknipfungen ein Konstrukt des menschlichen Geistes
ist; auch besteht hier das Problem der Grenze. Einfache Systeme ("small-number-sy-
stems") lassen sich relativ leicht beschreiben. Sehr komplexe Systeme ("large-number-sy-
stems") gehorchen den Gesetzen der statistischen Mechanik; die Komponenten interagie-
ren zuféllig, die Prozesse sind jedoch beschreibbar. (Ein Beispiel ware die Zersetzung to-
ter organischer Substanz gemessen an der Respiration der Mikroflora). Okologische Sy-
steme sind - als Systeme mittlerer Komplexitat ("medium-number-systems") - einer Analy-
se sehr schwer zugénglich (O'NEILL et al. 1986).

In der Entwicklung der Okologie gibt es also drei Linien: Der Holismus betont die Ganz-
heit, die Integration von Systemen; die Einheit ist mehr als die Summe ihrer Teile. Beispie-
le sind Konzepte Uber 'Superorganismus’, Lebensgemeinschaften, dékologisches Gileich-
gewicht, Sukzession, Klimax. Der Individualismus betrachtet einzelne Populationen und
bemiiht sich, daraus héhere Einheiten aufzubauen. Der Reduktionismus versucht, als er-
klarender Reduktionismus das Ganze in seine Teile zu zerlegen, um es zu verstehen, als
abstrahierender ('synthetischer’) Reduktionismus eine Ruckflihrung auf allgemeine Geset-
ze, Quantitaten.

Eine Analyse der thematischen Schwerpunkte 6kologischer Forschung in heutiger Zeit
macht nach meiner Ansicht eine ékologische Forschungskrise offenbar. Sie hat sich aus
dem Spannungsfeld zwischen theoretischen Modellvorstellungen, die vor allem mit EVE-
LYN HUTCHINSON und ROBERT MACARTHUR weite Verbreitung in der 6kologischen
Literatur fanden, und realen deskriptiven oder experimentellen Befunden entwickelt. Ziel
der Theoretiker war es, einfache Regeln dafir zu finden, wie Arten in der Umwelt einge-
nischt sind, oder mathematische Modelle zu erstellen, die als Grundgesetze der Okologie
dienen konnen. Es klafft eine Licke zwischen Theorie und Realitat, eine Deckungsun-
gleichheit, die sich nun, nach einer Periode optimistischer und vielleicht sogar naiver
Theorieglaubigkeit, auch in der Gedankenwelt der Okologen manifestiert. Es hat sich in
der Okologie eine Fiille von leichtfertig formulierten, ungepriiften Modellen angesammelt.
Deterministischen Vorstellungen stehen die Phanomene der Stochastik und Variabilitat
Okologischer Systeme gegendiber.
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eingesetzt, mit Quantifizierung, Mathematisierung, Hypothesenbildung (mit dem Bemihen
der Falsifizierung der Hypothesen), System-Betrachtung. Der Begriff '6kologisches Sy-
stem’ ist zentral geworden

Was ist ein 6kologisches System? Zwei oder mehr Komponenten, die interagieren. Ein
Komplex, dessen Komponenten miteinander kommunizieren, d.h. in steter Wechselwir-
kung stehen. Systeme haben dadurch eine besondere Ordnung oder Struktur. Die Kom-
ponenten sind Organismen, Populationen oder Gruppen von Populationen. Okologische
Systeme (oder Okosysteme s.l.) kénnen Ein-Arten-Systeme (Monosysteme nach TISCH-
LER), Zwei-Arten-Systeme (Bisysteme nach TISCHLER), Mehrarten-Systeme (Polysyste-
me, biozénotische Konnexe nach TISCHLER) oder komplexe Okosysteme s. str. sein.
Wechselwirkungen beziehen sich auf aktuelle Situationen und historische Ablaufe (also
Evolutionsvorgange), betreffen also proximate und ultimate Wirkungen. Man muB sich da-
riber klar sein, daB ein vom Beobachter erkanntes und abgegrenztes &kologisches Sy-
stem mit seinen Elementen und Verkniipfungen ein Konstrukt des menschlichen Geistes
ist; auch besteht hier das Problem der Grenze. Einfache Systeme ("small-number-sy-
stems") lassen sich relativ leicht beschreiben. Sehr komplexe Systeme ("large-number-sy-
stems") gehorchen den Gesetzen der statistischen Mechanik; die Komponenten interagie-
ren zuféllig, die Prozesse sind jedoch beschreibbar. (Ein Beispiel wére die Zersetzung to-
ter organischer Substanz gemessen an der Respiration der Mikroflora). Okologische Sy-
steme sind - als Systeme mittlerer Komplexitat ("medium-number-systems") - einer Analy-
se sehr schwer zugénglich (O'NEILL et al. 1986).

In der Entwicklung der Okologie gibt es also drei Linien: Der Holismus betont die Ganz-
heit, die Integration von Systemen; die Einheit ist mehr als die Summe ihrer Teile. Beispie-
le sind Konzepte Uber 'Superorganismus’, Lebensgemeinschaften, dkologisches Gleich-
gewicht, Sukzession, Klimax. Der Individualismus betrachtet einzelne Populationen und
bemuht sich, daraus héhere Einheiten aufzubauen. Der Reduktionismus versucht, als er-
klarender Reduktionismus das Ganze in seine Teile zu zerlegen, um es zu verstehen, als
abstrahierender ('synthetischer’) Reduktionismus eine Rickfihrung auf allgemeine Geset-
ze, Quantitaten.

Eine Analyse der thematischen Schwerpunkte 6kologischer Forschung in heutiger Zeit
macht nach meiner Ansicht eine ékologische Forschungskrise offenbar. Sie hat sich aus
dem Spannungsfeld zwischen theoretischen Modellvorstellungen, die vor allem mit EVE-
LYN HUTCHINSON und ROBERT MACARTHUR weite Verbreitung in der &kologischen
Literatur fanden, und realen deskriptiven oder experimentellen Befunden entwickelt. Ziel
der Theoretiker war es, einfache Regeln dafir zu finden, wie Arten in der Umwelt einge-
nischt sind, oder mathematische Modelle zu erstellen, die als Grundgesetze der Okologie
dienen kdnnen. Es klafft eine Licke zwischen Theorie und Realitat, eine Deckungsun-
gleichheit, die sich nun, nach einer Periode optimistischer und vielleicht sogar naiver
Theorieglaubigkeit, auch in der Gedankenwelt der Okologen manifestiert. Es hat sich in
der Okologie eine Fiille von leichtfertig formulierten, ungepriiften Modellen angesammelt.
Deterministischen Vorstellungen stehen die Phanomene der Stochastik und Variabilitat
okologischer Systeme gegendiber.
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Dazu vielleicht kurz vier Beispiele aus zoologischer Sicht:

() Die Bedeutung der interspezifischen Konkurrenz fir die Strukturierung von Tiergemein-
schaften wurde - ausgehend von einfachen Modellvorstellungen - lange Zeit maBlos Uber-
schatzt; heute ist gewiB, daB Konkurrenz in realen 'Gemeinschaften’ entweder geringere
Bedeutung hat oder schwer nachzuweisen ist.

() In der Frage der Struktur von Phytophagen-Gemeinschaften auf bestimmten Pflanzen-
arten herrscht eine gewisse Ratlosigkeit. Artenzahl und Aufteilung der Ressourcen folgen
nicht nur GesetzmaBigkeiten, die sich aus Kolonisationszeit, ArealgréBe oder Nahrungs-
qualitat der Pflanze ergeben. Offenbar spielt der Zufall eine groBe Rolle.

() Die Bedeutung des Feinddrucks als dichteabhéngiger Faktor fir die Regulation von
Tierpopulationen ist lange Zeit Uberschatzt worden. Es mehren sich die Zeichen, daB sto-
chastische Wirkungen, gekoppelt vor allem an abiotische (klimatische) Faktoren, eine gro-
Be Rolle spielen.

(IV) Die Diversitats-Stabilitats-Hypothese - nun zum Teil Historie, aber immer wieder auf-
gewarmt - ist ein Art Selbstzweck geworden. Sie ist vielleicht theoretisch gar nicht zwin-
gend beweisbar; vor allem fallt auf, wie unzulanglich experimentelle Beweise fur Gliltigkeit
oder Ungliltigkeit dieser Hypothese gefuhrt werden.

Der Beitrag WOLFGANG TISCHLERs zur Okologie manifestiert sich auf verschiedenen
Ebenen der Betrachtung und Analyse.

Der biologische Ansatz, der sich schon in den Arbeiten Uber Getreidewanzen dokumen-
tiert, stellt die Lebensweise der Arten in den Mittelpunkt und versucht, Gber eine detaillier-
te Deskription der Bionomie mit dem Blick fir das Wesentliche den biologische Hinter-
grund fir &kologische Phanomene zu erkennen. In der 'Agrardkologie’ gibt es viele Bei-
spiele daflir und es gelang auch, die 'Synanthropie’ als Phdnomen auf biologische Anpas-
sungen der Arten zurlickzuflhren.

Der analytische, experimentell-6kologische Ansatz wird zum einen in den mehr auttkolo-
gisch orientierten Arbeiten sichtbar, wobei auch hier die autdkologische Analyse kein
Selbstzweck ist, sondern sich an einem 6kologischen Problem orientiert (z.B. der Frage,
warum die Wanze Ischnodemus sabuletiim Gegensatz zu ihrer nordamerikanischen Ver-
wandten Blissus leucopterus kein Getreideschadling ist). Aber auch viele der freilanddko-
logischen Arbeiten nutzen die Kulturlandschaft als ein syndkologisches GroBexperiment.

Der landschaftsékologische Ansatz versucht, ausgehend von Arten, Tierpopulationen und
Tiergemeinschaften mehr in struktureller Hinsicht Verkniipfungen zwischen diesen und Ei-
genschaften des untersuchten Lebensraumes oder Lebensraumkomplexes herzustellen.
Ein guten Beispiel sind die Heckenuntersuchungen und die Analysen der Tierwelt der
Agrarlandschaft, aber auch die Arbeiten Uber Strukturen und Grenzen in 6kologischen Sy-
stemen.

Der Systemansatz stellt biozdnotische Konnexe in den Mittelpunkt und untersucht die
mannigfachen Interrelationen zwischen Strukturelementen und der Fauna, sowie zwi-
schen wichtigen Tier- und Pflanzenpopulationen. Beispiele sind Angelica sylvestris als
strukturbestimmendes Element oder das System Erle-Erlenblattkafer.

Die Fahigkeit zur Synthese, zur Ordnung der Wissens hat zu vielen begrifflichen Klarun-
gen gefihrt, die - vor allem in der Anfangszeit - die 6kologischen Arbeiten von Wolfgang
Tischler durchziehen. Hierbei hat er sich von den haufig fruchtlosen Streitigkeiten um ter-
minologische Fragen distanziert und zur Versachlichung der Debatte beigetragen. In die-
sem Zusammenhang sei auf die Grundbegriffe autékologischer Forschung (in "Grundzlige
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der terrestrischen Tierdkologie", 1949) und synékologischer Forschung (als Zusammen-
fassung mehrerer Aufsatze in "Syndkologie der Landtiere", 1955) hingewiesen.

SchlieBlich hat sich Wolfgang Tischler unter Nutzung seiner umfassenden Kenntnis der
Okologischen Literatur und seiner Interessen in Philosophie, Literatur und Geschichte um
die Stellung der Okologie als Wissenschaft und um ihre weitere Entwicklung Gedanken
gemacht. Dabei pladiert er fiir eine Synthese holistischer und individualistischer Konzepte
und fur die Gleichberechtigung qualitativer und quantitativer Betrachtungsweisen.

Diese AnstdBe und die 'Krise in der Okologie als Wissenschaft’ sollten AnlaB dazu sein,
Uber sinnvolle Schwerpunkte zukiinftiger kologischer Forschung nachzudenken.

In Anknupfung an den von Wolfgang Tischler gewiesenen Weg lassen sich aus biologi-
scher Sicht einige Perspektiven fiir sinnvolle Forschungsinhalte in der Okologie aufzeigen.
Die Biologie ist die Kernwissenschaft der Okologie. Forschungsgegenstand sind 6kologi-
sche Systeme unterschiedlicher GréBenordnung vom Organismus und der Population mit
ihrem Geflecht von Umweltbeziehungen bis zu GroBlandschaften (Biome). Dabei ist das
Studium der Okophysiologie von Arten nur dann von ékologischer Bedeutung, wenn es in
den Zusammenhang von Systemwirkungen, d.h. interorganismischer oder interpopularer
Relationen gestellt werden kann. Beziehungen zwischen Systemelementen sind vor allem
Informationsflisse zwischen Populationen und damit SteuerungsgréBen fir Funktionen
und Prozesse in 6kologischen Systemen unterschiedlicher GréB8enordnung und Komplexi-
tat (Bisysteme, biozdnotische Konnexe, Lebensgemeinschaften).

In natiirlichen und anthropogen bedingten Systemen sind Arten in gréBeren oder kleine-
ren Gemeinschaften vergeselischaftet. Diese Populationen wirken aufeinander, haufig in
komplexen Wirkungsketten oder Wirkungsnetzen. Der Okologe muB diese Interaktionen
aufsplren, die die Struktur, die Leistung, die Funktion dkologischer Systeme bedingen.

Man sollte sich also ein 6kologisches System als Untersuchungsobjekt abgrenzen, Lebe-
wesen (Populationen) als Bestandteile (Komponenten) dieses Systems erkennen, Hypo-
thesen und Modellvorstellungen formulieren, versuchen, diese tUber Deskription und Expe-
rimente zu verifizieren oder zu falsifizieren und somit zu einem Verstandnis der Funktion
des Systems (Wie?-Frage) und der Anpassungen seiner Komponenten tber Evolutions-
vorgange (Warum?-Frage) zu kommen.

Auf die Notwendigkeit eines vielschichtigen Ansatzes in der 6kologischen Forschung und
den Zwang zur Selbstbescheidung bei der Erwartung von Resultaten hat Wolfgang Tisch-
ler in seinem "Zeitbild vom Werden der Okologie" (1985, S. 143) hingewiesen: "Fiir mich
waren immer Analyse und Synthese, Reduktionismus (Vereinfachung) und Holismus (Ge-
samtschau), Quantitat und Qualitdt zwei gleichwertige, sich ergédnzende Seiten. Ich mei-
ne, daB zur Kunst des Okologen der Mut zur Vereinfachung gehért, ohne unbedingt zu ei-
ner mathematischen Formulierung kommen zu missen. Man sollte daher auch Qualitiaten
anerkennen, ohne sie um jeden Preis auflésen zu wollen. Je mehr man die Erscheinung
des Lebens in seiner Vielfalt erforschen will, zu je gréBeren Einheiten man vordringt, de-
sto geringer wird die Méglichkeit zu allgemeingiiltigen Aussagen. Der Okologe kann daher
nur bestimmte Tendenzen und Prinzipien aufzeigen. Damit sollte er sich begniigen.”
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Verhandlungen der Gesellschaft fiir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Biological processes in forest ecosystems
(Enigmas of European beech)

John Phillipson

Synopsis

Biologische Prozesse sind in ihren Auspragungen und ihren Raten - beeinflut durch
abiotische Faktoren wie Temperatur, Niederschlag, Gesteinsuntergrund - wichtige Deter-
minanten fiir Struktur und Funktion in Okosystemen. Die unterschiedlichen Strukturen von
Okosystemen - gegeben z.B. durch Sukzessionsphasen der Pflanzengesellschaft oder als
vom Menschen gepragte Monokultur - sind weit besser bekannt als Unterschiede oder
Ahnlichkeiten in den funktionellen Attributen. Durch Manipulation von Okosystemen oder
Ansiedlung von Pflanzenpopulationen am Rand ihrer geographischen Verbreitung gewinnt
die Frage von Ahnlichkeiten oder Unterschieden zwischen Struktur und Funktion von Oko-
systemen, in denen dieselben Pflanzenarten dominieren, an Bedeutung. Es werden fol-
gende Hypothesen gepriift: () Okosysteme mit einer unterschiedlichen Struktur haben un-
terschiedliche funktionelle Merkmale; (I1) Okosysteme mit &hnlicher Struktur sind auch in
ihren funktionellen Eigenschaften ahnlich. Hierzu werden vier Themen behandelt:

— die Verbreitung der Buche in GroBbritannien in Vergangenheit und Gegenwart;

— die Struktur von drei unterschiedlichen Buchenwaéldern (Brogden’s Belt bei Oxford,
GroBbritannien; Solling und Géttinger Wald in Sidniedersachsen, Bundesrepublik
Deutschland);

— die Kronenfauna der Buche und

— die Bodenfauna mit dem ProzeB der Streuzersetzung.

Im Verteilungsmuster der phytophagen Insekten der Kronenschicht von Brogden’s Belt
und Solling ergeben sich Gemeinsamkeiten (flir Chimabacche fagella und Operophthera
brumata) und Unterschiede (fir Rhynchaenus fagi). Der FraB3 durch Phyllophage ist mit et-
wa 5% der Blattflache pro Jahr in der GréBenordnung vergleichbar und erfolgt in beiden
Okosystemen vor allem in den ersten 6 Wochen nach Erscheinen der Blatter. Die Rate
der Kohlendioxidproduktion ist im Solling etwa 1.5mal so groB wie in Brogden’s Belt; diese
Relation entspricht dem jahrlichen Streufall von nicht-holzigem Pflanzenmaterial in beiden
Okosystemen. Die unterschiedlichen Bodenbiota haben also eine vergleichbare Leistung.
Allerdings erfolgt die Mineralisation von Stickstoff und Phosphor in unterschiedlichen Ra-
ten. Jedes Okosystem hat charakteristische, nur ihm eigene Besonderheiten, die Struktur
und Funktion beeinflussen. Auf der anderen Seite kénnen offenbar strukturell &hnliche
und strukturell unterschiedliche Okosysteme &hnliche funktionelle Merkmale haben.

Beech forest, canopy fauna, decomposition, distribution, Fagus sylvatica, soil fauna.

1. Introduction

Comparative studies frequently give rise to intriguing puzzles. The present contribution
compares selected aspects of research in three european beechwoods located at similar
latitudes; Solling (FRG 51°47'N, 9°34°E), Géttingen (FRG 51°31’N, 9°55°E) and Oxford
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(UK 51°45'N, 1°15'W). The British beechwood, known as Brogden’s Belt, occurs close to
the generally accepted north-western margin of the distribution of naturally occurring Fa-
gus sylvatica L. whereas the forests at Solling and Géttingen are more centrally placed.

Four aspects are dealt with (1) the past, and present, distribution of beech in Britain (Il) the
structure and functioning of the three contrasting beechwoods (ll1) the faunas of beech ca-
nopies and (V) soil faunas and litter decomposition.

Two, at first sight trivial, hypotheses are considered:

— ecosystems with differing structures possess differing functional attributes.
— ecosystems with similar structures possess similar functional attributes.

2. Beech in Britain: its distribution past and present

DIERSCHKE (1985) wrote "The absence of natural Fagus in Ireland and the greater part
of Great Britain is astonishing to the central European botanist.” There is good reason for
the British to join central Europeans in their astonishment. The currently held view about
beech in Britain is that the species arrived naturally in the south-east ca. 6000 BC, some
five hundred years before the formation of the English Channel and the separation of Bri-
tain from the mainland. The period 5500 to 3200 BC, variously known as the Flandrian
Early-Temperate (FI. 1) or Atlantic, was warm and wet; the mean annual temperature
being 2 to 3°C higher than that experienced today. It is argued that under such conditions
the newly arrived Fagus was unable to penetrate the already established lowland mosaic
of mixed deciduous forest dominated by Tilia cordata in association with, among other
species, Quercus spp., Ulmus spp. and Fraxinus excelsior RACKHAM 1986). It has been
suggested by GODWIN (1975) that beech could only become dominant after forest clea-
rance or the abandonment of fields, especially on limestone in southern England. There
is, in my view, sufficient circumstantial evidence to warrant a re-appraisal of the generally
accepted scenario.

Lack of suitable pollen profiles in calcareous soils has led to much speculation about the
species composition of natural forests in southern England during the period 5500 to 3200
BC. As depicted by RACKHAM (1986) Tilia is thought to have dominated the south and
south-east of England ca. 4500 BC, although by 3000 BC the nature of the woodland
overlying the soils derived from Jurassic limestone and Cretaceous chalk seems to be
less certain (RACKHAM 1980 and Fig. 1). There is a distinct possibility that beech was
more abundant in the 'uncertain’ area ca. 4500 BC than currently supposed. There are
four types of evidence that lead me to this conclusion (1) the distribution pattern of known
‘fossil’ remains of beech (Il) the competitive ability of beech growing in shallow calcareous
soils (ll1) vegetation succession on chalk and limestone soils and (IV) the number of insect
species associated with beech in Britain.

The distribution of fossil’ beech remains shows quite clearly that the highest frequencies
of beech pollen recorded for the periods 7000 to 5000 BC (pollen zone VI) and 5000 to
3200 BC (pollen zone Vlla) are concentrated around the margins of the mainly calcareous
‘uncertain’ area of the wildwood province map of ca. 3000 BC, while macro-remains are
known from its northern border. Furthermore, the majority of high frequency sites are wit-
hin 10-15 kilometres of present day rendzina soils over chalk and limestone (Fig. 1). It
may be inferred that in the millenia immediately following the separation of Britain from
mainland Europe F. sylvatica was probably most abundant on calcareous soils.

In terms of competitive ability Fagus and Fraxinus are highly favoured on dampish, shal-
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Fig. 1: Geology, wildwood, and *fossil’ beech in Britain.

low calcareous soils (ELLENBERG 1978). With the assumption that Fagus and the other
tree species have not undergone marked changes in their ecological/physiological requi-
rements since ca. 6000 BC it is quite probable that Fagus and Fraxinus were well estab-
lished on the shallow calcareous soils of Britain ca. 4000 to 3000 BC.

Research on vegetation succession in southern Britain has shown quite clearly that al-
though Fagus migrates much more slowly than Fraxinus it steadily invades Crataegus
shrub and young ashwood on calcareous soils and eventually becomes dominant (WATT
1934). Quercus, by contrast, comes to dominate damper clay soils. Again it seems emi-
nently reasonable to postulate that during the Flandrian Early-Temperate period (5500 to
3200 BC) Fagus may have been quite common in those areas of southern Britain charac-
terised by shallow calcareous soils.

The number of species of insects associated with various trees is said to reflect not only
the length of time that a tree species has been continuously resident in Britain but also the
tree’s abundance throughout that time (KENNEDY, SOUTHWOOD 1984). The observed
number of insect species associated with Fagus sylvatica, when compared with those of
other tree species, shows little deviation from the expected number predicted by both time
of residence and present day abundance (Fig. 2).

The ’closeness of fit” in both regressions is somewhat surprising when one recognises that
Fagus was extensively planted in Britain during the 18" and 19" centuries and now oc-
curs over most of the British Isles (PERRING, WALTERS 1976). Under such circum-
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Fig. 2:  Number of insect species versus 'residence time’ and present day abundance’ of
trees in Britain.
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Fig. 3: Soil conditions that favour beech.

stances one would have expected the observed number of insect species to deviate mar-
kedly from the expected number as predicted by present day abundance.

There is a distinct possibility that beech occupied a bigger area of land in the past than is
currently believed. Whether this missing beech of yesteryear earlier occupied the shallow
chalk and limestone soils of south England is unknown but it is a plausible hypothesis that
it did. The distribution of native beech in the U.K. is a problem not yet satisfactorily resol-
ved. Whether natural or not the present day beechwoods of Europe are, or have been,
manipulated in some way by man.

3. The structure of beechwoods

Beech survives and grows well in a wide variety of soil conditions, these range from mo-
derately moist to moderately dry shallow or sandy soils which can be either acid or alkali-
ne (Fig. 3). Soil type is frequently reflected by the species composition of the generally
sparse ground flora (Tab. 1). The twelve species of the Luzulo-Fagetum at Solling reflect
the sandy, acid soil of pH 3.7; while the thirty-nine species rich Mercuriali-Fagetum at
Brogden’s Belt is characteristic of the shallow rendzina soil at pH 7.6. At Géttinger Wald
the mull rendzinas support a Melico-Fagetum association, of which the Mercurialis sub-as-
sociation in soils of pH 5.8 to 6.4 has fifty-six recorded species - thirty-eight of them typical
of base-rich soils.

Tab. 1: Ground floras of three contrasting beechwoods

Solling B1 Brogden’s Belt Géttinger Wald
(Mercurialis sub-ass.)
Species of
base-poor 12 2 5
soils
Species of
base-rich 0 28 38
soils
Eurytopic 0 9 13
Total 12 39 56
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Fig. 4: Temperature and rainfall at Silberborn, Géttingen and Brogden’s Belt.

Despite being dominated by the same species of tree the beechwoods at Solling, Brog-
den’s Belt and Géttingen differ in the species structure of their ground floras. They also
show differences with respect to climate (Fig. 4). Without doubt Géttingen and Brogden’s
Belt are climatically more similar to each other than either of them is to Solling. The lower
rainfall levels at the two limestone sites carry the implication that soil water deficits in sum-
mer are more likely. In addition to soil and climate the age of trees in a stand, and mana-
gement procedures past and present, have an effect on forest structure and function (Tab.
2). The higher density of younger, taller and thinner trees at Solling, for example, influen-
ces the amount of photosynthetic machinery present per unit area; the two-fold difference
in leaf area index is indicative of this.

Tab. 2: Characteristics of contrasting beechwoods.

Solling B1 Brogden’s Belt
Age (years) 120 160
Number of stems (per ha) 245 81
Mean top height (m) 254 224
Mean diam. breast helght (cm) 371 111.0
Leaf area index (m /m 5.88 2.90

4. Fauna of the beech canopy

Recognition of abiotic and biotic similarities and differences between forests inevitably le-
ads to questions about the composition and functional aspects of their faunas. Differences
in the quantities of photosynthetic machinery per unit area at Solling and Brogden's Beit
have been demonstrated already. Even so the distribution of leaves within individual tree
crowns in the two forests exhibits no marked differences (Fig. 5a). One consequence of
this would appear to be that the occurrence of leaf damage by macrophagous larvae of
Lepidoptera is similar in both forests (Fig. 5b). The high levels of damage in the lower ca-
nopy are a direct result of the fact that the brachypterous females of the major agents
(Chimabacche fagella and Operophthera brumata), having emerged from pupae in the
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Fig. 5: Solling and Brogden’s Belt compared
a) beech leaf distribution (percent)
b) distribution of macrolepidopteralarvae.

soil, must climb tree trunks to lay their eggs. They naturally encounter leaves of the lower
canopy first.

In contrast to Chimabacche and Operophthera the females of the other phyllophages that
attack beech are able to fly. For example, adults of the curculionid Rhynchaenus fagi
overwinter away from the leafless beech trees and frequently seek shelter in nearby coni-
fers, although some may overwinter in either bark crevices or in the litter of the forest floor.
Following bud-break in the beechwood the adults make their return flight and feed on the
newly emerged leaves before laying eggs which give rise to leaf-mining larvae. At Brog-
den’s Belt most adult damage was found in the upper canopy (Fig. 6a).

Unexpectedly, larval damage proved to be greatest in the lower canopy. Do the adults
move down the canopy to lay their eggs or is there a differential mortality between canopy
strata in the early larval stages? Research by GRIMM (1973) at Solling suggests the latter
in that 30 to 56% of larvae in shade and mid-canopy leaves pupated successfully whereas
only 10 to 15% did so in sun leaves.

ADULT DAMAGE LARVAL MINES SOLLING B BROGDEN'S BELT
BROGDEN'S BELT =

Fig. 6: Solling and Brogden'’s Belt compared (percentage)
a) R. fagi damage at Brogden’s Belt
b) damage by R. fagilarvae in the two beechwoods.
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Fig. 7: Total polyphenol and nitrogen content of beech leaves.

There still remains a problem however, the percentage distributions of Rhynchaenus fagi
larval mines at Brogden’s Belt and Solling display obvious differences (Fig. 6b). Are these
differences attributable to the location of adult overwintering sites, adult flight and egg lay-
ing patterns, or different larval mortality rates? Whatever the answer to this puzzle it is of
interest that both forests suffer ca. 5% damage to their total leaf area per year. Moreover
most attacks by the phyllophages are initiated over a short period of some six weeks. This
is the period from bud-break to full leaf expansion, a time when both nitrogen and poly-
phenol levels are high (Fig. 7). High levels of phenolic substances are generally thought to
be deterrents to larval growth because they tan proteins and reduce the effectiveness of
the enzymes which digest them.

In view of the success of the beech phyllophages it would seem that an evolutionary com-
promise has been reached between the need for nitrogen to build proteins and the impact
of growth retarding polyphenols. It has been suggested that the important characteristic
may well be the nitrogen to polyphenol ratios rather than the absolute quantities of either.
This argument does not stand close inspection in the case of phyllophages at Brogden’s
Belt, nitrogen to polyphenol ratios remain fairly constant from bud-break to leaf fall. The
role of tannins in plant defence may have been overemphasised, a possibility therefore
arises that BERNAYS’ (1981) argument about polyphenols being phagostimulants for so-
me insect species may well apply to the beech phyllophages. If this is so the phyllophages
either tolerate high polyphenol levels for the sake of nitrogen or can, in some way, overco-
me their ill effects. There can be little doubt that beech operates in a manner quite distinct
from that of oak. An intriguing enigma that is worthy of further investigation.

5. Soil fauna and litter decomposition

In spite of the damage caused by phyllophages the beech leaves, through their photosyn-
thetic activities, are responsible for most of the plant production in the forests (Tab. 3). Alt-
hough the above-ground biomass is greater in the 160 year old wood than at Solling the
annual production per unit area is higher in the younger stand. Interestingly, non-woody
i.e., mainly leaf production at Solling is ca. 1.5 times that in Brogden’s Belt. After leaf ab-
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Tab. 3: Biomass, production and litterfall in two beechwoods.

Solling B1 Brogden’s Belt
Above-ground biomass (t/ha-a) 275 449
Wood production (t/ha-a) 6.68 5.16
Non-woody production (t/ha-a) 3.63 2.30
Wood fall (t/ha-a) ? 1.78
Total litter fall (t/ha-a) > 3.63 4.08
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Fig. 8: Carbon dioxide evolution from the soils of two contrasting beechwoods.

scission this non-woody litter becomes a food resource for the soil dwelling organisms
which play an active role in breaking down litter and the re-cycling of plant nutrients.

Carbon dioxide is given off during litter breakdown and carbon dioxide evolution from the
forest floor is a reasonable index of litter decomposition. It is of interest to note that the
amount of CO2 evolved per unit area per same ratio as found for non-woody litter produc-
tion (Fig. 8). One can only surmise that the soil organisms in the two woods function in a
manner which leads to a similar end result; namely, similar proportions of the total litter
are mineralised each year. Similar proportional litter disappearance does not imply mine-
ralisation of similar quantities, or even similar proportions, of individual nutrient elements
in the two forests. Affected by soil type the nutrient content of the trees and their litter dif-
fers from site to site (Tab. 4). Nitrogen and phosphorus are clearly in shorter supply at
Brogden'’s Belt than they are at Solling.

Tab. 4: Tree and litter nutrient content as percentage of biomass.

Above ground Ca N P K
(kg/had.w.)
Trees
Brogden’s Belt 448969 0.12 0.10 0.01 0.10
Solling B1 275005 0.11 0.21 0.03 0.10
Litter
Brogden’s Belt 23777 0.58 0.34 0.02 0.17
Solling B1 29700 0.31 2.73 0.18 0.28
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Tab. 5: Selection of animal densities and biomasses in three beechwoods.

Density (no./m?) Biomass (mg d.w./m?)

Solling Bla Géttingen  Brogden'’s Solling Bla Géttingen Brogden’s

Nematoda 11.9x10%  0.691x10®  0.386x10° 2139 28 15
Enchytraeidae 108000 20000 15000 1640 700 382
Lumbricidae 19 235 165 168 9800 8200
Acarina (part) 344000 26000 ? 1902 180 ?
Collembola 3000 37000 ? 246 150 ?
Diptera (larvae) 7400 2847 442 628 167 34
Isopoda 0 207 480 0 36 52
Mollusca ? 120 679 ? 430 442

Even though proportional litter disappearance at the two sites is similar the faunas which
help effect that disappearance exhibit different structural features (Tab. 5). In terms of an-
imal numbers the two forests on limestone soils are clearly more similar to one another
than either of them is to the forest growing on sandy, acid soil. Biomass values make the
distinction even more obvious. At Solling the soil fauna is dominated by Nematoda, En-
chytraeidae and Oribatida while at Géttinger Wald and Brogden’s Belt the faunas are
characterised by Lumbricidae.

It is not difficult to determine the relative roles of the animal groups in the different forest
types. At Brogden’s Belt this was achieved by the well known, but sometimes criticised, lit-
ter bag technique (Fig. 9). The tethered leaf approach, which showed the greatest loss ra-
tes of litter, was not pursued because after a period of one year the losses brought about
by mechanical factors such as wind and handling could not be separated from those cau-
sed by soil organisms.

As Fig. 9 shows, fitted curves of litter disappearance indicate that although losses from
bags of different mesh-size were differential during the first year they were virtually identi-
cal during the second year. The inference to be drawn from these results is that the ma-
crofauna plays a particularly important role during the first year of litter breakdown. The re-
lative roles of the agents responsible for litter breakdown can be further elucidated by me-
ans of simple arithmetic manipulation of the data.
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Fig. 9: Disappearance of leaf litter from bags of different mesh-size.
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Fig. 10: Apportionment of leaf-litter losses between macrofauna and other agents.

Proportional weight loss from fine mesh bags is:
fn- fn+1
fn

where fn and fny1 are resource weights in fine mesh bags at times tn and tn.1.
Losses due to mesofauna and other agents is:

m=1nxp

where In is resource weight in large mesh bag at time tn.

Losses attributable to macrofauna:
M= (ln - |n+1) -m
where In.1 is resource weight in large mesh bag at time tn.1.

The results of such calculations show quite clearly that the macrofauna at Brogden’s Belt
not only makes its greatest contribution during the first year of the decomposition process
but also that it is especially active during the autumn and winter periods (Fig. 10). Whether
this is a function of autumn litter fall or summer drought remains to be determined. Alt-
hough the losses attributable to macrofauna can be distinguished easily it is more difficult
to separate the losses caused by mesofauna, microorganisms and leaching. A clue to the
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Fig. 11: Dry matter and nutrient losses during leaf decomposition at Brogden’s Belt.
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roles of these various agents can be obtained by examining the losses of individual plant
nutrients (Fig. 11). Soluble potassium and phosphorus appear to be rapidly removed by
leaching. Calcium, as might be expected, disappears at a similar rate to dry matter while
some enrichment of nitrogen occurs in the early stages. The rates of loss of all the nu-
trients increase during the first autumn - winter period, a time when the macrofauna is
both abundant and active. It would be of interest to learn whether the process of minerali-
sation follows a similar path in both Solling forest and Géttinger Wald.

6. Ecosystem structure and function

Two, at first sight trivial, hypotheses were advanced in the introduction to this contribution:

- ecosystems with differing structures possess differing functional attributes
- ecosystems with similar structures possess similar functional attributes.

It is my contention that we do not yet have sufficient evidence to fully support either of
them, much depends on the scale at which the various systems are examined. Soils and
abiotic factors have a major role to play in determining the overall and detailed structures
of ecosystems; nevertheless as we saw with the beech phyllophages biotic factors can al-
so influence faunal abundance and distribution. In terms of functional attributes overall
patterns of plant production conform, according to tree age and management practice, to
the prevailing soil and climatic conditions. The same may be said about litter disappearan-
ce; however, although litter in superficially similar systems disappears at similar rates the
important organisms which effect the disappearance belong to different groups. The avai-
lable evidence suggests that no two ecosystems are identical. Each one is unique. Struc-
turally similar and structurally different ecosystems may possess broadly similar functional
attributes. There remain however marked differences of detail that influence the structure
and functioning of them all.
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Verhandlungen der Gesellschaft fiir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Forest soils as short, dry rivers:
effects of invertebrates on transport processes

J.M. Anderson

Synopsis

Es besteht eine Analogie zwischen Entstehung und Transport von Detritus in FlieBgewés-
sern und ahnlichen Prozessen in Waldbdden; dies gilt besonders fiir Humusformen auf
sauren Standorten mit ausgepragten Subhorizonten. In FlieBgewassern wird die Zerklei-
nerung des organischen Materials durch den FraB der Tiere bewirkt, wobei Pilze als Zer-
setzer beteiligt sind. Die Detritus-Partikel und die geldste organische Substanz werden
dann fluBabwarts transportiert, wo diese Stoffe unter anderen physikochemischen Bedin-
gungen durch eine andere Zersetzergemeinschaft weiter abgebaut werden. Zersetzungs-
vorgange im Boden laufen theoretisch in &hnlicher Weise, aber lber kirzere Entfernun-
gen ab. Im Gegensatz zu FlieBgewé&ssern beeinflussen Tiere iber Fral und Grabtatigkeit
die Wege des Wasserflusses im Boden; allerdings beziehen sich die meisten Untersu-
chungen auf Regenwirmer in landwirtschaftlichen Béden, nur wenige Studien wurden fiir
Waldbdden durchgefihrt. Es gibt zu wenige Daten ber physikochemische Eigenschaften
und die Dynamik der Kleinhabitate der Bodenzone, um die Hypothese zu stiitzen oder zu
widerlegen, daB Streuzersetzung ein durch Tiere regulierter, als Kaskade ablaufender
ProzeB ist. Die meisten bodendkologischen Untersuchungen sind deskriptiv oder aber
prozeBorientiert, ohne Verknipfungen zu Struktur und Funktion der Bodenorganismen-
Gemeinschaft herzustellen.

Cascade process, decomposition, detritus, forest soil, invertebrates, nutrient cycling, soil
organisms, water flux.

1. Introduction

The general literature on decomposition and nutrient mineralization in forest soils discus-
ses these processes in terms of a simple sequence of microbially mediated steps and the
roles of specific organisms, particularly soil invertebrates, are rarely invoked. For example,
most studies investigating litter decomposition have not characterized faunal populations
and activities which can determine the patterns mass and nutrient losses from experimen-
tal litter; especially where experimental litter is enclosed in bags of different mesh sizes
(ANDERSON, SWIFT 1983). Furthermore, our understanding of controls over litter de-
composition rates is, to a large extent, based on measurements of the mass and composi-
tion of residual experimental materials we have very little information on the subsequent
decomposition rates of particulate and soluble materials lost from the litter layers. The net
result of these approaches is that we have considerable difficulty in relating information on
specific organisms, operating on more or less defined spatiotemporal scales, to soil pro-
cesses such as carbon and nitrogen mineralization which operate on a continuum from
microsites to ecosystems over time scales from seconds to decades (ANDERSON
1988a).

In contrast, the literature on decomposition and nutrient cycling in aquatic systems reflects
a greater degree of integration between community structure and functioning as a conse-
quence of a more empirical approach to linking the roles and interactions of organisms to
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ecosystem processes than is generally evident in soil ecology. The reason for this may be
that the action of organisms and the products of their activities may be spatially separated
in aquatic systems, particularly flowing waters. Aquatic systems are thus more accessible
for experimental manipulation and monitoring of cause and effect relationships. But the
processes and controlling variables are exactly the same as in soils (ANDERSON 1988b)
and therefore some of the concepts and approaches in aquatic ecology may provide in-
sights into indirect effects of soil invertebrates on carbon and nutrient fluxes in terrestrial
systems.
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Fig. 1: Changes in organic matter inputs and processing along a river system. (After
MINSHALL et al. 1985).

2. Production and transport of particulate and dissolved materials in streams

Streams and rivers may be considered as a functional continuum of systems (Fig. 1)
which are not only integrated along their course from source to sea but with the surroun-
ding catchments (VANNOTE et al. 1980, MINSHALL et al. 1985). The aquatic community
in each compartment is supported by litter inputs terrestrial systems as well as production
by aquatic micro- and macrophytes exploiting nutrients from that particular catchment as
well as materials entering the system from upstream. The outputs of particulate and dis-
solved, organic and inorganic materials from one compartment and its catchment form in-
puts to the next compartment so that the environment for the decomposition of organic
matter changes as the material passes down stream into different habitats to that of the
parent material. This environmental complex includes physical, chemical and biological
determinants of litter processing.

The main physical parameters are temperature and oxygen, which regulate community
metabolism, as well as current speed which structures the community and determines the
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transport of organic and inorganic materials down stream and settlement according to
their mass. The chemical parameters, or quality of resources exploited by the detritus fee-
ders, include not only the energy and nutrient availability in particulate and dissolved or-
ganic materials but also nutrients in solution which are immobilized by aquatic microorgan-
isms thus improving the nutritional quality of litter and particulate materials exploited by in-
vertebrates. The organisms of the decomposer community can be classified into functio-
nal groups processing litter and particulate organic matter with the products of one group
providing resources for others (Fig. 1).

Consumption of tree leaf litter by larval Trichoptera (shredders) was shown by ARSUFFI
and SUBERKROPP (1984) to be unrelated to the fungal species colonizing leaves or to
conditioning time alone, but to the interaction of these factors. The most palatable leaves
were those colonized by particular fungi and showing maximum weight losses, softening
of leaf tissue and increased N concentrations in relation to uninoculated leaves. Leaves
colonized by Lemmoneira aquatica were unpalatable irrespective of the degree of condi-
tioning while Alatospora acuminata rendered leaves the most palatable. The pattern of
fungal colonization therefore, influences the proportion of slow decomposing leaves which
remain in stream empoundments, and the amount and size of particulate organic matter
which is exported down stream. This regulatory role of consumers for detritus production
has been experimentally demonstrated by WALLACE et al. (1982) by treating sections of
head-water streams with pesticides. The particulate organic matter exports were about 8
times higher in control streams where the shredders were active than in the pesticide tre-
atments. In these headwater streams the energy flux through the invertebrates is only 1-
2% of community metabolism (FISHER, LIKENS 1973) but the shredders alone have pro-
portionately much larger indirect effects on the transport of particulate materials, their sub-
sequent rates of microbial decomposition, which may be a function of particle surface area
(HARGRAVE 1976), and on further processing by animals collecting fine detrital particles
(SHORT et al. 1980).

The concept of the stream continuum can be applied to acid forest soils in that the sub-ho-
rizons form a series of compartments linked by inputs and outputs of materials controlled
by organism activities. Here the soil fauna only contributes 5-15% of community metabo-
lism (PETERSEN, LUXTON 1982) but may have proportionately larger impacts on soil
processes by acting as regulators to organic matter, nutrient and water transfers (AN-
DERSON 1988 c).

3.1 A cascade of processes

SWIFT et al. (1979) defined decomposition of a resource as the sum of mass losses due
to leaching (L), litter comminution (C) and microbial catabolism (K). The controls over the
rates and relative importance of these component processes are, as for aquatic systems,
the quality (Q) of the resources (particularly lignin and N contents) and the physical (P) en-
vironmental constraints of climate and soil conditions on organism (O) activities. Litter de-
composition in terrestrial systems can thus be considered as a cascade of processes (Fig.
2) in which the leachates, products of animal and microbial activities form inputs to other
modules where the OPQ variables determining subsequent rates of decomposition may
be different to those operating on the parent resource. Hence an understanding of the role
of invertebrates in litter decomposition and nutrient cycling involves understanding con-
trols over the production and subsequent fate of particulate and soluble materials which
are actively (by animals) or passively (by water or gravity) transported between litter and
soil horizons.
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Fig. 2: A simplified model of the cascade processes in soils whereby a resource (R1) is
dissociated by the processes of catabolism (K), comminution (C) and leaching (L)
and the products are mineralized (IN) or resynthesised into organism tissues (O)
or humus (HU). Soluble materials (RL) and particulate organic matter (Rc) may be
transported to other sites for further processing. The gates represent the organ-
ism, resource quality and physical environmental complex which regulate the pro-
cessing rate of each transfer in the cascade. (After SWIFT et al. 1979).

3.2 Microbial effects on animal feeding activities

It is generally recognised that liter comminution by invertebrates occurs after a period of
microbial conditioning determined by the chemical composition of leaves from different
tree species (with temperature and moisture conditions regulating microbial and animal
activities). Paradoxically, and despite the considerable literature on fungal species selec-
tion by microarthropods (VISSER 1985), few studies appear to have been carried out on
the influence of fungal species decomposing litter on the rates of litter consumption by ma-
crofauna. GUNNARSON (1987) observed that the attack on maple leaves by Oniscus
asellus was initiated at patches on the leaves occupied by stroma of Rhytisma acerinum
while a range of fungal species have been shown by COOK (1983) to influence leaf litter
palatability to Lumbricus terrestris: Mucor hiemalis, Fusarium oxysporum, Alternaria solani
and Trichoderma viride enhanced palatability while Cladosporium cladosporoides, Poronia
piliformis, Chaetomium globosum and Penicillium digitatum had inhibitory effects on fee-
ding. Litter selection was correlated with fungal biomass of the fungi but the hyphae of
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these species of microfungi is likely to be of short term significance compared to that of
litter-decomposing basidiomycetes under field conditions.

In another laboratory study, ANDERSON and INESON (1984) showed a significant corre-
lation between N mineralisation by five species of fungi, including 3 species of basidiomy-
cetes, grown on oak litter and N mobilization by millipedes added to the cultures. It was
observed that the extent of litter decomposition and/or fungal species influenced feeding
activities but these relationships were not investigated further using more appropriate leaf-
litter decomposing species from the field sites. Experiments on these interactions could
readily be carried out under laboratory conditions but establishing the distribution and
identity of mycelia dominating litter patches and horizons is much more difficult. SWIFT
(1982) and FRANKLAND (1984) showed by recording the distribution of basidiocarps that
the individual mycelia of leaf-litter decomposing species such as Mycena gallopus and
Collybia peronata occupy patches of woodland floor in the order of 1 to 5 m? over a period
of years. If fungal species were found to influence the distribution and activities of litter-
feeding animals then these relationships could have long term effects on litter comminu-
tion and the heterogeneity of soil processes.

Tab. 1: Litter mass loss from oak leaves enclosed in litter bags of coarse (10 mm), medi-
um (1.1 mm) or fine (0.05 mm) mesh (ZLOTIN 1971) or shade leaves of beech in
containers with coarse (6 mm), medium (1.1 mm) or fine (0.05 mm) mesh bases
(HERLITZIUS, HERLITZIUS 1977).

Data from ZLOTIN (1971) only cover a field season of 22 weeks. The increase in mass los-
ses between fine and medium, and medium and coarse mesh bags are shown in brackets.

Site Mass loss (%)
from litter in mesh enclosures
Fine (Diff.) Medium (Diff.) Coarse
Oak forest
(base rich soil) 8.9 (1.9) 16.7 (2.0) 33.1

(ZLOTIN 1971)

Beech forest: Solling

(acid soil) 13.0 (3.0) 38.9 (1.1) 44.0
Beech forest: Géttingen

(calcareous soil) 18.3 (2.6) 48.3 (1.8) 89.0
(HERLITZIUS,

HERLITZIUS 1977)

3.3 Litter comminution by invertebrates

Comminution involves the physical breakdown of litter by invertebrate feeding activities.
From a functional standpoint the temperate litter and soil fauna can be classified by body
width into microfauna ( 0.1 mm; nematodes and protozoa), mesofauna ( 1-2 mm; collem-
bola and mites) and macrofauna ( 10 mm; millipedes, isopods and earthworms). These
size groups broadly reflect the ability of the animals to feed more or less selectively on
fungi and bacteria, the extent to which they are constrained by, or disrupt, the structure of
soil and litter habitats, and their access to experimental material enclosed in mesh contai-
ners. Some indication of the relative importance of these groups in litter comminution is
provided in Tab. 1.
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Mass losses from the fine mesh bags theoretically represent leaching and microbial de-
composition so that additional losses from the larger mesh sizes are a measure of litter
comminution by animals. The data show that the feeding activities of mesofauna
increased mass losses two to three times while the activities of macrofauna (predominant-
ly earthworms) in the base rich soils resulted in further mass losses of comparable magni-
tude. The contribution of mesofauna to litter comminution in north-temperate ranges from
4% to 69% of total losses (SEASTEDT 1984). WOOD (1974) carried out an extensive
series of litter bag experiments using Eucalyptus leaves in 21 temperate Australian sites
and showed that the total faunal contribution to litter mass-losses ranged between 4 and
58% with a mean of 34%. KURCEVA (1971) has shown that applying naphthalene to an
oak forest soil to expel invertebrates reduced litter comminution 2 to 3.5 fold over the
course of a year and by 6 to 9 fold during the summer.

It is evident that invertebrates produce large ammounts of faecal material from litter and

yet we have little quantitative information on the mechanisms and significance of its relo-
cation in litter and soil horizons.

LITTER

SOIL
Fig. 3: Roles of saprotrophic invertebrates in effecting organic matter redistribution in lit-

ter and soil habitats.
For details see text.

3.4 Effects of invertebrates on the transport of particulate and dissolved materials

Invertebrates can influence the movement of materials in soils by comminuting litter and
facilitating the relocation of material by water, wind and gravity; by actively transporting lit-
ter material from one habitat to another; and by influencing water flux pathways in soils
and hence the transport of dissolved and particulate materials. These roles of litter- and
humus-feeding animals in transport processes can be related to the ecological classifica-
tion into epigeic, endogeic and anecic forms (Fig. 3) proposed by BOUCHE (1977) for
earthworms.

The epigeic invertebrates comminute litter and rework relatively undecomposed materials
on, or in, the litter layers and surface soil horizons. The comminuted material is not redis-
tributed by the animals themselves, to any significant extent, but may be transported pass-
ively by physical processes. Epigeic mesofauna grazing litter fungi can reduce nitrogen
immobilization in litter (VERHOEF, GOERDE 1985) and affect the retention of nutrients in
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canopy throughfall (SEASTEDT, CROSSLEY 1983). Hence although the mass of faecal
particles produced by mycophagous collembola and mites may be small, the concentra-
tion of elements they contain may be much higher than in the larger mass of litter particles
derived from leaves.

One of the few studies to make quantify particulate matter transfers from litter to the un-
derlying horizons through invertebrate activities was carried out by STACHURSKI and
ZIMKA (1977). Filter plates were introduced under the litter layers in an alder and a mixed
oak/pine woodland and material accumulating on the filters was analysed after 1 year. In
the alder woodland, with litter subject to rapid microbial decomposition, 36% C and 39% N
in the litterfall was present as particulate material on the filters. Litter quality was lower in
the oak/pine woodland so that about 55% of litterfall C was recorded on the filters and N
showed an increase of 25% as a consequence of microbial immobilization. Further inter-
pretation of the experiments is limited by the lack of background detail on animal and mi-
crobial processes. However, the approach is interesting and could be applied to studies
on the influence of fungal species and faunal groups on litter comminution and transport.

In mor and moder humus forms the faecal aggregates, 30-1000 m in diameter, of meso-
and macrofauna constitute a considerable proportion of the organic matrix (BABEL 1972,
PAWLUK 1985, RUSEK 1985). SPIERS et al. (1986) have also shown by micromorpholo-
gical analyses that casts of a megascolecid earthworm made up 60% of the constituent
solids in the organic horizons of a Canadian pine-forest soil. The dynamics of this organic
matter fraction in terms of faecal inputs from the litter layers, in situ production and recon-
sumption by endogeic invertebrates and effects on decomposition rates are virtually un-
studied. As with the epigeic invertebrates, the endogeics do not actively redistribute or-
ganic matter but their feeding and burrowing activities may affect porosity, aggregate
structure and clay/humus complexing. But the consequence of these effects for alluviation
of particulate and dissolved materials has not been determined. SHAW and PAWLUK
(1986) have shown in laboratory experiments that endogeic earthworms may stabilize
carbon by complexing with clays but this has not been demonstrated in the field.

In contrast, the anecic species actively transport organic and inorganic materials between
soil habitats (e.g. litter incorporation into the soil by earthworms) or may even remove litter
materials from the soil system (some mound-building termites). Analysis of 'bomb’ ¢
distribution in forest soils showed that in the absence of anecic lumbricids litter and soil
was enriched with "*C to a depth of 10 cm but in soils where they were present there was
no surface litter accumulation and the '*C had been incorporated into the soil to a depth of
18 cm (STOUT 1983). The incorporation of litter into mineral soils by anecic earthworms
increases decomposition rates (KLADIVCO et al. 1986; SHAW, PAWLUK 1986) but
whether this is a consequence of improvement in microbial chemical or physical environ-
mental parameters has not been established.

Further indications of the dynamics of particulate organic matter in a forest soil are shown
by results from lysimeters set up in an oak woodland to investigate the effects of macro-
fauna on nitrogen mlnerahzatlon (anderson et al. 1985). The lysimeters consisted of large,
plastic trays (0.25 m ) containinig aliquots of litter and humus material based on a 2 mm
plastic mesh overlying a plastic bead, drainage bed. Three replicates of each treatment
were set up with and without epigeic macrofauna (millipedes, woodlice and Lumbricus ru-
bellus added at the equivalent of 13 g f.wt./m ) and with and without living tree roots (in-
troduced through holes in the sides of the lysimeters) to form nutrient sinks. After two
years the units were destructively sampled and standing crops of litter, humus and fine
particulate material in the drainage bed were determined.
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Tab. 2: Distribution of organic matter standing crops in lysimeters with and without epige-
ic macrofauna after two years.
Each unit was set up with equal weights of organic matter and aliquots of litter were added
once a year. Differences between treatments with and without animals were tested by AN-
OVA:* P 0.05 (ANDERSON 1988b).

No roots  Organic matter (g d.w./unit) Roots

Without fauna With fauna Without fauna With fauna
Litter 91 59 * 82 66
Humus 486 486 n.s. 452 488
Bed 68 112 * 97 106
Total 645 657 n.s. 631 660

The results in Tab. 3 show that litter standing crops were reduced by the feeding activities
of the animals and a significantly higher down-wash of particulate organic matter had oc-
curred in the animal treatments. However, the organic matter contents of lysimeters with
and without animals are not significantly different suggesting that comminution has influ-
enced the redistribution of material but the decomposition rate, set by the resource quality
of the original litter, over-rides the effects of comminution, gut transit and the different mi-
crobial environment in the lysimeter to that in the litter and humus layers. This supports
the conclusions of HANLON (1981) who showed that although litter comminution
increased microbial respiration as particle size decreased the effects were transitory and
all treatments showed similar respiratory rates after 10 days. He concluded that the initial
stimulatory effect of litter comminution litter on microbial respiration reflected the mobiliza-
tion of a readily available carbon pool and comminution did not increase the decomposi-
tion rate of structural polysaccharides. HENDRIKSON and ROBINSON (1984) found that
microbial respiration rates were inversely related to particle sizes in sieve fractions of litter
and soil in a pine forest. But if respiration rates were expressed on an ash-free weight
basis carbon mineralization rates were similar for all size fractions: again suggesting that
once the readily metabolised carbon sources are exploited by animals or microorganisms
the mineralization rate of the more recalcitrant carbon fraction is relatively constant.

The results from the lysimeter experiment (Tab. 3) suggest that invertebrates have insigni-
ficant effects on carbon mineralization in acid soils. Cumulative mineral-N losses, how-

Tab. 3: Cumulative mineral nitrogen losses from a series of lysimeters in an oak wood-
land over two periods from April to October (weeks 132) and November to June
(weeks 33-64).
Treatments as in Tab. 2. Results are calculated as kg N/ha ( SE, n = 3). (From ANDERSON

1987).

Period No roots Roots

(weeks) Without animals With animals Without animals ~ With animals
Ammonium-N

1-32 23.26 £1.09 23.68+0.92 11.27 +3.63 9.89+1.00
33-64 16.25+1.13 10.03+1.47 1.23 £0.37 0.63 £0.02
Nitrate-N

1-32 8.86 + 1.91 15.06+ 1.14 2.18+0.33 2.27+0.34
33-64 12.20+0.87 13.46+ 1.67 0.79+0.03 0.46+£0.05
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ever, showed larger effects of faunal treatments (Tab. 3). Over the first 32 weeks after ad-
ding macrofauna, from spring to leaf fall, the mineral-N losses from animal treatments wit-
hout roots were equivalent to 5.4 kg/ha as ammonium and 11.6 kg/ha as nitrate; a total of
11.6 kg N/ha or approximately a third of the N content of litter inputs. The macrofauna also
increased the labile nitrogen pool in soil organic matter so that greater mineral-N losses
from animal treatments, up to 3.8 kg/ha, than from controls following drying and rewetting
events over a hot summer period (ANDERSON et al. 1985). Over the winter period mine-
ral-N losses from animal treatments without roots were equal to or lower than those from
treatments without roots and animals. This difference may have been attributable to larger
losses of organic-N from animal treatments (up to 50% of the total N flux) which were not
detected until the end of this phase of the experiment.

The studies discussed above show that soil and litter animals can have significant indirect
effects on the location of carbon and nitrogen pools in forest soils. Invertebrates may also
indirectly affect water flux pathways in soils and hence the transport of materials.
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Fig. 4: Effects of invertebrate feeding and burrowing activities on water balances in soils.
The mechanisms affected by litter removal, comminution, burrowing and soil transport are
shown in terms of positive (+) or negative (-) regulatory effects (ANDERSON 1988c).

4. Invertebrates activities and water balances

Faunal effects on water balances in soils are represented in Fig. 4. Litter removal, commi-
nution, burrowing and soil transport by invertebrates, particularly earthworms and termites
in agricultural systems, have been shown to affect water interception, overland flow, infil-
tration and permeability and hence soil particle transport and erosion (LEE 1985, LAL
1987). But there are no comprehensive studies where these parameters have been speci-
fically related to animal populations and activities in water balance models, and little infor-
mation is available for forest soils.
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The three key processes potentially affected by invertebrates are interception of
throughfall by litter, infiltration of effective precipitation and the permeability of mineral soil
horizons.

The water-holding capacity of litter depends upon the surface area of the material. For the
entire litter layer the water holding capacity is about 215% at field capacity and 33% at sa-
turation; average values for broad-leaf litter are 160% and 220% respectively (WARING et
al. 1981). Litter interception losses in temperate regions are about 1-5% of annual precipi-
tation and comparable to canopy interception (LEE 1980). For practical purposes litter in-
terception is negligible but the removal of litter exposes the surface to canopy drip and the
potential of splash erosion. Here the unevenness of surface microtopography and the sta-
bility of surface aggregates are key factors determining erodability and both parameters
are affected by soil fauna activities; particularly by earthworms. However in undisturbed
temperate forests ground vegetation and litter cover protect the soil surface and splash
erosion is a very local phenomenon. But in tropical plantation forests drop impaction can
lead to capping of the soil surface and overland flow during storms. Earthworm and termi-
te activities can be critical in maintaining soil physical properties and processes (LAL
1987).

Many field studies from temperate and tropical regions have reported that earthworm-wor-
ked soils generally have higher porosity, increased field water-holding capacity, 2 to 10 ti-
mes higher infiltration rates and more water-stable aggregates than soils where earth-
worms are scarce or absent (LEE 1985, LAL 1987). Earthworm activities also reduce soil
surface crusting (KLADIVCO et al. 1986). The clearest demonstration of these effects is
where anecic species have been introduced into new habitats or eliminated by agrochemi-
cals. CLEMENTS (1978) has shown that the elimination of earthworms from a UK pasture
after it had been sprayed with pesticide for three years relsulted in the reduction of infiltra-
tion rates and hydraulic conductivity by about 93% and bulk density increased by up to
17%. The burrows of anecic species which are open to the surface and in contact with
free water are primarily responsible for increased infiltrability; the burrows of epigeic and
endogeic species which remain air-filled have comparatively little effect on infiltration (SY-
ERS, SPRINGETT 1983). In Nigeria, AINA (1984) recorded infiltration rates of 82 I/h and
6 I/h respectively for an old bush-fallow and a cleared site cultivated under cassava for 12
years. In the bush-fallow earthworm burrows, 1 to 10 mm in diameter, with a modal fre-
quency of 3 to 5 mm, averaged 220/m? compared with the arable plot where channels
averaged 36/m? and were mainly in a 1 to 3 mm diameter range.

No comparable studies appear to have been carried out on the physical effects of earth-
worms on temperate forest soils although the bioturbation caused by feeding, burrowing
and casting may be comparable to that in pasture soils. In some base-rich- mull humus
forms earthworms remove most of the leaf litter from the soil surface, they can turnover
several times the organic matter input as litter per year and cast as much as 60 t/haa
(SCHEU 1987a) to 250 t/ha-a (GRAFF 1971). On the other hand most temperate forest
soils appear to have infiltration potentials in excess of precipitation irrespective of the
structure and abundance of the invertebrate community. Hence litter cover and macropo-
res formed by the roots may be primarily responsible for the hydraulic properties of these
soils and invertebrate effects are of little consequence. NORDSTROM and RUNDGREN
(1973) could find no significant correlation between soil porosity and earthworm biomass
in 20 forest and pasture sites in Sweden and concluded that the turnover of roots had a
major effect on pore space.
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5. Conclusions

The analogy explored here between the production and transport of materials in streams
and forest soils reveals a lack of information on the effects of soil fauna, other than anecic
earthworms, on soil physical properties and processes; particularly on the transport of ma-
terials in soils.

Micromorphological studies on forest soils have shown that a considerable proportion of
the organic matrix of surface horizons is composed of meso- and macro-fauna faecal ag-
gregates; does this have any functional significance for soil processes? There are many
reports of changes in the structure of invertebrate communities associated with manage-
ment practices or poliution; do the changes in feeding and burrowing activities affect soil
processes or are they buffered out by compensatory responses in the activities of other
species? Soil moisture and the structural properties of soils affect the distribution and fee-
ding activities of invertebrates, but what about the reciprocal effects of litter comminution
by invertebrates on surface microclimates and the litter as a habitat for other animals? Soil
invertebrates have been shown to affect the processes of humification (GERE, HARGITAI
1971), the forms of sulphur in litter (MORGAN, MITCHELL 1987) and there is increasing
evidence of indirect effects of animals on nitrogen mineralization by microorganisms (AN-
DERSON et al. 1985, SCHEU 1987b). It is therefore important to understand the location
and dynamics of these processes and their relationships to these soil structural features.

The underlying question is whether soil animals have any long term significance for the
functioning of soil systems and whether more or less complex soil organism communities
have functional attributes in terms of decomposition, nutrient cycling and the water balan-
ces of soails.

Soils under natural forests and grasslands theoretically develop towards a state of dyna-
mic equilibrium between carbon and nutrient inputs and losses from the system. Under
these conditions annual carbon and nitrogen turnover in soils can be similar although pool
sizes, the distribution of organic matter in the profile, and the structure and functioning of
the soil organism community may be very different; as in mull and mor soils. Similarly, un-
der undisturbed vegetation cover, water infiltration rates are usually high, and nutrient and
sediment losses usually low, irrespective of the nature of soil fauna activities. Thus a num-
ber of compensatory processes (microbial activity and ground-vegetation cover as well as
in the activities of different animal species) are operating in relation to seasonal patterns of
energy and water inputs to the system. If some component of the system is changed,
such as climate, the quality and quantity of organic matter and nutrient inputs, or soil para-
meters, such as water regimes, then the whole functioning of the system may shift to a
new equilibrium state. During the transitional phase soil fauna could act as driving vari-
ables determining both the rate of change and the new equilibrium state of the soil system
through positive and negative feed-back effects on soil physical processes.

The functioning of stream systems is more experimentally accessible when they are
viewed as a functional series of modules with organisms regulating the state of carbon
and nutrient outputs which form inputs to the next module. A similar approach in soil eco-
logy may provide a means of experimentally determining the scales at which the roles of
specific organisms, or functional groups, can be defined and quantified to establish the
functional significance of animal and microbial community structure for soil processes.
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Lebensraum Buchenwaldboden
1. Bodenfauna und Streuabbau - eine Ubersicht

Ludwig Beck

Synopsis

Decomposition of the litter in forest ecosystems is divided into two steps, the first of them
being structural decomposition, on which the contribution of the majority of soil organisms
is focussed. In mesh bag experiments on a moder beech wood soil in the "Stadtwald Ett-
lingen" (Northern Black Forest, SW-Germany), the exclusion of the macrofauna, mostly
primary decomposers, by medium sized mesh (200 um) depresses decomposition by 11-
13% and delays the process 2-8 months. The additional exclusion of the mesofauna,
mostly secondary decomposers, by fine mesh (21 pm) causes a depression of 33-39%
and a delay of 8-18 months. The major contribution of the soil fauna to the decomposition
of a year's worth of litterfall occurs during a relatively short period from the second to the
fourth year and in a small band in the litter profile between lower L- and mlddle F-layer.
The decomposition of an annual litterfall of 10250 kJ/m? amounts to 6460 kJ/m? or 63% in
the first 4 years, the contribution of the fauna being on 1590 kJ or 25% of the amount of
decomposition in this time. Measurements of microbial biomass and activity, as well as
analyses of Ca content of the litter, lead to the conclusion that the role of saprophagous
soil fauna consists in controlling the resource utilisation of fungi: Soil fauna causes hyphal
growth to utilise the litter as the primary food resource, whereas the absence of soil fauna
causes fungi to consume their own decaying hyphal mass. The amount of faunal contribu-
tion to decomposition measured by mesh bags is compared with calculations from respira-
tory values of the major groups of macro- and mesofauna. It is concluded that the main
role of soil fauna generally consists in controlling the kind and speed of decomposition by
interaction with the microflora, especially by controlling microfloral growth.

Beech forest, decomposition, leaf litter, mesh bags, microflora-fauna-interaction, soil fau-
na.

1. Einfiihrung

In einem Moderbuchenwald auf einer nahrstoffarmen Braunerde, wie er auf dem mittleren
Buntsandstein des Nérdlichen Schwarzwaldvorlandes im Stadtwald Ettlingen steht, ist die
Nahrstoffversorgung ganz lberwiegend von dem internen, kurzgeschlossenen Stoffkreis-
lauf zwischen Bio- und Nekromasse abhéangig. Schaltstelle dieses Kreislaufs ist der Bo-
den, der in seiner Streuauflage lber einen mehrjahrigen Vorrat an Nahrstoffen und Ener-
gie verfigt. Der Vorrat wird aus dem Streufall gespeist, und der Abbau dieses Vorrats ge-
waébhrleistet die Ruckflihrung der Nahrstoffe.

Teilt man den Abbau vereinfachend in zwei groBe Schritte ein, dann ist der erste Schritt
der des strukturellen Abbaus des Bestandesabfalls (Abb. 1). Im Moderbuchenwald des
Stadtwaldes Ettlingen ist die Art dieses Abbaus bereits an der gut sichtbaren, kaum ge-
stérten Schichtung der Streuauflage in L-, F- und H-Schicht des zum Rohhumus tendie-
renden Moderprofils zu erkennen. Raumlich-zeitlich betrachtet ist der erste Abbauschritt
weitgehend mit der Passage durch die L- und F-Schicht bis in die obere H-Schicht iden-
tisch. Er ist das Werk der saprophagen Mikroflora und der groBen Mehrzahl aller Boden-
tiere (Abb. 1).
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Abb. 1: Schema vom Abbau des Bestandesabfalls in einem Laubwaldboden (aus BECK
1983).

Die Uberragende Leistung der Mikroflora beim Abbau ist bekannt und unbestritten. Wel-
che Bedeutung aber kommt der Bodenfauna zu? In dem Wechselspiel zwischen mechani-
scher Zerkleinerung und enzymatischer Zersetzung, das den ersten Abbauschritt kenn-
zeichnet, wird den Bodentieren vor allem die Rolle der mechanischen Aufbereitung durch
FraBaktivitat zugewiesen. Daneben wird die Bedeutung der gréBeren Bodentiere in der
Durchmischung der organischen und mineralischen Komponenten gesehen, bei der den
Regenwirmern nebst einigen Dipterenlarven eine Sonderrolle zukommt durch die Bildung
von Ton-Humus-Komplexen bei der Darmpassage ihrer Nahrung.

Diese Tatsachen riicken folgerichtig zunachst die Primarzersetzer unter der Bodenfauna
in den Mittelpunkt der Uberlegungen, die sich mit der Leistung von Bodentieren befassen.
ZACHARIAE kommt 1965 in seiner grundlegenden Arbeit zu dem SchluB, daB "die erdbe-
wohnenden Regenwurmarten und Enchytraeen und an Arthropoden die gréBeren Diplo-
poden und Larven von Tipuliden, Bibioniden, Lycoriiden und Sciophiliden die entschei-
dend wichtigen Bodentiere" sind; "alle anderen sind bedeutungslos” (S. 62). Dies spiegelt
den damaligen Stand der Kenntnisse wider. SWIFT et al. (1979) lenken die Aufmerksam-
keit auf einen anderen Teil der Bodenfauna, die Mesofauna: "Much interest is currently
being paid to the regulatory roles that microtrophic or saprotrophic animals may play in re-
lation to the activities of the microflora" (p. 103) und resumieren: "Clear demonstrations of
the role of microtrophs in releasing biologically significant nutrients from microbial immobi-
lisation have yet to be made" (p. 104). Auch bei den Untersuchungen im Moderbuchen-
wald des Stadtwaldes Ettlingen - Angaben zu Untersuchungsgebiet und Methoden sind in
den nachfolgenden Referaten Uiber den 'Lebensraum Buchenwaldboden’ zu finden - wur-
de sehr bald deutlich, daB den groBen Primarzersetzern schon auf Grund ihrer meist ge-
ringen Individuendichte nicht die Schllsselrolle schlechthin im Abbaugeschehen zukom-
men kann.
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2. Netzbeutelversuche

SchlieBt man die Makrofauna im Freiland mit Hilfe von Netzbeuteln mittlerer Maschenwei-

te (200

um) aus, dann ergibt sich ein mengenméBiger Abbauriickstand von 11-13% und

eine zeitliche Verzdgerung von 2 bis 8 Monaten (Abb. 2) als Folge des Ausschaltens der

Abb. 2:

Abb. 3:

gTs
100 e ) —=r77 S 5=
77 R R T sl 277 T 7 AL LT T A
T s
i S BBy 5555500 77 B 7 8y
80} 20 Abbau in Netzbeuteln
70} 30 Y
... fein «——8 - 18 Mon, 133 - 39 %
ol o
ol g ¢ Vembgering— N\ ‘\\T.itteleﬂ""Z -8 Mon. 311 -13
4l g0 Rickstand
%
ATS
30
L Wmdérzersetzer
0 6 12 18 24 30 36 42 48 54
IX181 1X182 IX/83 X184 X185
Abbau der Laubstreu des Jahrgangs 1981 in grob- (durchgezogene Kurve), mit-
tel- und feinmaschigen Netzbeuteln wahrend der ersten viereinhalb Abbaujahre
im Buchenwald des Stadtwaldes Ettlingen.
Die schrag verlaufenden Balken oben geben das Einsinken der aufeinanderfolgenden
Streujahrgénge in die F-Schicht, die Kreise die Lage der Netzbeutel im Streuprofil zum je-
weiligen Probenzeitpunkt wieder. Im Balken unten ist der Zeitraum des hauptséchlichen
Auftretens von Primér- und Sekundarzersetzern angegeben.
e g jahrlicher Streueintrag 10.250 kJ/m2
90t 20 % Abbau ohne Bodenfauna 2.050 kJ
N,
8020 = P :
5 % Abbau 3.590 kJ
70t 30 davon 12 % Makrofauna 430 kJ
(“Primérzersetzer” + Zoophage)
60} 40 24 % Mesofauna sz, 860 kJ
» (Sekundérzérsetzer + Zoophage)
50} 50 ':
40l 60 8 % Abbau davon Mesofauna _36' % '%300_"@.. 820 kJ
% Abbau in 4 Jahren 6,460 kJ
3ol ATS davon Abbauleistung der Bodenfauna 1.590 kJ = 25 %
I Wmdérzersetzer
0 6 1 18 24 30 36 42 48 54
X181 X182 1X/83 X184 X185
Abbau der Laubstreu des Jahrgangs 1981 in grob-, mittel- und feinmaschigen

Netzbeuteln (vgl. Abb. 2) sowie Energiemengen von Streufall und Abbau und An-
teil der Bodenfauna am Abbau im Buchenwald des Stadtwaldes Ettlingen.

49



Uberwiegend als Priméarzersetzer einzustufenden saprophagen Makrofauna samt einem
zugehdrigen Anteil von Zoophagen.

In den feinmaschigen Beuteln (21 pm Maschenweite), in denen zusétzlich auch die Meso-
fauna ausgeschaltet ist, wird der Abbau wesentlich starker verzégert, mindestens um 8,
maximal um 18 Monate, wobei er einen Riickstand von 33-39% aufweist (Abb. 2). In den
feinmaschigen Netzbeuteln wird zuséatzlich die Gberwiegend sapromikrophage, im Moder-
buchenwald eindeutig mykophage Mesofauna ausgeschaltet. Der AusschluB3 dieser Se-
kundérzersetzer bringt also einen erheblich gréBeren Effekt als die Ausschaltung der sa-
promakrophagen Makrofauna allein. Fir die absolute GréBe der Leistung der sapropha-
gen Bodenfauna ergeben sich daraus folgende Werte (Abb. 3): In den ersten 4 Jahren
werden 6460 kJ = 63% eines Streujahrgangs abgebaut. Die Wirkung der Bodenfauna
konzentriert sich auf 3 Jahre, namlich auf die Zeitspanne vom 2.-4. Abbaujahr. Im 2. und
3. Jahr werden 35%, im 4. Jahr weitere 8%, zusammen 43% eines Streujahrgangs = 4410
kJ abgebaut. Der Anteil der Fauna betragt in diesem Zeitraum 36%. Davon entfallen auf
alle 3 Abbaujahre, d.h. vom 2.-4. Jahr, 9.7% (im 2. und 3. Jahr 12%) auf die Primarzerset-
zer und insgesamt 26.3% auf die Sekundarzersetzer. Das ergibt ein Verhaltnis der Lei-
stung von Primér- : Sekundérzersetzern von 1 : 2.7. Rechnet man den Anteil der sapro-
phagen Bodenfauna auf den Abbau der ersten 4 Jahre um, dann ergibt sich ein Anteil von
25% an den bis dahin abgebauten 6460 kJ. In Anlehnung an die Sollingergebnisse ist da-
von gréBenordnungsmaBig 1/5 den Zoophagen zuzurechnen.

Wenn man auf diese Weise den Abbau in den feinmaschigen Netzbeuteln gleichsam als
Sockelbetrag der Leistung der Mikroorganismen betrachtet - als solche sind hier Pilze,
Bakterien und Protozoen zusammengefaBt und der Bodenfauna gegentibergestellt - dann
solite die mikrobielle Aktivitat und Biomasse bei allen 3 Maschenweiten gleich sein; denn
nur dann dirfte man den Differenzbetrag der Abbauleistung zwischen feinmaschigen und
grobmaschigen Netzbeuteln als ausschlieBliche Leistung der Bodenfauna interpretieren.

Messungen der mikrobiellen Biomasse und der spezifischen Atmung der Mikroorganis-
men zeigen tatséchlich eine gute Ubereinstimmung zwischen grob- und feinmaschigen
Netzbeuteln, sieht man von einem gewissen Nachhinken der mikrobiellen Biomasse zu
Beginn ab, das den Raumwiderstand widerspiegelt, den auch die Pilze bei einer Ma-
schenweite von 21 pm zu Uberwinden haben (Tab. 1). Damit dlrfen wir zu Recht die Diffe-
renz zwischen dem Abbau in den fein- und grobmaschigen Netzbeuteln der Bodenfauna
als Leistung gutschreiben.

Tab. 1: Mikrobielle Biomasse und spezifische Atmung der Biomasse der Laubstreu in
fein- und grobmaschigen Netzbeuteln im Buchenwald des Stadtwaldes Ettlingen
(aus SCHONBORN, DUMPERT 1986).

1982 1983 1984 1985 1982 1983 1984 1985

Abbaujahr 1. 2. 3. 4, 1. 2. 3. 4,
Maschenweite Biomasse in mg Bio-C/100g TS Atmung in ml CO,/g Bio-C x h
10 mm 2420 3268 2258 1323 4,2 11,8 8,2 6,2
0,02 mm 1777 3051 2366 1327 4,0 11,3 9,0 7,6
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Wenn man diese Leistung in Energieanteilen am Abbau ausdrickt (Abb. 3), bedeutet dies
gleichzeitig, daB wir die Leistung der gesamten Bodenfauna, gleich ob Primarzersetzer,
Sekundarzersetzer oder Zoophage, als Primarzersetzung, als direkten Abbau von Laub-
streu interpretieren. Dies steht aber im Widerspruch zu der klaren Differenzierung der Ab-
bauleistung in den mittel- und feinmaschigen Netzbeuteln, also nach Makrofauna als
iiberwiegenden Primarzersetzern und Mesofauna als (berwiegenden Sekundérzerset-
zern, und vor allem steht dies im Widerspruch dazu, daB der Anteil Sekundérzersetzer -
im Moderbuchenwald weitgehend gleichzusetzen mit Pilzfressern - wesentlich gréBer ist
als der der Priméarzersetzer (Abb. 3) und daB ein kleiner Teil als Nekro- und Zoophage so-
gar noch eine weitere Trophiestufe h6her einzuordnen ist. Dieser Widerspruch a8t sich
an Hand der Messungen des Calciumgehaltes auflésen.

Der mineralische Untergrund unseres Buchenwaldbodens enthalt nur Spuren von Ca. Das
Ca der Bodenstreu ist also nahezu vollstdndig in der organischen Substanz gebunden
und hier vor allem in den Pilzhyphen. Wie Analysen von Blatt- und Pilzsubstanz zeigen,
wird Ca bis zum 20fachen der Konzentration in der Streu in Pilzhyphen angereichert
(MITTMANN 1980). Man kann daher Zu- und Abnahme des Ca-Gehaltes des Substrats
direkt mit der Zu- und Abnahme der Pilzhyphenmasse korrelieren.

% TG

o ", fein

PCP(5)

-s0‘Tr-r---r—1+rrrrr—TrrrrTTrrrrrrrrr
FovoviE XX TV VB XE IV VIEIX X LV VI X TV
1982 1983 1984 1985 1986
Abb. 4: Anderung des Calcium-Gehalts der Laubstreu in grob- und feinmaschigen Netz-
beuteln der unbelasteten Kontrollflache im Buchenwald des Stadtwaldes Ettlin-
gen sowie in grobmaschigen Netzbeuteln auf Parzellen, die 12 mal mit 1 bzw. 5
g/m2 2, 4, 5-T bzw. PCP behandelt wurden.
Oben:Calciumgehalt in % des Trockengewichts der Laubstreu;
unten:Prozentuale Abweichung des Calciumgehaltes in den einzelnen Parzellen bzw. in
den feinmaschigen Netzbeuteln von dem Gehalt der grobmaschigen Netzbeutel der Kon-
trollflache.
Einschub:Calcium-Gehalt im Bodenprofil (aus BECK et al. 1987).
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In den Ca-Analysen fallt bei allen Netzbeutel- und Chemikalienexperimenten, die durchge-
flhrt wurden, eine Variante vollkommen aus dem Rahmen (Abb. 4): Der Ca-Gehalt ist in
den feinmaschigen Netzbeuteln Uber lange Zeit um die Halfte héher als in allen anderen
Varianten, vor allem auch gegentber der Kontrollserie. Wenn aber die mikrobielle Bio-
masse - wie gezeigt - in grob- und feinmaschigen Netzbeuteln gleich ist, dann kann dieser
Befund fiir Calcium nur bedeuten, daB sich die abgestorbenen Pilzhyphen als Nekromas-
se anhaufen, weil sie von den pilzfressenden Bodentieren nicht abgeweidet werden.

3. SchluBfolgerungen

Nimmt man mit KJOLLER u. STRUWE (1982) an, daB Pilze das von ihnen verarbeitete
Substrat zu 40% in Hyphenmasse umwandeln, dann kann man in grober N&herung - ohne
Beriicksichtigung von Auswaschungsvorgangen besonders zu Beginn des Abbaus und
anderen Verlusten - aus 6460 kJ abgebauten Streumaterials eine Pilzbiomasse mit einer
Energiemenge von rund 2500 kJ in den grobmaschigen Netzbeuteln ableiten. Nach den
Ca-Werten ist die Hyphenmasse in den feinmaschigen Netzbeuteln um die Halfte = 1250
kJ groBer, und dieser Wert kommt dem Energiebetrag von 1590 kJ, den wir als Abbaulei-
stung der Bodenfauna aus den Netzbeutelversuchen ermittelt haben, recht nahe.

Mit oder ohne Bodenfauna erbringen die Mikroorganismen also die gleiche physiologische
Leistung. Diese physiologische Leistung wird jedoch nur in Anwesenheit der Bodenfauna
vollstandig in 6kologische, d.h. eine im Okosystem wirksame Abbauleistung umgesetzt,
wenn namlich die Tiere die absterbende mikrobielle Biomasse, vor allem Pilzhyphen, ste-
tig abweiden und damit die Pilze zwingen, stets das Primarsubstrat Laubstreu anzugrei-
fen. Bei Abwesenheit der Bodenfauna dagegen nutzen die Pilze zuerst ihre eigene abster-
bende und sich anh&ufende Hyphenmasse als das sehr viel attraktivere Substrat und grei-
fen nur soweit erforderlich auf das Ausgangssubstrat Laubstreu zurlick, wobei die Suk-
zession der Pilzflora vermutlich auch qualitative Anderungen erfahrt.

Letztlich wird der Abbaurlickstand auch ohne die Bodenfauna aufgeholt. Daher ist die
zeitliche Verzégerung des Abbaus, die das Ausschalten der Bodenfauna bewirkt, sowie
die Dauer dieser Verzdgerung bis zum Zeitpunkt des Aufholens des Rickstands neben
dem Abbaurtickstand selbst der entscheidende Parameter fir die Beurteilung der Lei-
stung der Bodenfauna beim Streuabbau. In unserem Netzbeutelversuch erreicht die Ver-
zdgerung bis zu 18 Monate und wird nach 4 Jahren aufgeholt. Dies bedeutet umgekehrt:
() Die Bodenfauna beschleunigt den mikrobiellen Abbau um bis zu 18 Monate. (ll.) Diese
Wirkung konzentriert sich auf die Zeitspanne vom 2.-4. Abbaujahr, in der (lll.) die Freiset-
zung von Néhrstoffen um bis zu 50% erhéht werden kann. Die Rolle der Bodenfauna liegt
demnach in einer sehr effektiven Kontrolle der Abbauleistung der Mikroorganismen. Als
Sekundarzersetzer greifen die Bodentiere direkt regulierend in den Bestand der Mikroor-
ganismen ein.

Genau besehen dirfte auch die Rolle der Primarzersetzer gar nicht so 'primar’ sein; denn
die meisten Futterwahlversuche zeigen, daB von der Mikroflora vormazerierter Bestandes-
abfall dem véllig frischen, unzersetzten Substrat vorgezogen wird. Die Rolle dieses Teils
der Bodenfauna ist also ebenfalls auf die Mikroorganismen gerichtet, wobei neben der di-
rekten Kontrolle hier die Férderung der Mikroflora durch OberflachenvergréBerung bei der
Zerkleinerung des Fallaubs sowie durch Milieuveranderung und Beimpfung des Substrats
bei der Darmpassage hinzukommen.

In jedem Fall ist also die direkte - bei den Sekundéarzersetzern - oder die indirekte - bei
den Priméarzersetzern - Wechselwirkung mit den saprophagen Mikroorganismen der Dreh-
und Angelpunkt der Rolle der Bodenfauna, und zwar in jedem Waldboden. Entscheidend
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dafiir, ob die direkte oder indirekte Wirkung Uberwiegt, sind die Milieubedingungen und,
damit zusammenhangend, die qualitative und quantitative Zusammensetzung der Bioz6-
nose des Bodens. Im Moderbuchenwald iberwiegt die direkte Beeinflussung der Mikroor-
ganismen durch die Sekundarzersetzer bei weitem die indirekte Wirkung der Primarzer-
setzer; im Kalkbuchenwald diirfte sich dieses Verhaltnis sehr in Richtung Primarzersetzer
verschieben, méglicherweise sogar umkehren.

im Moderbuchenwald und wahrscheinlich auch in anderen Waldern ist die Rolle der Bo-
denfauna beim Streuabbau gepragt von der Konzentration der Leistung auf einen relativ
kurzen Zeitraum des Abbaugeschehens in einem Streujahrgang, im Moderbuchenwald
des Stadtwaldes Ettlingen rund 3 Jahre, oder rdumlich betrachtet auf ein relativ schmales
Band im Streuprofil von der unteren L- bis zur mittleren F-Schicht. Diese Konzentration
der Leistung erschwert den direkten Vergleich mit Hochrechnungen der Leistung, die von
durchschnittlichen Individuen- und Biomassedichten pro Flacheneinheit und Jahr ausge-
hen.

Tab. 2: Umsatzleistung und Nutzungswerte der wichtigsten Gruppen der Makrofauna im
Buchenwald des Stadtwaldes Ettlingen.
Dem 'Normaljahr (oben) mit geringer Siedlungsdichte der Dipterenlarven und hoher Dichte
der groBen Enchytréden ist ein 'Dipterenlarvenjahr’ (unten) gegentbergestellt, in dem sich
die Siedlungsdichten dieser beiden Gruppen anndhernd umkehren auf Grund eines Mas-
senauftretens von Lycoriidenlarven (vgl. FRANKE 1987, HEYNEN 1987).

Dichte/am R/A A/C R A C Consum, /Fstr. Autor
Ind 9 FG % % kJ/am x a %

“ijormaljahr” (g 1977/78-1985/86)
kegenwlirmer +

Diplopoden + Schnecken 38 2,0 33,6 44,8 284 2,8 FRANKE 1987, ROMBKE 1987
groBe Enchytraen 2432 3,6 70 18-56 91,4 130,6 233-725 2,3-7,1 ROMBKE 1987, FRANKE 1987
Dipterenlarven 324 0,7 80 7-15 15,7 19,6 131-280 1,3-2,7 FRANKE 1987, HEYNEN 1987
ubrige Saprophage 80 0,1 @460 &2 2,4 4,0 20 0,2 FRANKE 1987
Summe Saprophage 143,171 199,0 668-1309 6,6-12,8
Zoophage 81,3 122,0 210
Summe “Normaljahr” 224,4 321,0 878-1519
in % des durchschnittl. Feinstreueintrags 2,25 3,2% 8.6-14,8%
“Dipterenlarvenjahr” (1976/77)
Regenwlrmer +
Diplopoden + Schnecken 38 2,0 33,6 44,8 284 2,8
groBe Enchytréen 453 0,7 70 18-56 19,9 28,4 51-158 0,5-1,5
Dipterenlarven 2841 3,7 80 7-15 87,6 109,6 730-1565 7,1-15,3
ubrige Saprophage 80 0,1 @660 &2 2,4 4,0 20 0.2
Summe Saprophage 143,5 196,8 1085-2027 10,6-19,8
Zoophage 81,3 122,0 210
Summe “Dipterenlarvenjahr” 224,8 318,8 1295-2237
in % des durchschnittl. Feinstreueintrags 2,2%  3,1%12,6-21,8%

Diesen kann man - wie dies auch beispielsweise im Sollingprojekt geschehen ist (GRIMM,
FUNKE 1986) - nur den Energieumsatz im gesamten Streu- oder Bodenprofil gegeniber-
stellen, und dieser entspricht im Gleichgewichtszustand weitgehend dem Streueintrag.
Fur die Makrofauna ergibt sich danach ein Anteil von 2.2%, der als Respiration dem Ab-
bau gegeniiberzustellen ist (Tab. 2). Fir die Mesofauna ist die Berechnungsbasis noch
unsicher; der Anteil der haufigsten Gruppen liegt nach derzeitigen Schatzungen mit min-
destens 4.4% beim Doppelten des Anteils der Makrofauna, wahrscheinlich aber noch
deutlich héher. Nimmt man die Energiewerte selbst, dann stehen damit derzeit fir die Ma-
kro- und Mesofauna zusammen mindestens 600 kJ zu Buch gegeniber rund 1600 kJ, die
wir aus den Netzbeutelversuchen abgeleitet haben.
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Ohne die Problematik der Hochrechnungen oder mégliche Fehlerquellen der Netzbeutel-
versuche im einzelnen zu diskutieren, sprechen 2 Griinde dafir, daB die tatséchliche Lei-
stung eher bei dem Netzbeutelwert liegt: (I.) Die Individuendichte als Ausgangswert fiir die
Hochrechnungen ist wegen unterschiedlicher, in jedem Fall aber unter 100% liegender Ef-
fektivitat der Ausleseverfahren vor allem bei der Mesoarthropodenfauna nur ein Mindest-
wert, und (Il.) liegen den Respirationswerten Messungen des Grundumsatzes oder Ruhe-
stoffwechsels zugrunde, wahrend man fir die Freilandleistung den Aktivitatsstoffwechsel
kennen sollte, der mit Sicherheit hdher liegt, aber leider um einen unméglich einzuschét-
zenden Betrag.

Die Rolle der Bodenfauna besteht also in einer wirkungsvollen Kontrolle der priméren Ab-
bauleistung der Mikroorganismen, wobei die Wirkung nicht zuletzt von der raumlich-zeitli-
chen Konzentration auf einen Ausschnitt des Abbauverlaufs bestimmt wird. Die Bodenfau-
na beeinfluBt maBgeblich Geschwindigkeit und Art des Abbaus und damit des internen
Stoffkreislaufs. Die Arten- und Formenvielfalt der Bodenfauna &uBert sich in einer ebenso
vielfaltigen 6kologischen Redundanz, die wesentlichen Anteil an der Stabilitdt und Regula-
tionsfahigkeit der gesamten Bodenbiozdnose hat.

Gefordert mit Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft und des Bundesministers fiir For-
schung und Technologie.
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POSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fiir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
2. Streueintrag und Streuabbau

Ulrich Franke und Ludwig Beck

Synopsis

Energy and material turnover in soil are essentially heterotrophic processes and cause lit-
ter decomposition. In a moder beech wood in the Stadtwald Ettlingen (Northern Black Fo-
rest) litter fall was measured by litter samplers and the decomposition rate by use of litter-
bags. The annual litterfall amounts to 538g dw/m? - a, the decomposition rate to 2.5%
nonthly. Therefore litter is transformed within 17 months into material of the F-layer and
loses 1/3 of its weight by decomposition. During the passage through the F-layer an addi-
tional 40% is lost. In a moder beech wood total decomposition requires over 10 years.

Beech forest, decomposition, litter fall, moder soil.

1. EinfGhrung

Die Méchtigkeit der Streuauflage des Bodens wird im wesentlichen bestimmt einerseits
durch den Streueintrag und andererseits durch den Abbau der Bodenstreu selbst, welcher
vor allem biologischer Natur ist. Damit 148t sich der Verlauf des Streuabbaus teilweise re-
konstruieren aus der Kenntnis des monatlichen Streueintrags und der monatlichen Abbau-
rate.

2. Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet liegt im Stadtwald Ettlingen (Nérdliches Schwarzwaldvorland, 310-340 m
i.d.M). Das langjahrige Jahresmittel der Temperatur betragt 8.3 °C, das Jahresmittel der Nieder-
schlage 1040 mm fiir die Jahre 1979-1984. Die Versuchsflache ist ein Moderbuchenwald (Luzulo-Fa-
getum) auf einem NO-Hang, ausgebildet als ca. 140jéhriger Hallenbuchenwald mit dichtem Kronen-
schluB und ohne jeden Unterwuchs. Boden: Oligotrophe Braunerde auf Buntsandstein; A-Horizont
ca. 10 cm, B-Horizont 60-90 cm, pH-Wert 3.1 - 4.2 (CaClz) (Schweikle, pers. Mitt.). Die Streuauflage
hat einen pH-Wert von 3.2 - 4.7 (H20) und ist deutlich gegliedert in L-, F- und H-Schicht. Aufbau und
Zusammensetzung der Streuauflage in ihrer Wechselwirkung mit der Streuproduktion, dem Nieder-
schlag und der Temperatur siehe BECK u. MITTMANN (1982)

3. Methoden

Der Bestandesabfall wird mit 10 Laubsammlern einer Offnungsweite von 0.5 m? erfaBt, die auf der
Versuchsflache verteilt stehen. Sie werden monatlich, im Herbst wdchentlich geleert, ihr Inhalt wird
luftgetrocknet und gewogen. Zur Messung des Abbaus wird das im Herbst frisch gefallene Laub ein-
gesammelt, in Netzbeutel der Maschenweite 1 x 1 cm eingenaht, nach Lufttrocknung gewogen und
wieder im Geldnde exponiert. Alle zwei Monate werden zwei Netzbeutel eingeholt und nach Trock-
nung mit und ohne Inhalt gewogen. Die Auflagemachtigkeit der Bodenstreu wird mittels Proben von 3
x 1/9 m? gemessen, die monatlich mit einem Stechrahmen nach L-, F- und H-Schicht getrennt ent-
nommen werden. Die drei L-, bzw. F- und H-Schichtanteile werden vereinigt, luftgetrocknet und ge-
wogen.
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Abb. 1: Feinstreueintrag.
A) %-Summenkurve flr jedes Jahr.
oben: Jahressummen und Jahresdurchschnitt.
B) Monatsdurchschnittswerte und deren Summenkurve

4. Ergebnisse

4.1 Streueintrag

Der jéhrliche Feinstreueintrag, der zu 3/4 aus Blattern besteht (genauere Aufschlisselung
bei BECK, MITTMANN 1982), ist je nach den klimatischen Verhaltmssen von Jahr zu Jahr
verschieden. Er liegt im Durchschnitt von 8 Jahren bei 538 g TS/m? (Abb. 1a oben). In
den beiden Herbstmonaten Oktober und November fallen zusammen etwa 70% der Jah-
resstreumenge (Abb. 1a, b). Die restlichen 30% verteilen sich ziemlich gleichmaBig auf
die Ubrigen Monate. Die Zusammensetzung der Streu &ndert sich im Laufe des Jahres;
sie besteht im Frihjahr hauptséchlich aus Knospenschuppen, im Herbst aus Blattern. Die
Grobstreu und die Streu aus der Produktion der Wurzeln - beide wurden von uns nicht ge-

messen - durften nach Messungen im Solling zusammen ann&hernd gleich groB sein wie
die oberirdische Feinstreu.

4.2 Abbau

Die monatliche Abbaurate R der frisch gefallenen Streu ist bezogen auf das jeweilige
Vormonatsgewicht konstant und betragt R = 1-10° 0011 _ 2 5%/Monat; bezogen auf das

(100-2TG)g
100 Igy = 2-00Mmx
n-24
- -0985

[

S
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|
g
il
3

40
Abbaumonate

Abb. 2: Abbaukurve aus Netzbeutelversuch.

Gemessen wurde das Gewicht des noch im Netzbeutel verbliebenen Materials in Abhan-

gigkeit von der Expositionsdauer und bezogen auf ein Ausgangsgewicht von jeweils 100 g
TS/Netzbeutel.
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susgangsgewicht von 100 g wird sie mit der Zeit geringer (Abb. 2). In der unteren F- und
in der H-Schicht 1aBt sich der mengenmé&Bige Abbau mit der Netzbeutelmethode nicht
mehr verfolgen: Mineralische Bodenteile werden zunehmend eingemischt, und auch die
Menge an organischer Substanz kann durch Einwachsen von Feinwurzeln wieder zuneh-
men. Tatséchlich dirfte vom unteren F-Schichtbereich an der Abbau langsamer sein, wird
doch ein betrachtlicher Teil der organischen Substanz in schwer abbaubare Huminstoffe
umgebaut, die mit mehr oder weniger groBer Verzdgerung zersetzt werden.

g/m’

7000 I
Bodenstreu

_— ; U —
w7 ' 78 ' 79 ' e | e ‘82 | 83 | 84 85 |

Abb. 3: Bodenauflage.
Diinne Zickzack'-Linie: Machtigkeit der org. Bodenauflage; dicke Kurve: vorherrschende
mittlere Bodenauflage (Verbindung der Jahresmittelwerte).

4.3 Méachtigkeit der Streuauflage

Blldet man aus den 12 stark variierenden Monatswerten, die von drei Parallelproben von
je '/9 m? stammen, jeweils einen Jahresdurchschnittswert und verbindet diese Durch-
schnittswerte, so 1&Bt sich der Trend der zu jedem Zeitpunkt vorliegenden Schichtdicke er-
kennen (Abb. 3). Es kann sich also lber Jahre hinweg Material ansammeln, welches erst

gTS/m’
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Abb. 4: Veranderung der L-Schicht.
links: Verénderung der L-Schichtmachtigkeit (L) durch das Zusammenwirken von Abbau
(A), Streueintrag (S) und Abgabe an die F-Schicht (F).
rechts: Abnahme der zu Jahresbeginn vorliegenden L-Schicht durch Abbau (A) und Abga-
be an die F-Schicht (F) bis zum vollstandigen Verschwinden.
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spéter durch erhéhte Abbauaktivitét beseitigt wird. Die mittlere Gesamtauflage schwankt
im untersuchten Zeitraum von 1977 bis 1985 zwischen 3150 und 5300 g TS/m?.

Die L-Schicht (L) nimmt vom Winter bis in den Sommer ab, da der Streufall den Verlust
nicht kompensieren kann. Erst im Herbst sorgt der starke Streueintrag wieder fir ein An-
wachsen der Streumenge Im Mittel von 9 Jahren betragt die L -Schichtméchtigkeit zum
Jahresbeginn 607 g TS/m? und im August nur noch 320 g TS/m? (Abb. 4 links, 'L’).

Tab. 1: Massenanderung der L-Schicht (L) durch Abbau (Abbaurate R = 2.5%/Monat),
Streufall (S) und Abgabe an die F-Schicht (F).
Gemessen wurden: L m|t Quadratproben, R in Netzbeuteln, S mit Laubsammlern.
Alle Angaben in g TS/m?.
F ist berechnet nach: Fn = Ln-1(1-R) + Sn - Ln; (n = Monate von 1-12).

n (Monate) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 Summe

Ln-1 607 601 607 593 549 485 430 371 317 335 453 578
Ln1(1-R) 592 586 592 578 535 473 419 362 309 327 442 564
Sn 14 13 15 16 16 14 16 18 51 135 158 72 538
Summe 606 599 607 594 551 487 435 380 360 462 600 636
Ln 601 607 593 549 485 430 371 317 335 453 578 607
Fn 5 -8 14 45 66 57 64 63 25 9 22 29 39N

Der Mengenverlust der L-Schicht setzt sich zusammen aus dem Abbau und aus jenem
Material, welches nach Umwandlung in die F-Schicht weitergegeben wird (Abb. 4 links,
Tab. 1). Ausgehend von 607 g TS/m? werden im Januar 2.5%, also 15 g abgebaut. Zu
den Ubrig bleibenden 592 g W|rd der Januarstreufall von 14 g gerechnet. Ende Januar
muBten demnach 606 g TS/m? in der L-Schicht vorliegen. Tatsachlich sind aber nur 601 g
L-Schichtmaterial nachzuweisen; die fehlenden 5 g wurden in die F-Schicht abgegeben.
Von den 601 g TS/m? kann nach gleichem Schema weiter gerechnet werden. Ahnlich be-
rechnet sich die turn-over-Rate der L-Schicht (Abb. 4 rechts, Tab. 2), die zeigt, daB sich
die L-Schicht in rund 17 Monaten volistandig erneuert. Entsprechende quantitative Aussa-
gen sind fir tiefere Schichten aus methodischen Schwierigkeiten leider nicht méglich. Je-
doch macht das Streuprofil, in welchem die einzelnen Streujahrgange durch jeweils im
Herbst ausgebrachte grobe Netzstoffe getrennt sind, deutlich, daB die F-Schicht etwa 4 -
4.5 Streujahrgénge umfaBt.

Tab. 2: Daten zur turn-over-Rate der L-Schicht.
Alle Angaben in g TS/m?; monatl. Abbaurate R = 2.5%; Fn aus Tab. 1.

n (Monate) 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17
Lnt 607 587 580 551 492 414 347 274 204 174 164 135 103 95 101 84 37
0.025 X Ln-1 15 15 15 14 12 10 9 7 5 4 4 3 3 2 3 2 1
Fa 5 -8 14 45 66 57 64 63 25 9 22 29 5 -8 14 45 66
Ln(Rest) 587 580 551 492 424 347 274 204 174 164 135 103 95 101 84 37 -30
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Legt man die konstante Abbaurate von 2.5% monatlich zugrunde dann werden im ersten
Jahr in der L-Schicht durchschnlttllch 26.2% von 607 g TS/m?, das sind 159 g abgebaut.
Gleichzeitig werden 391 g TS/m? an die F Schicht abgegeben Daraus ergibt sich eine
Abnahme der L-Schicht von 550 g TS/m - a. Diese Abnahme stimmt mit dem durch-
schnittlichen Streueintrag von 538 g TS/m? Uiberein.

i1 Altbuchenbestand des Solling ermittelte MEYER (1986) an Hand von Atmungsmes-
sungen eine Abbaurate von 23%/a fur eine Mischung aus L- und F-Schichtmaterial. Diese
Atmungsmessungen wurden bei der Jahresdurchschnittstemperatur von 6.2 °C und bei
in-situ-Feuchtebedingungen durchgefiihrt, wahrend unseren Messungen im Freiland eine
Jahresdurchschnittstemperatur von 7.8 °C zugrunde liegt. In der Gesamtbilanz kommt
WIEYER (1986) zu einem Abbau von 353 g/m a organischer Substanz bei einem Streu-
fall von 329-344 g/m2 a an Blattern. Damit liegt im Solling der Wert fir den Abbau um
maximal 7%, bei unseren Messungen um rund 2.2% (iber dem Wert fiir die Produktion.

Geférdert mit Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft und des Bundesministers fur For-
schung und Technologie.
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POSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
3. Anderungen des Elementgehaltes beim Streuabbau

Hans-Walter Mittmann

Synopsis

Changes in the element content (C, N, Si, Al, Fe, P, Mn, K, Mg, Ca, Na, Pb, Co) of decay-
ing leaf litter of Fagus sylvatica in a moder beech wood soil on the northern piedmont of
the Black Forest were investigated for 5 years by means of litter bag studies and by analy-
sing soil profiles, which made it possible to separate the remain of 8 year's litter input in
the uppermost organic soil layer. These data are leading to estimates of the ecological
role of the soil micro- and mesofauna and the soil microflora during litter decomposition
and their mutual impact. During the first 3 years of litter breakdown, the soil microbes are
acting as the primary decomposers, their activity being regulated by mycophagous
animals. In deeper soil layers (F-layer) this role is taken over by saprophagous and sapro-
mycophagous animals, mostly oribatid mites acting as secondary consumers.

Animal-microbial interaction, beech forest, element content, litter decomposition, moder
soil.

1. Einfiihrung

Neben der quantitativen Erfassung des Streuabbaus lber den Gewichtsverlust (FRANKE,
BECK 1989) gibt die chemische Analyse der mit dem Abbau sich &ndernden Elementge-
halte der Streu einen Einblick in die qualitative Seite des Abbaus und erméglicht es auch,
die unterschiedliche Wirkung von Bodenfauna und Bodenmikroflora beim Streuabbau zu
bewerten. Diese Anderungen wurden in den organischen Auflagehorizonten eines Moder-
buchenwaldes im Stadtwald Ettlingen mit einer Netzbeutelserie tber 5 Jahre von 1981 -
1986 verfolgt.

2. Untersuchungsgebiet und Methoden

Angaben zum Untersuchungsgebiet finden sich bei FRANKE u. BECK (1989). Der Abbau der Laub-
streu bzw. der gesamten Feinstreu wurde durch eine Netzbeutelserie (BECK et al. 1987) und in so-
genannten Abbauprofilen erfaBt (MITTMANN 1980). Hierzu wurde seit 1976 die alte Streuschicht auf
stets gleichen Versuchsparzellen von etwa 2 x 3 m mit grobmaschigem Netzstoff bedeckt und so ei-
ne jahrgangsweise Trennung der Laubschichten erreicht. Seit 1983 wurden jeweils im Herbst aus
diesen Flachen Proben genommen und die einzelnen Streujahrgédnge und die darunterliegenden Bo-
denhorizonte getrennt analysiert. Nach der Extraktion der Fauna wurden nach den entsprechenden
Aufschlissen die Gesamtgehalte des Streumaterials bestimmt: C, N, Si, Al, Fe und P photometrisch,
Mn, K, Mg, Ca und Na mit Flammen-AAS sowie Pb und Co mit Hilfe der Inversvoltametrie. Eine de-
taillierte Beschreibung der verwendeten Analysenmethoden findet sich bei BECK et al. (1987).
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3. Ergebnisse und Diskussion

Die Elemente der organischen Bodenauflage stammen aus zwei verschiedenen Quellen,
dem Streufall und dem Bestandesniederschlag, in verschiedener Weise miteinander ver-
bunden. Die Elemente aus dem Streufall stammen wiederum aus zwei Quellen, dem mi-
neralischen Untergrund und der organischen Bodenauflage, also dem internen StofffluB,
der durch den Abbau zum Kreislauf geschlossen wird (MITTMANN 1980).

Der Buntsandstein des Untergrundes unserer Versuchsflache liefert vor allem Si, Al, Fe,
Mg und von den Spurenelementen Co; dabei dirfte aber die Feststellung von ULRICH et
al. (1986) nach Untersuchungen im Solling auch fir unser Untersuchungsgebiet guiltig
sein, dafB trotzdem der Pflanzenbedarf bei Fe und Mg aus dem atmospharischen Eintrag
gedeckt werden kann. Dieser bestimmt in immer starkerem MaBe die Bilanz vieler Ele-
mente, vor allem der Schwermetalle als Uberwiegend toxischer Komponenten, erlangt
aber auch bei Makrondhrstoffen wie N, Ca, K und - im Gegensatz zum Solling - in unse-
rem Untersuchungsgebiet auch bei Mn zunehmende Bedeutung. Uberragende Bedeutung
hat bei den wichtigsten Pflanzennahrstoffen N, P, Ca, K, Mg und Mn der Streufall als Lie-
ferant dieser Elemente innerhalb der internen Stofftkreislaufe unseres Buchenwaldes, der
vom Untergrund her als ausgesprochen néhrstoffarm angesehen werden muB.

Die Zunahme der biologischen Aktivitat von Mikroflora (SCHONBORN, DUMPERT 1986)
und Bodenfauna (BECK et al. 1987) im Verlauf des Abbaus spiegelt sich in den Anderun-
gen des Gehalts an diesen vorwiegend in der organischen Substanz gebundenen Ele-
menten wieder. Die Anderungen des Gehaltes an mineralogenen Elemente wie Si, Al und
Fe kennzeichnen ebenfalls einen Teil der biologischen Aktivitdt, vor allem die durchmi-
schende Tatigkeit der Bodenfauna. Die Werte aus den feinmaschigen Netzbeuteln der
Kontrollflache, aus der die Makro- und Mesofauna weitgehend ferngehalten wird, liefern
einen ersten Ansatz, den Anteil der Bodentiere am Abbaugeschehen abzuschatzen und
von dem der Mikroflora zu trennen.
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Abb. 1: Anderung des C/Si-Verhaltnisses, des C-, Asche-, Si-, Al- und Fe-Gehaltes der
Laubstreu in den Netzbeuteln des Streujahrganges 1981 mit Maschenweiten von
1 cm (durchgezogene Linien) und 21 um (gepunktete Linien), angegeben in Pro-
zent des Trockengewichtes.

62



o Abbaugrad 188t sich so durch die Angabe des C/Si-Verhaltnisses bestimmen, da C
sui dem Buntsandsteinboden des Untersuchungsgebietes nur aus dem Bestandesabfall
in den Boden eingebracht werden kann und Si bis auf etwa 1% aus dem Ausgangsgestein
Aurch Verwitterungs- und Lésungsprozesse freigesetzt wird. So nimmt das C/Si-Verhéltnis
i Bodenprofil im Laufe von mindestens 10 Jahren vom frischen Fallaub mit Werten von
~urchschnittlich 62 bis zum An-Horizont mit einem Wert unter 0.2 kontinuierlich ab, was
<ich in den grobmaschigen Netzbeuteln wéhrend der ersten 5 Versuchsjahre verfolgen
1aBt (Abb. 1); nach anfanglichen Schwankungen, die Netzbeutel liegen zu dieser Zeit noch
auf oder inmitten der L-Schicht, nehmen Asche- und Siliciumgehalt, desgleichen auch
vin-, Al- und Fe-Gehalt deutlich zu; damit fallt auch der Wert fir das C/Si-Verhaltnis von
50.4 bis auf 7.2, da wahrend der gesamten Versuchszeit zwar Verluste an Trockenge-
wicht eingetreten sind, sich der Kohlenstoffgehalt der restlichen Blattsubstanz in den Beu-
tel aber noch nicht systematisch gedndert hat. Dies wére erst nach 6-7 Jahren der Streu-
zersetzung zu erwarten.

Dient das C/Si-Verhdltnis vor allem als Zeiger flr den strukturellen Abbau der Laubstreu,
hesonders bedingt durch die Aktivitdt der Bodenfauna, so kann aus Anderungen des C/N-
Verhaltnisses auf organisch-chemische Veranderungen riickgeschlossen werden, die
wohl hauptsachlich von Leistungen der Mikroflora herriihren. Beide Elemente sind auf
dem carbonatarmen Waldboden ausschlieBlich an die organogene Komponente der Bo-
denhorizonte gebunden ebenso wie die Elemente Ca, P und Mg. Bei einem relativ gleich-
maBigen Kohlenstoffgehalt von etwa 49% steigt der Gesamtstickstoffgehalt wéhrend der
ersten beiden Abbaujahre von 0.85% im frischen Fallaub auf 1.6 bis 1.7% und andert sich
auch in den folgenden beiden Jahren nicht mehr wesentlich. Zu erwarten wére wie auch
schon beim Kohlenstoffgehalt eine Abnahme der N-Konzentration nach 6-7 Jahren bis auf
‘Werte von unter 0.2% im C-Horizont. Dementsprechend andert sich auch das C/N-Ver-
Laltnis, nachdem es im ersten Versuchsjahr von 52 auf das Niveau von etwa 34 gefallen
ist, im Gegensatz zu C/Si-Verhaltnis nicht mehr regelmaBig. Besser als am Stickstoffge-
halt kann man an der Verdnderung der Phosphorkonzentration die zunehmende Steige-
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Abb. 2: Anderung des C/N-Verhaltnisses, des N-, Ca-, P- und Mn-Gehaltes der Laub-
streu in den Netzbeuteln des Streujahrganges 1981 mit Maschenweiten von 1 cm
(durchgezogene Linien) und 21 um (gepunktete Linien), angegeben in Prozent
des Trockengewichtes.
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rung der mikrobiellen Stoffumsetzungen ablesen, mit einem deutlichen Maximum im drit-
ten Versuchsjahr mit Werten von 0.18%. Zu diesem Zeitpunkt hat die Streu bereits die bo-
denbiologisch ginstigste F-Schicht erreicht. Steht P fir mikrobielle Stoffwechselaktivitét,
so spiegelt die Verdnderung der Ca-Konzentration Vorratsdnderungen an mikrobiell gebil-
deter Bio- oder auch Nekromasse wider, die im sauren Milieu der Moder-Streuschichten
(Abb. 2) Uberwiegend von Pilzen gebildet wird. Sie kénnen Ca als Oxalat in betrachtli-
chem MaBe frei im Zellumen speichern und legen so das hier sonst leicht 18sliche Ele-
ment im Streuprofil und damit im Okosystem fest (MITTMANN 1980). Der Ca-Gehalt steigt
daher von einer Konzentration von 0.5% im frischen Fallaub zun&chst leicht an, solange
Transport und Bindung in einwachsende Pilzhyphen den Abbau Ubertreffen; danach sinkt
die Calcium-Konzentration langsam ab.

Weitere wichtige Mineralstoffe der Asche wie Mg, K und Na zeigen in den Netzbeuteln ei-
ne ahnliche Verteilung wie in den mehrfach genommenen Bodenprofilen (Abb. 3). Mg und
Na nehmen im allgemeinen proportional dem Anteil der Asche am Trockengewicht zu. K
ist vorwiegend in der obersten L-Schicht konzentriert, wird aus tieferen Streuschichten
ausgewaschen und dann wieder im B- sowie C-Horizont angereichert.

Der AussschluB der Bodenmakro- und Mesofauna vom Streuabbau durch feinmaschige
Netzbeutel bewirkt nur eine Verzégerung des Abbaus von durchschnittlich 8, maximal 18
Monaten (Beck 1989). Wahrend dieser Zeit sind an der Elementzusammensetzung der
eingeschlossenen Streu in den feinmaschigen Beuteln deutliche Abweichungen vom Nor-
malverlauf des Abbaus zu beobachten; bei den mineralogenen Komponenten meist nega-
tiv, bei den organogenen meist positiv abweichend (Abb. 1 u. 2, gepunktete Linien). Be-
trachtet man die absoluten Stoff- bzw. Elementmengen in beiden Netzbeutelarten unter
Vernachlassigung dieser zeitlichen Differenz nur in Abhangigkeit vom jeweiligen Abbau-
grad und vergleicht diese Bilanzen mit den Werten flr mikrobielle Biomasse und Besatz
an saprophager Mesofauna, so kann leicht der unterschiedliche Anteil von Mikroflora und
Fauna am Abbau voneinander getrennt werden (Abb. 4).
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Abb. 3: Anderungen von pH-Wert und der Gehalte von Mg, K, Na, Co und Pb im Streu-
profil des untersuchten Buchenwaldes, gemessen an 4 verschiedenen Terminen
in den durch grobmaschigen Netzstoff getrennten Streujahrgangen bzw. den
nach Augenschein getrennten Bodenhorizonten.

Die Angaben in Abbaujahren entsprechen folgender Schichtzuordnung des Auflagehorizon-
tes: 0 = frisch gefallene Laubstreu, 1-2 = L-Schicht, 2-6 = F-Schicht, 6-8 = oberer An-Hori-
zont.
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Abb. 4: Gang der Anderungen der Menge an Gesamtasche, Ca, N, P und mikrobieller
Biomasse (angegeben in g/Netzbeutel) sowie der Besiedlung der Netzbeutel des
Streujahrganges 1981 durch die saprophage Mesofauna (angegeben in
Ind./Netzbeutel) in Abh&ngigkeit vom jeweiligen Abbaugrad der Laubstreu in den
Beuteln, die auf ein Ausgangstrockengewicht von 100 g normiert wurden (Ma-
schenweite 1 cm = durchgezogene, 21 um = gestrichelte Linien).

Die aufeinanderfolgenden Werte sind miteinander verbunden. Der Abstand der Dreiecke
stellt den zeitlichen Abstand von 2 Monaten zwischen den jeweiligen Probenahmen dar.

Ein wesentlicher Teil des primaren Streuabbaus wird von der Mikroflora ausgefihrt. Die
rnikrobielle Biomasse nimmt nach dem Streufall stark zu und verhindert so einen schnel-
len Austrag von z.B. N und P, wie in den ersten Abbauphasen der Beutel feiner Maschen-
weiten abzulesen ist. Hier ist der Zugang der Pilzflora durch die Gaze von 21 pm-Ma-
schenweite zundchst behindert. Danach ibersteigt die Menge an mikrobieller Biomasse
diejenige in den grobmaschigen Beuteln rasch um bis zu 50% und fihrt zu einer Anrei-
cherung von Ca, P und auch N in den Netzbeuteln. Da jedoch kaum Streuabbau stattfin-
det, kann dieser Befund fiir Ca und P nur bedeuten, daB die Pilze ihre eigene sich anhau-
fende absterbende Hyphenmasse als das attraktivere Substrat zuerst nutzen und nur so-
weit erforderlich auf das Ausgangssubstrat Laubstreu zuriickgreifen. Damit zirkulieren bei-
de Elemente hier im kirzestmdglichen Kreislauf innerhalb der Pilzbio- und -nekromasse,
wobei der Anteil der Biomasse, gemessen (iber die mirobielle Atmungsaktivitat (SCHON-
BORN 1989) im Laufe des weiteren Abbaus in diesen Beuteln relativ rasch wieder kleiner
wird und weit unter das Niveau in den groben Beuteln absinkt.

In den grobmaschigen Netzbeuteln sorgt die Fauna zunachst fir die Durchmischung der
Streuschichten mit tieferliegendem anorganischem Material, wie an der Bilanz der Ge-
samtasche in den Beuteln abzulesen ist. Die Abnahme der Aschemengen am Ende des
Netzbeutelversuches ist wohl auf ein Einwachsen von Feinwurzeln zurlickzufiihren. Von
groBerer Wichtigkeit ist aber die saprophage Mesofauna, (vor allem Oribatiden) fir die
Regulation der Aktivitat der Bodenmikroflora: Die Primarbesiedlung der Netzbeutel mit
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den L-Schicht-Arten der Oribatiden sorgt durch eine Bevorzugung der Mikroflora bei der
Nahrung (MITTMANN 1983) flr einen ersten Einbruch bei der mikrobiellen Biomasse. Da-
nach setzt eine zweite Phase des Streuabbaus ein, wahrend der die Aktivitat von Mikroflo-
ra, abzulesen am P- und Ca-Gehalt, durch eine gleichméaBige Besiedlung der Netzbeutel
mit saprophager Mesofauna und die damit verbundene gleichmaBige Beweidung erhdht
wird, indem die Mikroflora im Gegensatz zu den Bedingungen bei feinen Maschenweiten
immer wieder auf die Laubstreu als primare Nahrungsquelle abgedrangt wird. Dies flhrt
zu einer Steigerung des Streuabbaus von 20 auf 50 % innerhalb nur eines Jahres. War
bis dahin der Streuabbau hauptséchlich eine Funktion der Mikroflora, ibernimmt nun die
saprophage Mesofauna eine direkte Rolle beim Streuabbau. Wahrend sich die Siedlungs-
dichte der saprophagen Mllben verdreifacht, werden samtliche Leistungsparameter der
Mikroflora auf héchstens /40 ihrer Ausgangswerte reduziert. Dies macht deutlich, daB im
Moderbuchenwald die Hauptleistung beim Streuabbau zumindest wahrend der ersten drei
Abbaujahre von der bodenlebenden Mikroflora erbracht wird. In diesem Zeitraum werden
die Tiere nur als Regulatoren wirksam. Erst danach finden sie als Sekundarzersetzer ihre
eigentliche Rolle.

Gefordert mit Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft und des Bundesministers flr For-
schung und Technologie.
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POSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
4. Mikroflora

Wolfgang Schénborn

Synopsis

The microflora of the litter horizon in the beech wood of the Ettlingen forest i |s mainly com-
posed of fungi. The fungal biomass corresponds to about 65 g carbon/m? and contains
about 5% of the carbon in the litter. The freshly fallen leaf litter is gradually colonized by
{ungi. The decomposition of the leaf litter to litter of the F-horizon follows a cosine function.
‘The dynamics of the fungal biomass are large in the three litter horizons; the mean value
of the biomass during the four years of investigation temporarily decreased by 90% and
increased by nearly 100%. The main cause of the changes lies in the succession of humid
and dry condmons Mean respiration rate of the biomass equals 25% of the maximum va-
iue.

Feech forest, biomass, fungi, litter decomposition, litter horizons, microflora, respiration.

1. Einfihrung, Material, Methoden

im Stadtwald Ettlingen, einem Moderbuchenwald, wurden 4 Jahre lang etwa 6 mal pro
Jahr die Biomasse der Bodenmikroflora und die Atmung der Streuschichten bestimmt. Die
Basis fir die Entwicklung der Mlkroorgamsmen bildete der jahrliche Streufall von ca. 538
g Trockensubstanz (TS) je m?, der die L-Schicht mit frischem Material versorgte, das etwa
17 Monate spéter zu F- Schlcht Streu zersetzt war. Etwa 4-5 Streujahrgange sammelten
sich zu ca. 1737 g TS/m? als F-Schicht. Die noch altere, stark abgebaute strukturlose
Streu bildete die 1804 g TS/m? umfassende H-Schicht.

Die Biomasse wurde als mikrobiell gebundener Kohlenstoff nach ANDERSON u. DOMSCH (1978)
aus der Atmungsintensitét bei Sattigung mit der Energiequelle Glucose bestimmt, die Anteile an Pil-
zen und Bakterien durch selektive Hemmung (ANDERSON, DOMSCH 1975). Aus der Streu wurde
die spezifische Atmung in ml COz je g Bio-C je Stunde errechnet. Weitere Grunddaten stellte die Ar-
beitsgruppe von Prof. L. Beck, Karlsruhe, zur Verfligung (BECK, MITTMANN 1982).

2. Ergebnisse

2.1 Menge der mikrobiellen Biomasse

In der Biomasse Uberwogen die Pilze so sehr, daB bakterielle Biomasse mit der Methode
nicht mehr nachweisbar war. Im Mittel enthielt die Streu ca. 65 g Bio-C je m2, der sich et-
wa zu je 20% auf L- und H-Schicht und zu 60% auf die F-Schicht verteilte. Etwa 5% des
Kohlenstoffs der Streu waren mikrobiell gebunden (Abb. 1).
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Abb. 1: Mikrobielle Biomasse in g Bio-C/m? (linke Saule) und in % des Gesamt-C der
Streuauflage (rechte Saule).

2.2 Dynamik des Abbaus und der Biomasse

Abbau und Ubergang der L-Schicht-Streu in die F-Schicht begannen nach dem Laubfall
langsam und wurden mit Fortschreiten des Jahres schneller (Abb. 2 oben). Dieser Verlauf
ahnelte einer Kosinusfunktion. Die Arkus-Kosinusfunktion (Abb. 2 unten) ergab die Aus-
gleichsgerade mit dem héchsten Korrelationskoeffizienten r vieler untersuchter Funktio-
nen. Die gute Anndherung wurde in Abb. 2 (oben) durch Einzeichnen der entsprechend
der arccos-Funktion korrigierten Werte und dem daraus folgenden Kurvenverlauf demon-
striert.
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Abb. 2: Streuzersetzung im Jahresverlauf in der L-Schicht nach den Monatsmitteln aus 9
Jahren (1977-1985).

Die Vierjahresmittel der Biomassekonzentration sind in Abb. 3 fir die drei Streuschichten
als 0-Wert eingezeichnet. Die mittlere Abweichung erreichte nach unten bis zu ca. 30%,
nach oben ber 60%. Die mittleren Streuungen im Jahr sind als Prozentpunkte im glei-
chen MaBstab eingetragen und verdeutlichen die enormen natiirlichen Schwankungen im
Jahresverlauf. Die Dynamik des Biomassewechsels wurde wesentlich von der verfigba-
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Absolutwerte (mg Bio-C/100 g Streu) eingetragen.

ren Feuchtigkeit gepragt. Die hohen Biomassekonzentrationen 1983 lieBen sich mit den
hohen Niederschlagen von Herbst 1982 bis Sommer 1983 bei gleichzeitiger Warme erkla-
ren (SCHONBORN, DUMPERT 1986). In der L-Schicht bestand eine schwache Korrela-
iion (r = 0.625) zur Niederschlagssumme der letzten 14 Tage vor Probenahme (Abb. 4).
Fiur die F-Schicht betrug der entsprechende Korrelationskoeffizient r = 0.562. Ein EinfluB3
der Temperatur lieB sich rechnerisch nicht nachweisen. Wahrscheinlich bewirkten Warme
bzw. Hanglage schnelle Austrocknung; héhere Temperaturen hatten auch héheren Um-
satz zur Folge, der bei Substratlimitierung auf Kosten der Biomasseproduktion ging (vgl.
Abb. 5).

=
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n: 0,625
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Abb. 4: Bio-C-Konzentration der L-Schicht in Abhangigkeit vom Niederschlag der letzten
2 Wochen vor Probenahme.

2.3 Aktivitat der Bodenmikroflora (Abb. 5)

Die Atmung der Pilzflora ist ein MaB ihrer Aktivitdt. Das Substratangebot der drei Streu-
schichten limitierte die Aktivitat. Sie erreichte im Mittel der Jahre nur rd. 25% der maxima-
len Aktivitat in L- und F-Schicht, in der H-Schicht kaum mehr als 15% der maximalen Akti-
vitdt von 25 ml COz2/g Bio-C - h (ANDERSON, DOMSCH 1978). Im Jahre 1985 fiel die
niedrige Aktivitat der F-Schicht bei besonders hoher Aktivitdt von L- und H-Schicht auf.
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Abb. 5: Atmungsaktivitat der mikrobiellen Biomasse in den Streuschichten in % der maxi-
malen Aktivitdt von 25 ml CO2/g BioC - h mit Standardabweichung.

Ein Zusammenhang mit der Biomasse-Konzentration war rechnerisch nicht nachweisbar
(vgl. Abb. 1 u. 3). Die natirlichen Schwankungen der Atmungsaktivitat im Jahresverlauf
konnten sehr groB sein, lieBen sich jedoch nicht mit dem Niederschlag korrelieren.

Fur die Férderung der Arbeiten durch den Bundesminister fiir Forschung und Technologie und mittel-
bar durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft wird bestens gedankt.
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POSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Gottingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
5. Die Makrofauna

Ulrich Franke
Synopsis

Qualitative and quantitative composition of the macrofauna was determined to estimate its
contribution to the decomposition of the litter in a moder beech forest. Respiration was cal-
culated from abundance of individuals and of biomass; assimilation and consumption
were calculated by use of R/A and A/C-relations from the literature. Among the macro-
fauna the sapromacrophagous species play the most important part. In the moder beech
forest the role of the macrofauna itself is rather small.

Beech forest, decomposition, macrofauna, moder soil.

i. Einflhrung

Die Makrofauna |&Bt sich entsprechend ihrer Trophieeinstufung in die Primar- und Sekun-
darzersetzer sowie die Zoophagen unterteilen. Die Primarzersetzer bereiten das Substrat
durch mechanische Zerkleinerung optimal vor, sodaB dieses von der Mikroflora vermehrt
besiedelt werden kann, welche wiederum den Primar- wie den Sekundéarzersetzern als
Nahrung dient. Im Moderbuchenwald wird die Mikroflora hauptsachlich durch Pilze ge-
stellt. Die Zoophagen ihrerseits greifen als R&uber in dieses Wechselspiel kontrollierend
ain.

Aus der 9jahrigen Untersuchung werden die jeweiligen Monatswerte gemittelt und so ein
‘Durchschnittsjahr’ geschaffen. Diesem Normaljahr wird das Jahr 1976/77 mit einem ho-
hen Dipterenlarven-Vorkommen vergleichend gegenibergestellt. Die bearbeiteten Tier-
gruppen, ihre trophische Einstufung, Fangmethode und -zeitraum sowie die Bearbeiter
sind in Tab. 1 zusammengestellt.

Tab. 1: Ubersicht tber die Makrofauna
QH = Quadratproben-Handauslese; BF = Barberfallen

Methode Zeitraum Arten Trophiestufe Bearbeiter und Jahr
Araneae QH + BF 1977-1985 117 zoophag Dumpert (1985)
Opiliones BF 1977-1982 7 zoophag Franke (1985)
Pseudoscorpiones ~ QH 1977-1984 2 zoophag Braun (1986)
Coleoptera QH + BF 1977-1985 267 zooph./saproph. Friebe (1983), Franke
Dermaptera QH 1977-1982 1 polyphag Franke (1985)
Coleopt.1.arven QH 1977-1985 ? zooph./saproph.
Dipt.-Larven QH 1977-1985 15 Fam. makro-saproph. Heynen
sonst. Larven QH 1977-1985 ? zooph./saproph.
Chilopoda QH 1978-1981 ca.6 zoophag Franke
Diplopoda QH 1977-1985 13 makro-saproph. SchallnaB (1987)
Thysanoptera QH 1977-1985 ? saprophag
Gastropoda QH 1977-1985 8 makro-saproph. Greven
Enchytraeidae QH 1977-1985 13 saprophag Rombke
Lumbricidae QH 1977-1985 4 sapro-makroph. Rombke (1985)
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2. Untersuchungsgebiet und Methoden

Angaben zum Untersuchungsgebiet finden sich bei FRANKE u. BECK (1989). Als Quadratproben
werden monatlich an drei Stellen im Untersuchungsgebiet mit einem Stechrahmen je 1/9 m? der Bo-
denauflage entnommen. Diese werden zu einer Mischprobe von 1/3 m? vereinigt. Im Labor wird dann
von Hand die Makrofauna ausgelesen. Die Effizienz der Handauslese wurde durch Mehrfachausle-
sen Uberprift und durch einen Korrekturfaktor fur jede Tiergruppe ausgedriickt. Damit wird eine ins-
gesamt gute Annéherung an die tatsachlich in der Probe befindliche Makrofauna erreicht.

Ein Vergleich der Artenzusammensetzung bei Anwendung verschiedener Methoden zeigt aber, daB
die methodentypischen Ausschnitte aus der Gesamtfauna sehr verschieden sind. Deshalb wurden
die Quadratproben durch Barberfallen ergénzt. 12 Barberfallen werden monatlich fir eine Woche ex-

Enchyt
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Abb. 1:

Flachenbezogene Parameter der Makrofauna.

A, D: Individuen-Abundanz; B, E: Biomassen-Abundanz;
C, F: Respiration;
A, B, C: Normaljahr; D, E, F: Dipterenlarven-Jahr.



poiert. Nach Ermittlung der Fangfléche einer Barberfalle 148t sich die Aktivitatsdichte ndherungswei-
se in eine Siedlungsdichte umrechnen. Diese Fangflache betréagt beispielsweise fiir Carabiden ca.
1 m? und fiir die ebenfalls in den Barberfallen dominanten Ageleniden ca. 0.7 m? pro Falle.

Alle Biomasseangaben erfolgen in mg Frischgewicht (FG). Dieses Gewicht wurde durch Wagung le-
sender oder frischtoter Tiere ermittelt. Besonders flir nicht néher bearbeitete Gruppen wurde durch
zxemplarische Messungen eine Eichkurve erstellt, aus denen Uber die Ladngenmessung die Gewichte
abgelesen werden. Eigene Respirationsmessungen liegen bisher nur fir die Diplopoden vor
{SCHALLNASS 1987). Fir alle anderen Gruppen wurde die Respiration (R) nach der Formel von
2vSZKOWSKI (1975) in LUXTON (1982b) berechnet, welche fiir Bodentiere bei 15 °C ermittelt wur-

ce!
Ris = 0.357 - FG®®'3 (ul O2/mg - FG - h);

Bekannt sind: - Individuenabundanz (Ind./m2) fir jeden Monat
- Biomassenabundanz (mgFG/mz) fiir jeden Monat
- mittl. Monatstemperatur (T°C) in 2 cm Tiefe
- 1 Monat = 720 Stunden
Angenommen wird: - Q1o =2
- 1 ml Oz2-Verbrauch entspricht einer Energiefreisetzung von 19.62 Joule.

Bei Einsatz dieser GroBen geht die Gleichung uber in:

mg FG/m? | 0813 L5 720.19.62
g—i| 2 . ————= (/m? - Monat)

Rt = 0.357 - Ind/m? -
T |:Ind./m2 1000

Die so erhaltenen Respirationswerte sind sicherlich nur Naherungswerte.

Der EnergiefluB durch die Makrofauna in einer Jahresbilanz wird nach den Gleichungen C = A+FU
und A = P+R ermittelt. Ausgangswerte fiir die Bilanzierung bilden die nach obiger Formel berechne-
ten Naherungswerte der Respiration. Die in dieser Arbeit verwendeten Effizienzwerte R/A und A/C
sind der Arbeit von GRIMM u. FUNKE (1986) und den Zusammenstellungen von LUXTON (19823, b)
entnommen. Fiir die Oligochaeten wurden die entsprechenden Werte von ROMBKE (1989) einbezo-
gen.

3. Individuen- und Biomasseabundanz sowie Respiration

3.1 Normaljahr

Die Primarzersetzer erreichen im Winter ihre héchste Individuenabundanz mit 4-5000
Ind./m?, die zum gréBten Teil durch Mesenchgtraeus glandulosus gestellt werden. Im Juli
geht dessen Siedlungsdichte auf 500 Ind./m“ zuriick und erreicht damit die Dichte der
Zoophagen und restlichen Saprophagen zusammen, deren Abundanz das ganze Jahr
Uber nahezu konstant ist (Abb. 1a), deren Artenzusammensetzung und Dominanzen sich
aber &ndern. Bei der Biomasse steht dem Maximum der Primarzersetzer im Winter mit
109/m2 ein Minimum der Zoophagenbiomasse mit 1.2 g/m2 gegenuber; im Sommer kehrt
sich das Verhaltnis um. Unter den relativ wenigen Zoophagen dominieren die Carabiden
und erhéhen deren Biomasse bis Gg/mz, wéahrend die Biomasse der Priméarzersetzer im
Sommer mit 2.5 g/m2 auf ein Minimum absinkt. Diese Gegenlaufigkeit der beiden Biomas-
seanteile fihrt dazu, daB die Gesamtbiomasse im Jahreslauf verhaltnismaBig geringen
Schwankungen unterliegt (Abb. 1b). Wegen der hohen Respirationsbeitrdge der Zoopha-
gen im Sommer (16KJ) und ihrer geringen Beitrage im Winter (2KJ), ist die Gesamtrespi-
ration im Winter am niedrigsten (ca. 15KJ) und im Sommer am héchsten (bis 27 KJ) (Abb.
1c¢), also gerade umgekehrt wie bei der Individuendichte.
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3.2 Dipterenlarvenjahr (1976/77)

Im Jahr 1976/77 traten im Winter bis 9000 Dipterenlarven der Familie Lycoriidae pro Qua-
dratmeter auf (Abb. 1d). Diese dréngten die Enchytrden stark zurlick. Das kréaftige Winter-
maximum der Dipterenlarven ist auch in der Biomassenabundanz der Gesamtmakrofauna
noch deutlich sichtbar (Abb. 1e). Selbst bei den Respirationswerten, wo im Normaljahr im
Winter ein Minimum auftritt, zeigt sich, daB das sich anbahnende Respirationsminimum

KJIm*a %
10247, rwentlag 10
L 3
— 1
——C
2200F
2000} 120
1800 - FU
1600}
Cl—— 115
1400} ot f—10
o
1200k |FU
1000 o 110
| ol FU
a0k
600 | FU
15
4001
- A "
R ‘ R

Normaljahr  Dipt. la jahr

Abb. 2: Energetikwerte der gesamten Makrofauna im Normaljahr (links) und im Dipteren-
jahr (rechts), angegeben sowohl als Jahressummen wie als Prozent des jahrli-
chen Streueintrags.

Die 4 durch verschiedene Symbole gekennzeichneten C-Werte beruhen auf unterschiedli-
chen A/C-Verhéltnissen. Es dirfen nur C-Werte gleicher Symbole verglichen werden.

Tab. 2: Energie- und Nutzungswerte der Makrofauna.

mittl. Abundanz KJ/m?a % d.jéhrl.Best.-Abfalls

Ind/m®  mgFG/m® R R/A AC A [ P FU
Primarzersetzer
Lumbricidae 13 1310 20.26 091 0.1 22.26 202.4 57 180.2 2.00 0.2
Diplopoda 21 270 6.13 0.5 0.2 12.26 61.3 6.1 49.0 0.60 0.06
Gastropoda 43 428 7.18 0.7 05 10.26 20.5 3.1 10.3 0.20 0.07
Dipt.-Larven 324 656 15.68 0.8 0.07-0.15 19.60 131-280 29 111-260 1.3-2.7 0.15
Enchytraeidae 2432 3569 103.03 0.7 0.18-0.56  147.20 263-818 442 115.7-671 2.57-8.0 1.01
Zw.-Summe Normaljahr 2794 6233 152.28 21529 678-1382  62.0 1.49
Dipt.-Larven 2841 3669 87.64 08 0.07-0.15  109.60 730-1565 220 620-1455 7.1-153 0.86
Enchytraeidae 453 674 19.90 0.7 0.18-0.56 28.04 50.7-157.8 8.5 22.3-133.4 0.49-1.54 0.19
Zw.-Summe Dipt.-Jahr 3332.2 6351 14111 186.49 1065-2007 454 1.53
Zoophage (z) und
restl. Saprophage (s)
Araneae (z) 133.0 1167 35.10 0.7 0.7 50.14 7.6 15.04 21.49 0.70 0.34
Opiliones (z) 06 4 0.11 0.7 0.7 0.16 0.2 0.05 0.06 0.01 0.01
Pseudoscorpiones (z) 40.7 35 1.30 0.7 0.7 1.86 27 0.56 0.79 0.03 0.01
Coleoptera (2) 55.1 761 20.45 0.7 0.7 29.21 “a.7 8.76 12.52 0.40 0.20
Coleoptera (s) 275 44 1.53 0.6 0.2 255 128 1.02 10.20 0.12 0.02
Dermaptera (z+s) 14.3 238 5.06 0.5 0.2 10.10 50.5 5.04 40.40 0.49 0.05
Coleopt.-Larven (z) 120.0 240 6.57 0.5 07 13.14 18.8 6.57 5.63 0.18 0.06
Coleopt.-Larven (s) 0.38 0.6 0.2 0.63 3.2 0.25 254 0.03 1.01
sonst.Larven (z) 18.2 27 0.50 0.5 0.7 1.00 1.4 0.50 0.43 0.01 0.01
sonst.Larven (s) 0.50 0.6 0.2 0.83 4.2 0.33 3.34 0.04 0.01
Chilopoda (z) 81.9 387 12.12 0.74 0.7 16.38 23.4 4.26 7.02 0.23 0.12
Thysanoptera (s) 231 1 0.01 0.01
Zw.-Summe 514.4 2904 83.62 126.00 230.4 4238  104.42 225 0.82
Summe Normaljahr 3308.6 9137 235.90 341.29 909-1613 104.40  490.13 8.87-15.74 231
Summe Dipt.-Jahr 3846.6 9255 224.73 312.49 1295-2237 87.8  1296.80 12.64-21.83 235
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d-rch den Beitrag der Dipterenlarvenmassen von einem schmalen, aber deutlichen Maxi-
mum durchbrochen wird (Abb. 1f). Der Jahresbetrag der Respiration der gesamten Makro-
tauna wird dadurch gegeniiber dem Normaljahr nicht erhéht.

4. Umsatzleistung

Der Beitrag der Makrofauna zum Energietransfer wird aus den Respirationswerten be-
rechnet (Abb. 2, Tab. 2). Im Normaljahr, in dem die Enchytraen die wichtigsten Primérzer-
setzer sind, werden von den 10250 KJ/m? - a minimal 900 KJ (= ca. 9%) konsumiert und
davon ca. 320 KJ assimiliert; veratmet werden 2.3% des Eintrags. 1976/77 ist die Respi-
ration mit 2.3% und die Assimilation nahezu gleich wie im Normaljahr. Jedoch ist die Kon-
sumption wegen der schlechteren Futterverwertung der Dipterenlarven maximal doppelt
so hoch wie im Normaljahr.

Der Beitrag der Makrofauna am Abbau diirfte sich also zwischen 2 und 3% des jahrlichen
cintrags bewegen. Der hohe Fazesanteil (FU) weist auf die eigentliche Bedeutung der
Makrofauna hin. Sie zerkleinert das Substrat, welches bei der Darmpassage weiter aufge-
schlossen wird.
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schung und Technologie.
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Lebensraum Buchenwaldboden
6. Die Diplopoden

Hans-Joachim SchallnaBB

Svnopsis

<everal methods were applied to study the fauna of the Diplopoda in a moder beech fo-
rest in the northern part of the Black Forest between 1977 and 1986. Overall 13 species
szre detected. On average, 24 diplopods amounting to a biomass of 140 mg d.w./m?
=ra found. Mycogona germanicum was the dominant species with 21 individuals/m?. The
estimated rates of food intake and the measured respiration led to the result that 0.05 - 0.1
% out of a total of 534 g litter/m? is decomposed by the diplopods.

< =

~zech forest, decomposition, Diplopoda, moder soil, respiration.

I. EinfGhrung

Zwischen 1977 und 1986 wurde die Diplopodenfauna im Stadtwald Ettlingen (ca. 15 km
siidl. von Karlsruhe) quantitativ und qualitativ erfaBt. Dieser Moderbuchenwald zeichnet
sich durch niedrige pH-Werte und geringen Kalkgehalt sowohl im Boden als auch in der
Streuschicht aus (Schweikle, pers. Mitt.). Fir TausendfiBler herrschen also eher ungln-
stige Umweltbedingungen. Einen Untersuchungsschwerpunkt bildete die Frage, welche
Rolle diese Tiergruppe beim DekompositionsprozeB des Bestandesabfalls spielt. Die
durchschnittliche jahrliche Streuproduktion betragt 538 g Trockengewicht (TG) pro m? mit
einem Energiegehalt von ca. 10900 kJ/m? . a oder 20.4 kd/g TG (BECK, MITTMANN
1982). Messungen zur Respirationsleistung einiger Arten wurden im Labor durchgefiihrt.
Das Datenmaterial 4Bt Rickschllsse auf die Rolle dieser Tiergruppe am Streuabbaupro-
zef3 zu.

2. Methoden

Die Respirationsmessungen wurden an einem mit piezoelektrischem Drucksensor ausgeristeten
Warburg-Apparat durchgefiihrt. 5 MeBreihen mit je 12 Tieren bestétigten entsprechende Literaturda-
ten. Bei Temperaturen von 5 bis 15 °C verbrauchen drei verschiedene Arten zwischen 112 und 386
uwl/O2/g TG - h. Die genauen Werte sind Tab. 1 zu entnehmen.

Tab. 1: Oz - Verbrauch in ul/g TG Stunde.

Art Temperatur °C

5 10 15
J. scandinavius 126 217 228
C. punctatus 112 204 208
M. germanicum 190 300 386
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Eine in ihrem Verhalten so heterogene Tiergruppe wie die Diplopoden mit Streubewohnern, Rinden-
bewohnern und grabenden Arten 148t sich nicht durch eine einzige Methode hinsichtlich ihrer Popula-
tionsstruktur, der Populationsdynamik und dem Aktivitatszustand erfassen.

Quadratproben:  Je 1/3 m? der L-, F- und H-Schicht wurden monatlich untersucht. Die Abundanzen
wurden auf 1 m? normiert. In den Wintermonaten ziehen sich viele Arten der Di-
plopoda in besonders geschiitzte Stellen (unter Steinen, Holzstubben, im Mine-
ralboden etc.) zurlick, so daB sie mit dieser Methode nicht adaquat erfaBt wer-
den.

Barberfallen: 12 Fallen wurden monatlich fiir 7 Tage exponiert. Die Abundanzen wurden auf
10 Fallen und 7 Tage normiert.

Barberfallen geben Auskunft Uiber aktivitdtsbezogene Abundanzen und kénnen fiir Berechnungen der
durchschnittlichen Siedlungsdichten nur indirekt herangezogen werden.

Photoeklektoren:  Zwei verschiedene Typen mit 0.2 bzw. 1 m? Grundfléche im Verhéltnis von 5 : 1
wurden jeweils monatlich ausgewertet. Die Werte wurden auf 28 Tage Exposi-
tionszeit und 2 m? normiert.

Die Photoeklektortypen liefern stark voneinander abweichende Ergebnisse. Rechnet man die Werte
auf die gleiche Grundflache um, so fangt ein kleiner Photoeklektor 12.9 mal mehr Tiere als der Typ
mit 1 m* Grundfléche. Diese Methode ist auch von der gesamten Konzeption her fiir Untersuchungen
an Diplopoden ungeeignet.

Tab. 2: Arteninventar und Anzahl der gefangenen Tiere auf Basis der normierten Werte
(s.0.) fir 1 Durchschnittsjahr.

Art Quadratpr. Fotoeklekt. Barberfalle

z in % z in % pX in %
Polyxenus lagurus 9 4.1 16 29.5 1 1.9
Glomeris marginata 1 0.5 1 2.2 5 14.5
Glomeris conspersa - - - - 1 0.3
Glomeris undulata - - 1 0.1 1 1.4
Chordeuma silvestre 2 0.9 1 0.3 2 6.0
Mycogona germanicum 196 89.9 22 39.3 21 48.8
Craspedosoma vomrathi 4 1.8 6 11.1 3 7.9
Polydesmus denticulatus 2 0.9 - - 1 1.4
Julus scandinavius 3 1.5 3 6.6 5 12.5
Allajulus punctatus 1 0.5 1 0.3 1 1.0
Allajulus nitidus - - - - 1 0.3
Proteroiulus fuscus - - 1 0.3 - -
Nemasoma varicorne - - 4 7.3 1 1.0
Summe 218 100 56 100 43 100

3. Ergebnisse der Standortsuntersuchungen

Das Arteninventar und die Anzahl der gefangenen Tiere auf Basis der normierten Werte
(s.0.) fuir ein Durchschnittsjahr sind Tab. 2 zu entnehmen. Die Abb. 1 und 2 zeigen den
Besiedlungsverlauf nach den normierten Quadratproben- und Barberfallenfangen von
1977 bis 1986. Demnach kénnen auch kalkarme Standorte zumindest hinsichtlich des Ar-
tenspektrums gut besiedelt werden (GEOFFROY 1981; STEINMETZGER 1982; CEUCA
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Abb. 2: Barberfallenfange Diplopoda.

etal. 1983; MEYER et al. 1984; PHILLIPSON, MEYER 1984). Einzelne Arten der Diplopo-
den reagierten mit starkem Rickgang der Abundanzen auf die heiBe Trockenperiode im
Sommer 1983 und erholten sich bis 1986 nicht von diesem Einbruch. Dieses Verhalten
wird auch durch Proben aus einem parallel zu diesem Projekt durchgefiihrten *Chemika-
lienprogramm’ am Standort belegt. Liicken in den Abundanzen in den Wintermonaten sind
mit dem Verhalten der Tiere zu erklaren, dem die eingesetzten Fangmethoden nicht ge-
recht werden (THIELE 1959; HAACKER 1968a, 1968b; THIELE 1968).

79



4. Abundanzen und Biomasse am Standort

Die durchschnittliche Siedlungsdichte der Diplopoden wird auf 24 Individuen pro m? ge-
schatzt. Dabei sind fiir die meisten Arten die Ergebnisse der Quadratprobenfange in den
Sommermonaten zugrunde gelegt worden. Mycogon germanicum ist mit Uber 21 Tieren
pro m? die dominante Art. Aus Literaturangaben und eigenen Messungen an den in den
Respirationsmessungen eingesetzten Arten 148t sich eine durchschnittliche Biomasse von
ca. 140 mg/m2 errechnen, wobei die Jungtiere und die einzelnen Arten mit ihren spezifi-
schen Biomasseanteilen berlicksichtigt sind.

4.1 Stoffumsatz Uber Biomasseberechnungen

Die Diplopoden setzen bei einem taglichen Nahrungsbedarf von 10% des Kérpergewich-
tes im Jahr etwa 5 g Streumaterial/m? oder knapp 1% des jahrlichen Bestandsabfalls pro
m? um. Der Anteil des energetischen und biochemischen Abbaus der Laubstreu ist wegen
der geringen Effizienz bei der Darmpassage der meisten Saprophagen mit ca. 10% der
Assimilation anzunehmen (REICHLE 1971). Auch andere Literaturangaben fiir Diplopo-
den liegen in einem &hnlichen Bereich. Daraus ergibt sich, daB am Standort etwa 0.1%
der jahrlich anfallenden Blattstreu durch diese Tiergruppe veratmet werden kénnen.

4.2 Stoffumsatz uber Respirationsberechnungen:

Die Ergebnisse der Respirationsmessungen entsprechen den Angaben von BYZOVA
(1967) und PHILLIPSON (1967). Bei der Abschatzung des jahrlichen Sauerstoffver-
brauchs missen Ruhephasen und der Anteil der Jungtiere berlcksichtigt werden. Bei ei-
nem durchschnittlichen Verbrauch von 200 ul O2/g TG - h ergibt sich bei einer Biomasse
von 140 mg/m2 ein Wert von 28 pl O2/m? - h oder 0.25 ul Oz/m? - a. Multipliziert mit 20
(oxikalorisches Aquivalent) bedeutet dies, daB im Jahr ca. 5 kJ/m? von der Diplopodenfau-
na im Ettlinger Stadtwald veratmet werden. Das entspricht 0.05% des Energieeintrags in
das Okosystem (ber die Blattstreu. Legt man einen durchschnittiichen Sauerstoffver-
brauch pro Tier von 1.5 pl Oz/h zugrunde und berlicksichtigt sehr kleinwlichsige Arten
nicht, werden bei 23.0 Tieren pro m“ und Jahr 6 kJ veratmet. Auch dieser Wert (0.06%)
paBt in das Bild, das die anderen Berechnungsgrundlagen geliefert haben.

Geférdert mit Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft und des Bundesministers fiir For-
schung und Technologie
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Lebensraum Buchenwaldboden
7. Die Spinnen

Klaus Dumpert

Synopsis

in a moder beech forest of the northern part of the Black Forest, an average number of
138 + 68 spider individuals/m? were found over a period of 10 years. 26% of the spiders
(86% of the biomass) were more than 6 mm in length. Nearly all of them were of the follo-
wing species: Coelotes terrestris, C. ineremis, Histopona torpida and Amaurobius fene-
siralis. The prey spectra of these species (except Histopona torpida) differs only slightly
=nd contains mainly beetles and the earwig Chelidurella acanthopygia. Twenty-four spe-
cies of prey could be identified; number and biomass of these prey species were deter-
rmined. The influence of the spiders on their prey populations, especially on the population
of Chelidurella, ist discussed.

Abundance, Araneida, beech forest, biomass, moder soil.

1. Einfihrung

im Rahmen eines Forschungsprogramms, in dem seit 1976 die Bodenfauna eines Bu-
chenwaldes erfaBt und ihr EinfluB auf den Streuabbau untersucht wird (BECK 1978), wur-
de auch die Faunenstruktur der Spinnen ermittelt. Diese Untersuchungen boten die Gele-
genheit, das Beutespektrum der Spinnen zu erfassen, zumal in derselben Arbeitsgruppe
auch alle infrage kommenden Beutetiergruppen im gleichen zeitlichen Rahmen bis zum
Artniveau studiert wurden. Folgende Fragen standen im Vordergrund des Interesses: Wel-
ches Beutespektrum zeigen die an der Spinnenbiomasse des untersuchten Buchenwald-
bodens zu fast 90% beteiligten Ageleniden und Amaurobiiden im Jahresverlauf? Welche
Unterschiede im Beutespektrum lassen diese Spinnengruppen auf dem Artniveau erken-
nen? Wie unterscheidet sich die Beute von Jungtieren und adulten Spinnen der unter-
suchten Arten? Mit der Beantwortung dieser Fragen soll ein Beitrag zur Klarung wichtiger
Pradatoren-Nahrungsketten im Okosystem eines Buchenwaldes sowohl qualitativ wie
quantitativ geleistet werden.

2. Untersuchungsgebiet und Methoden

Angaben zum Untersuchungsgebiet finden sich in FRANKE u. BECK (1989). Zur méglichst vollstan-
digen Erfassung der bodenbewohnenden Spinnenfauna wurden insgesamt drei verschiedene Metho-
den eingesetzt: Handauslese aus Bodenmaterial definierter Flachen (Quadratproben), Barberfallen
und Fotoeklektoren. Die ermittelten Werte zur Abundanz und Biomasse der Spinnen basiert auf Un-
tersuchungen, die Uber einen Zeitraum von insgesamt 9 Jahren (1977-1985) durchgefuihrt wurden.
Das Beutespektrum der Spinnen wurde dadurch ermittelt, daB iber einen Zeitraum von einem Jahr
(April 1985 bis Méarz 1986) in monatlichem Abstand Netze der untersuchten Arten mit anhaftenden
Beuteresten und alle Beutereste, die unmittelbar neben den Netzen zu finden waren, ins Labor ge-
holt und dort so weit wie méglich determiniert wurden. Besonders von der Trichterspinne Coelotes
terrestris (Wider), deren Weibchen réhrenférmige Brutnester anlegen und sie mehrere Monate lang
bewohnen, ist bekannt, daB sie unverdauliche Reste von Beutetieren an der Réhrenwand bzw. in be-
sonderen 'Abfallkammern’ festspinnen.
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3. Ergebnisse
3.1 Siedlungsdichte der Spinnen

Uber die Siedlungsdichte der Spinnen gibt am zuverlassigsten die Handauslese Auskuntit,

bei der von jeder der drei gut unterscheidbaren Schichten der Bodenstreu (L-, F- und H-
Schicht) an drei Stellen des Untersuchun%sgebletes je eine Quadratprobe von 9 m? ge-
nommen, zu einer Mischprobe von 3 m vereinigt und im Labor von Hand ausgelesen
wird. Die Ergebnisse der Handauslesen von 9 Jahren, umgerechnet auf 1 m? und getrennt
nach den drei Schichten der Bodenstreu, sind in Abb. 1 dargestellt, die entsprechenden
Biomassewerte in Abb. 2. Diese auf 1 m° umgerechneten Handauslesewerte lassen sich
allerdings nicht mit der Siedlungsdichte der Spinnen gleichsetzen, weil sie fir gréBere Ar-
ten ( 6 mm Korperlange) nicht reprasentativ sind. Fir diese groBen Spinnenarten wurde
die Siedlungsdichte aus den Ergebnissen der Barberfallenfange berechnet, wobei ein
Fangradius von 0.49 m und eine Fangflache von 0.76 m? zugrunde gelegt wurde. Fir alle
kleineren Spinnenarten wurde der Wert der Handauslesen mit der Siedlungsdichte gleich-
gesetzt, da dieser sich als hinreichend reprasentativ erwies. Die so ermittelte Siedlungs-
dichte der Spinnen ist in den Abb. 3 und 4 auf der Basis der Abundanz und der Biomasse
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Abb. 1: Abundanz aller Splnnen berechnet aus den Quadratproben von 1977-1985, um-
gerechnet auf Ind. /m2.
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Abb. 2: Biomasse aller Spinnen, berechnet aus den Quadratproben von 1977-1985, um-
gerechnet auf g Biomasse/m?.
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Arb. 3: Siedlungsdichte der Spinnen des Untersuchungsgebietes fiir die Zeit von 1977-
1985.
Sie wurde bestimmt aus den Ergebnissen der Quadratproben (alle Spinnen 6 mm) und be-
rechnet aus den Ergebnissen der Barberfallenfange (Spinnen 6 mm).
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Abb. 4: Biorgasse der Spinnen des Untersuchungsgebietes fir die Zeit von 1977-1985 in
g/m-.
Sie wurde bestimmt aus den Ergebnissen der Handauslesen (alle Spinnen 6 mm) und aus
den Ergebnissen der Barberfallenfénge (Spinnen 6 mm).

dargestellt. Dabei zeigt sich eine groBe Schwankungsbreite der Siedlungsdichte im Jah-

esverlauf und fir verschiedene Jahre mit Extremwerten von 364 (Sept. 1985) bzw. 23
Ind./m? (Febr. 1985). Im Mittel Gber alle Monatswerte des Untersuchungszeitraums ergibt
sich eine Siedlungsdichte von 125 Ind. /m2. Beriicksichtigt man noch den von Franke et al.
(pers. Mitt.) gefundenen 11%igen Spinnenverlust durch unvollkommene Effizienz der
Handauslese so wird dieser Wert auf eine mittlere Siedlungsdichte von 138 + 68 Spin-
nen/m? korrigiert. Der Anteil der Spinnen Uber 6 mm Koérperldnge betragt 26%. Dieser An-
teil der groBen an der Gesamtheit aller Spinnen erhéht sich auf 86%, wenn man statt der
Abundanz die Biomasse zugrunde legt. Gemlttelt Uber alle Monatswerte betragt die Bio-
masse aller Splnnen 1100 = 1500 mg/m die der Tiere mit einer Kérperldnge Gber 6 mm
944 + 1494 mg/m Sie setzen sich in unserem Untersuchungsgebiet aus den Ageleniden
Coelotes inermis, C. terrestris, Histopona torpida und Tegenaria silvestris, der Clubionide
Clubiona terrestris und der Amaurobiide Amaurobius fenestralis zusammen. Unter diesen
sind es die beiden Coelotes-Arten, Histopona torpida und Amaurobius fenestralis, die
95% der Individuenzahlen und 99% der Biomasse stellen und damit den weitaus Uberwie-
genden Teil des Stoff- und Energieflusses der Spinnen im Bodenbereich des untersuch-
ten Buchenwaldes bestimmen.
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3.2 Nahrungsspektrum

In die Auswertung gehen die Beutetierreste aus 170 Spinnennetzen ein, von denen 65
von Coelotes terrestris, 20 von C. inermis, 66 von Coelotes-Jungtieren, 8 von Amaurobius
fenestralis und 11 von Histopona torpida stammen. Fir die ibrigen Spinnengruppen sind
die Ergebnisse in Abb. 5 zusammengestellt. Sie zeigt ein weitgehend ibereinstimmendes
Beutespektrum, wobei Kafer mit 45% am haufigsten erbeutet werden, gefolgt von Ohrwiir-
mern (35%), Spinnen (8%), Wanzen (5%), Hymenopteren (5%) und anderen Tiergruppen
(Diplopoden, Chilopoden und Dipteren) mit insgesamt etwa 2% der Beutetiere. Berlick-
sichtigt man nicht die Anzahl, sondern die Biomasse der Beutetiere, dann iberwiegen mit
45% die Ohrwirmer, gefolgt von Kafern (30%), Spinnen (10%), Wanzen (10%), Hyme-
nopteren (3%) und Ubrigen Tiergruppen (3%). Weitere taxonomische Differenzierungen
der Beutetiere sind in Tab. 1 zusammengestellt. Unbestimmbare Beutereste sind in dieser
Tabelle nicht beriicksichtigt; ihr Anteil liegt aber nur knapp tber 10%.
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Abb. 5: Prozentwerte der Haufigkeit der Individuen und der Biomasse der Beutetiergrup-
pen von Coelotes terrestris (C.t.), Coelotes inermis (C.i.), Coelotes-Jungtieren
(C.J.) und Amaurobius fenestralis (A.f.).

4. Diskussion

Die Frage nach den jahreszeitlichen Unterschieden des Nahrungsspektrums lieB sich
nicht beantworten, weil die Nahrungsreste Uber lange Zeit erhalten bleiben und in den
Netzen bzw. in der unmittelbaren Umgebung davon gefunden werden kénnen. Das Beute-
spektrum der Jungtiere von Coelotes (im wesentlichen subadult) unterscheidet sich nur
unwesentlich von der Nahrung adulter Artgenossen. Lediglich die Anzahl der Ohrwirmer
ist geringer und der Anteil der Spinnen ist erhéht; zudem werden von ihnen Milben erbeu-
tet, die unter den Nahrungsresten der adulten Spinnen nicht gefunden werden.

Zur Nahrungsmenge der Spinnen wurden Versuche mit Histopona torpida, Coelotes terre-
stris, Coelotes inermis und Amaurobius fenestralis liber einen Zeitraum von 3 Monaten bei
15 °C durchgefiihrt. Als mittlere tagliche Konsumption pro mg Spinnenbiomasse wurden
unter diesen Bedingungen 0.005 mg bzw. 0.5% des eigenen Kérpergewichts bestimmt.
Geht man von diesem, verglichen mit Literaturdaten an anderen Spinnenarten, relativ nie-
deren Wert von 0.5% aus, dann vertilgten die untersuchten Spinnenarten im Stadtwald
Ettlingen im Mittel uber den neunjdhrigen Untersuchungszeitraum jahrlich etwa 1.7 g an
Beutetieren pro m? . Berticksichtigt man weiterhin, daB nach den vorliegenden Untersu-
chungen die Halfte dleser Biomasse von dem Ohrwurm Chelidurella acanthopygia gestellt
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Tab. 1: Zusammenstellung der determinierten Beutereste in Netzen von Coelotes terre-
— stris, C. inermis, Coelotes-Jungtieren und Amaurobius fenestralis.

Oroiung Familie Gattung Art Anzahl
Colzoptera Carabidae Pterostichus metallicus 13
Pterostichus oblongopunctatus 4
Pterostichus pumilio 40
Abax parallelepiped. 2
Curculionidae Phyllobius argentatus 29

Barypeithes araneiformis 93
Polydrusus undatus 11
Strophosoma melanogramma 1
Elateridae Athous subfuscus 35
Staphylinidae Othius punctatulus 10
Coccinellidae Propylaea 14-punctata 5
Coccinella 7-punctata 2
Scarabaeidae Geotrupes stercorosus 1
groB (unbest.) 1
mittelgr. (") 19
klzin - (") 13

Dermaptera Forficulidae Chelidurella acanthopygia

adult 153
juvenil 23
Heteroptera Pentatomidae Pentatoma rufipes 31
+Hymenoptera Apidae 2
Vespidae Vespa spec. 4
Formicidae Lasius spec. 3
Myrmica spec. 4
Leptothorax spec. 2
Ichneumonidae 2
Sphecidae Crabro 8
Diptera 6
Diplopoda Chordeumidae Orthochordeuma germanicum 2
Chilopoda Lithobiidae Lithobius spec. 1
Acarina 8
- Oribatei 16
Araneida Agelenidae 45
Dysderidae 1
Linyphiidae 4
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wird, dann sind das rund 850 mg/m2, die allein diese Art den Spinnen als Nahrung stellt
bzw. das 3-4fache des standing crop dieser Beuteart im Mittel (iber 9 Untersuchungsjahre
(FRANKE 1985). Dieser Wert kénnte dadurch zu hoch liegen, daB die Siedlungsdichte der
Spinnen mit einer Kérperlange 6 mm mit 26% aller Spinnen des Untersuchungsgebietes
Uberschatzt worden ist. Er wurde mit Hilfe des Fangradius von Barberfallen kalkuliert, bei
dem allerdings der Zeitfaktor nicht beriicksichtigt wurde. Die Barberfallen wurden in unse-
ren Versuchen monatlich 2 Wochen lang exponiert, was u.U. flr die korrekte Ermittlung
der Siedlungsdichte zu lang ist. Entsprechende Versuche stehen noch aus.

Vergleicht man den hier ermittelten Wert zum EinfluB der Spinnen auf die Beutepopulation
mit Zahlen anderer Autoren, so ergibt sich folgendes: Von MOULDER u. REICHLE (1972)
wurde in einem Liriodendron-Wald als jahrliche Pradationsrate der Spinnenpopulation das
2.3fache des mittleren standing crop der Beute gefunden. Zur Interpretation dieses Wer-
tes fur den Einflu3 der Rauber auf die Beutepopulation ist allerdings die Kenntnis der Pro-
duktionsrate der Beutetiere notwendig, die weder von MOULDER u. REICHLE (1972) an-
gegeben, noch flir Chelidurella ermittelt wurde.
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Lebensraum Buchenwaldboden
8. Die Dipterenlarven

Clemens Heynen

Synopsis

The purpose of this study was to investigate the ecology of Diptera larvae in a beech fo-
resi on moder soil (Northern Black Forest, Ettlinger Stadtwald) over a period of nine years
(1577-85). In quantitative sampling (hand sorting and dry extraction, Berlese funnel) 10 fa-
milies of Nematocera and 7 families of Brachycera were found in the litter layer (L, F and
H). A very high proportion of the population consisted of the larvae of Sciaridae, which
showed great fluctuations over the years: about 20000 Ind./m? in January 1977 and over
3000 Ind./m? in October 1982. The larvae of Lauxaniidae, also primary decomposers,
were present in great numbers between October and December of each year. It is
suggested that the combination of wet, cold and dry, warm weather periods are correlated
wiith the decline in larval abundance in 1983, especially in Sciaridae. In Tipulidae two
dominant species (Tipula scripta and T. nubeculosa) coexisted in the same area of the
s~il. Factors (competition for food and microhabitats etc.) which permitted the coexistance
of these species are discussed.

~ibiotic factors, beech forest, Diptera larvae, moder soil, Lauxaniidae, Sciaridae, Tipulidae.

1. Einfihrung

in der Streuauflage des Buchenwaldes stellen die Dipterenlarven bezuglich der Funktion
2eim Abbau der Laubstreu sicher eine der interessantesten Gruppen innerhalb der Bo-
denfauna dar. Durch den Umstand, daB eine Artdetermination der larvalen Stadien, Vor-
aussetzung jeder biologischen und &kologischen Forschung (ELTON 1947, MAYR 1975),
nur sehr selten méglich ist, ist auch zu erklaren, warum diese Insektengruppe in 6kologi-
schen und bodenzoologischen Arbeiten bisher stark vernachléssigt wurde. Die Untersu-
chungen von HOVEMEYER (1985) kénnen durchaus als grundlegend und als Ansatz-
punkt fur weitere biologische Forschungen gelten. Die Darstellung der Untersuchungen an
den Dipterenlarven gliedert sich in das Forschungsprogramm ’Zur Biologie eines Buchen-
waldbodens’ (BECK 1978, 1983) ein und kann nur wenige 6kologische Fragen exempla-
risch behandeln. Eine detaillierte Bearbeitung ist in Vorbereitung.

2. Material und Methoden

Angaben zum Untersuchungsgebiet finden sich bei FRANKE u. BECK (1989). Uber den Zeitraum
1977-1985 wurde der Dipterenlarven-Bestand mittels Handauslese von Quadratproben (3 x 0.11 m?)
- mit zusétzlicher Effektivitatskontrolle: QH(e) (nach FRANKE, FRIEBE 1983) - und anschlieBender
Berlese (BE, 2 x 500 mi) der Horizonte !, F und H monatlich ermittelt. Alle Dipterenlarven wurden in
70%igem Athanol konserviert und nach HENNIG (1948-1952), BRAUNS (1954) und McALPINE et al.
(1981) bis zum Familienniveau, nach THEOWALD (1967) bei den Tipulidae bis zum Artniveau deter-
miniert.
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3. Untersuchungsergebnisse und Diskussion

Bei den Nematocera wurden im larvalen Stadium insgesamt 10 Familien, bei den Brachy-
cera nur 7 Familien in der Laubstreu nachgewiesen. Schon auf dem Familienniveau sind
Unterschiede zu den Untersuchungen im Sauerhumusbuchenwald des Sollings (ALT-
MULLER 1979: 8 Nematoceren-Familien, 11 Brachyceren-Familien) und im Kalkbuchen-
wald bei Géttingen (HOVEMEYER 1985: 10 Nematoceren-Familien, 12 Brachyceren-Fa-
milien) feststellbar (Tab. 1).

Tab. 1: Ubersicht liber die Dipterenfamilien (Larven).

Nematocera Trichoceridae Chironomidae Mycetophilidae
Tipulidae Scatopsidae Sciophilidae
Limoniidae Cecidomyiidae Sciaridae
Ceratopogonidae

Brachycera Rhagionidae Lauxaniidae
Empididae Anthomyiidae
Dolichopodidae Muscidae
Lonchopteridae
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Abb. 1: Populationsdynamik der Gesamt-Dipterenlarven in den Horizonten L, F und H
des Ettlinger Stadtwaldes im Zeitraum 1977-1985.
Handauslese QH(e) und Berlese BE.
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3.4 Siedlungsdichte der Larven und abiotische Faktoren

Bei der Darstellung der Populationsschwankungen der Gesamt-Dipterenlarven (Abb. 1)
fallen zunéachst die zwei Gradatlonen der Jahre 1977 und 1982 auf. Dabei werden immer-
hin Dichten von Uber 20000 Ind. /m? im Januar 1977 bzw. Gber 8000 Ind./m? im Oktober
1082 erreicht. In den sonstigen Jahren 1978-1981 und 1983-1985 variieren die Dichtewer-
te sowohl zwischen den Jahren als auch innerhalb eines Jahres zwischen Sommer und
winter ganz erheblich.

Dizse Schwankungen sind in entscheidendem MaBe durch die Larven der Sciaridae
(Trauermiicken) bedingt (Abb. 2), die in den Gradationsjahren zwischen 22 und 100%, in
den sonstigen Jahren zwischen 10 und 74% aller Dipterenlarven ausmachen. Die Sciari-
den-Larven besiedeln hauptsichlich den F- und H-Horizont (vgl. HOVEMEYER 1989).
M.assenvermehrungen von Sciariden-Larven sind seit langem bekannt (MADWAR 1937),
aliardings dauern sie nach HEALEY u. RUSSELL-SMITH (1971) sowie DELEPORTE
(1981) nur kurze Zeit an und werden meist von wenigen Arten hervorgerufen.

Im Zeitraum 1979-1985 kommt es in unregelmaBigen Abstdnden und mit unterschiedli-
cher Dauer zu Witterungsverhaltnissen (Niederschlag N, Temperatur T), die entweder als

Abweichung v. Monatsmittel
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Abb. 2: Populationsdynamik der Larven der Sciaridae in den Horizonten L, F und H und
die abiotischen Bedingungen im Ettlinger Stadtwald der Jahre 1977-1985.

Handauslese QH(e) und Berlese BE. Bodentemperatur (2 cm) und Niederschlag im Be-
stand.
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naB-kalte oder trocken-warme Perioden bezeichnet werden kdnnen. Diese Perioden dau-
ern nur wenige Monate an, sind keiner Periodizitat unterworfen (vgl. WILBERT 1962) und
haben keine erkennbaren Auswirkungen auf die Abundanzen der Sciariden. Als Ausnah-
me und als in jeder Hinsicht extrem im Hinblick auf die N-T-Verhaltnisse ist die Zeit von
Februar-September 1983 anzusehen; einem naB-kalten Friihjahr mit Niederschlagsuber-
schiissen von 6-89 mm/Monat bzw. zwischen 0.3 und 1.2 °C niedrigeren Temperaturen
folgen trocken-heiBe Sommermonate und anschlieBend Wintermonate mit Niederschla-
gen und Temperaturen unter dem jeweiligen Monatsmittel.

Die Kombination abiotischer Verhéltnisse wirkt sich dahingehend aus, daB in Folge erh&h-
ter Mortalitat im Sommer (Larven, Imagines) die folgenden Larvengenerationen Dichten
unter 200 Ind./m? aufweisen (vgl. ODUM 1983: 310). Beglnstigt wird diese Entwicklung
sicher durch die naB-kalten und trocken-warmen Perioden 1984. Erst von Anfang 1985 an
werden die Larvenpopulatlonen wieder aufgebaut und erreichen im Juni Abundanzen von
fast 1600 Ind./m2 Nach WILBERT (1962) haben die dichteunabhéngigen Faktoren (Klima
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Abb. 3: Populationsdynamik der Larven der Lauxaniidae in den Horizonten L, F und H
und die abiotischen Bedingungen im Ettlinger Stadtwald der Jahre 1977-1985.
Handauslese QH(e) und Berlese BE. Bodentemperatur (2 cm) und Niederschlag im Be-
stand.
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bzve Witterung) eine wesentliche Bedeutung bei der Festlegung der mittleren Popula-
tionsdichte der Arten (Determination). Auf Dauer kommt als regulierender Faktor u.a. bei
den Sciariden-Larven die intraspezifische Konkurrenz in Betracht. Es bleiben die Fragen
offen, welche Bedeutung der Dynamik des Streuvorrats (vgl. BECK 1989) fir die Regula-
tion zukommt, da mit gesteigertem Streuangebot auch eine erhéhte Dichte einhergeht
(HQVEMEYER 1985), und ob die Sciaridae tberhaupt die Tendenz zeigen, nach den
Gradationen zu einem Gleichgewichtszustand zuriickzukehren (ODUM 1983: 313).

2
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Tipula nubeculosa
Tipula scripta
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Abb. 4: Populationsdichte von Tipula nubeculosa und Tipula scripta (Larven) der Jahre
1977-84 im Ettlinger Stadtwald.
Horizonte L, F und H. Handauslese QH(e) und Berlese BE.

Bei den Lauxaniiden-Larven (Abb. 3) geben zunachst die zeitlich begrenzten Populations-
maxima Hinweise auf univoltine Arten; auBBerdem scheinen die Populationen zyklischen
Schwankungen unterworfen zu sein. Wie bei den Sciariden reduziert nur die Kombination
extremer Witterungsverhaltnisse 1983 die Abundanzen in starkerem MaBe. Aus dem Ver-
gleich mit dem Jahr 1984 geht hervor, daB die Larven wahrscheinlich weniger empfindlich
sind als die Ubrigen Stadien, da eine vergleichbare Witterung in der zweiten Jahreshélfte
1984 die Dichte nicht vermindert. Somit kommt es darauf an, in welcher Jahreszeit eine
extreme Witterungsperiode auf die Populationen wirkt.
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Innerhalb der Tipulidae stellen die Larven von Tipula scripta (MEIGEN 1830) und Tipula
nubeculosa (MEIGEN 1804) zwei dominante Arten im Boden dar, die nach THEOWALD
(1957) in die Untergattung Vestiplex (BEZZI 1924) gehéren und somit als naher verwandt
einzuordnen sind (Artenkomplex nach THEOWALD 1957). Nach MANNHEIMS (1951-
1968) ist T. scripta gemein in mitteleuropdischen Fichtenwaldern, hingegen geben
BRAUNS (1954), FREEMAN (1967) und THEOWALD (1967) auch saure Laubwalder als
Biotop an; T. nubeculosa gilt nach BRAUNS (1954) als Charakterart fiir Nadelbaumbe-
stédnde. Eine genaue Abgrenzung des Lebensraumes ist somit flr beide Tipula-Arten nicht
gegeben.

Trotz ihres gemeinsamen zeitlichen Vorkommens (1977-1984, Abb. 4) dominiert T. scripta
von Januar bis Mai (vgl. 1978, 1979, 1983) und hat dann ab August die ndchste Genera-
tion. T. nubeculosa weist eher in der zweiten Jahreshélfte die hochsten Abundanzwerte
auf, die dann oft iber denen von T. scripta liegen (siehe 1977, 1980, 1981). Interessanter-
weise kommt es - parallel zu den Sciaridae - im Herbst 1982 zu elner Gradation, wobei
Abundanzen bei T. scripta von 26-75 Ind. /m? bzw. 5-204 Ind./m? bei T. nubeculosa er-
reicht werden.

Die erwdhnte Witterungsperiode hat auch bei den Tipuliden-Larven einen starken Ruck-
gang in der Dichte zur Folge, und bis Ende 1984 liegen die Abundanzen unter 10 Ind. /m?.
Fir die untersuchten Tipula-Arten spricht einiges dafiir, daB es trotz sehr starker Uberlap-
pung ihrer 8kologischen Nischen und méglicher Konkurrenz auch zur Koexistenz beider
Arten kommt (SCHAEFER 1980). Griinde sind:

I. Der Lebensraum Boden ist so heterogen gestaltet, daB eine Koexistenz, wie sie fur Col-
lembolen von LONGSTAFF (1976), zitiert nach SCHAEFER (1980) nachgewiesen wurde,
méglich ist.

1. Die Populationsdichte der Arten ist meistens so niedrig, daB die genutzten Ressourcen
(z.B. Streu) sich nicht im Minimum befinden. Es sei darauf hingewiesen, daB es sich bei
den angegebenen Dichten um Schéatzwerte handelt, die eher die oberste Grenze darstel-
len.

IIl. Bei hoher Dichte kénnte die intraspezifische Konkurrenz starker wirken als die inter-
spezifische Konkurrenz (BAKKER 1961, WASTI et al. 1975), obwohl sehr wenige Studien
Uber Konkurrenzphanomene bei Bodentier-Populationen vorliegen (FREEMAN 1967). In-
traspezifische Konkurrenz kénnte im vorliegenden Fall mitverantwortlich sein, daB nach
der Gradation im Herbst 1982 die Dichte auf ein ‘normales’ Niveau in den folgenden Ge-
nerationen reduziert wird.

Trotz moglicher Konkurrenz um Nahrung und Mikrohabitate, von FREEMAN (1967) als
entscheidend fur die Koexistenz von T. scripta und andere Tipula-Arten in einem Eichen-
Buchenwald bezeichnet, kénnen T. scripta und T. nubeculosa sowie mindestens drei wei-
tere Tipula-Arten raumlich und zeitlich im Boden koexistieren. Die hohen Biomasse-Werte
(Tab. 2) weisen bei makrophytophagen Arten durchaus auf die funktionelle Bedeutung
beim Streuabbau hin (NIELSEN 1962, BECK 1983). Jedoch sind offenbar die Wachs-
tumskurven unterschiedlich. T. nubeculosa erreicht in der Sommergeneration (ab Juli) re-
lativ schnell hohe Biomasse-Werte mit einem deutlichen Maximum im Februar; bei T.
scripta geht das Wachstum der Larven im gleichen Zeitraum sehr viel langsamer vor sich,
und die Larven des Stadiums L4 sind erst im Juli des folgenden Jahres voll ausgewach-
sen. Unterschiedliche Wachstumsphasen und woméglich auch unterschiedliche Nah-
rungsanspriiche einzelner Stadien (Nahrungserwerb, Nahrungsausnutzung; BAKKER
1961) kénnen somit fir die Koexistenz beider Arten eine Rolle spielen.
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Tar 2 Biomasse (Trockengewicht in mg/m2) von Tipula nubeculosa und Tipula scripta in
— " denJahren 1981 und 1982 im Stadtwald Ettlingen.
Horizonte L, F und H.

Tipula nubeculosa Tipula scripta
durchschn. 1981 1982 durchschn. 1981 1982
Monat Gewicht/Larve Gewicht/Larve
1 17.76 195 0 5.48 115 27
2 39.93 199 439 5.75 120 0
3 33.66 908 168 8.68 234 43
4 - 0 - 21.65 108 238
5 - 0 - 20.28 101 0
3 - 0 - 18.79 - 0 0
7 2.00 0 64 35.34 176 0
8 24.28 267 1311 3.85 62 697
9 8.39 92 629 4.82 154 983
10 13.49 364 431 6.73 34 397
1 24.97 649 948 2.92 15 75
12 20.64 0 536 2.00 0 10
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Lebensraum Buchenwaldboden
9. Die Enchytraeen und Regenwiirmer

Jorg Rémbke

SynQDSiS

The Oligochaeta of a moder beech forest in the northern Black Forest were collected be-
tween 1978 and 1985 using different methods. The investigation was designed to estima-
te e contribution of these animals to the decomposition process. Lumbricus rubellus
(Lu-bricidae), Cognettia sphagnetorum, Marionina clavata and Mesenchytraeus glandu-
losi.s (Enchytraeidae) were the dominant species. Abundance and biomass data were
used to calculate the energetic parameters of the worm populations. The results show
thz1, in comparison with other groups of the soil fauna, the contribution of the enchytraeids
is iy far the highest, whereas the contribution of the lumbricids is negligible.

Be=ch forest. energetics, Enchytraeidae, Lumbricidae, moder soil.

1. Zinfihrung

Von 1977 bis 1985 wurden in einem Moderbuchenwald im nérdlichen Schwarzwaldvor-
land (Stadtwald Ettlingen) die Oligochaten mit verschiedenen Methoden erfaBBt. Im Mittel-
pukt stand dabei die Frage, welche Rolle diese saprophagen Tiere beim Abbau des Be-
standesabfalls (Uberwiegend Buchenlaub) spielen.

2. Untersuchungsgebiet und Methodik

Angaben zum Untersuchungsgebiet finden sich in FRANKE u. BECK (1989). Die Regenwirmer wur-
c¢en monatlich (1977-1984) mittels Handauslese gefangen. Zur Bestimmung der Biomasse wurde je-
«as Tier einzeln gewogen. Nur 4 Arten, von denen L. rubellus dominant war, kamen an diesem
Standort vor. Ein Teil der Enchytraeen (hauptsachlich der Art M. glandulosus) wurde ebenfalls per
Handauslese gewonnen. Der weitaus groBere Rest wurde zweimonatlich (1978-1985) mit einer Auf-
schlamm-Methode gefangen: Jeweils 20 g Frischgewicht jeder Schicht der Streu (L, F, H) wurden mit
vierprozentigem Formol aufgeschlammt und dann unter dem Binokular in kleinen Portionen unter-
sucht. Alle Enchytraeen wurden in Polyvinyllactophenol eingebettet und bis zur Art determiniert (Aus-
nahme: Tiere der Gattung Achaeta). Die Biomasse der Enchytraeen wurde mit Hilfe eines halbauto-
matischen Bildanalysegerats als Produkt ihrer spezifischen Dichte und ihres Volumens berechnet.
Insgesamt konnten 13 Arten an diesem Standort nachgewiesen werden, von denen Cognettia
sohagnetorum, Marionina clavata und Mesenchytraeus glandulosus den groBten Anteil stellten.

3. Ergebnisse

3.1 Populationsdynamik

In den Abb. 1 u. 2 ist der Verlauf von Abundanz und Biomasse der Enchytraeen und Lum-
briciden im Versuchszeitraum dargestellt. Die Dichte beider Gruppen unterliegt ausge-
pragten jahreszeitlichen Schwankungen. Diese verlaufen bei den Enchytraeen relativ re-
gelmaBig mit einem Minimum im Spatsommer und einem Maximum im Winter. Durch das
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Abb. 1: Abundanz der Oligochaeta (Ind./m2) im Stadtwald Ettlingen.
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Abb. 2: Biomasse der Oligochaeta (Frischgewicht mg/mz) im Stadtwald Ettlingen.

Auftreten der groBen Adulti der Art M. glandulosus in der Zeit zwischen November und
Marz ist die jahreszeitliche Dynamik bei der Biomasse noch ausgepragter.

Die Schwankungsbreite beider Parameter ist bei den Regenwirmern wesentlich gréBer
als bei den Enchytraeen. Minima treten meist im Sommer auf, wahrend Maxima unregel-
méaBig Uber die Ubrigen Jahreszeiten verteilt sind. Die Biomasseentwicklung der Lumbrici-
den ahnelt in ihrem Verlauf der der Enchytraeen, doch sind zuféllige Schwankungen auf
Grund der groBen Unterschiede im Individualgewicht der vorkommenden Arten und den
relativ kleinen Fangzahlen haufiger.

Beide Gruppen reagieren drastisch auf klimatischen StreB, wie er im Versuchszeitraum
am deutlichsten im Sommer 1983 vorkam. Eine Erholung ist bei den Enchytraeen erst
nach 1.5 Jahren im Winter 1985/86 zu beobachten. Die Lumbriciden sind, wie es beson-
ders bei der Biomasseentwicklung zu sehen ist, noch starker betroffen: Wie schon nach
dem warmen Sommer 1979 ist ein fast totaler Populationszusammenbruch festzustellen.
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Tab. 1: Durchschnittliche Abundanz, Biomasse (FG) und Dominanzanteile der wichtig-
— sten Oligochatenarten.

Enciiytraeidae:

Art Ind./m? in % BM g/m” in %
C. sphagnetorum 17701 38.46 3.787 43.04
M. clavata 16864 36.63 0.454 5.16
M. cambrensis 4736 10.29 0.554 6.30
M. glandulosus 2432 5.28 3.626 41.21
Aciaeta sp. 1995 4.33 0.178 2.02
C. cognettii 1128 2.45 0.168 1.91
S. niveus 121 0.26 0.013 0.15
Rest 1057 2.30 0.019 0.21
Enchytraeidae 46034 100 8.799 100
Lurnbricidae:

Art Ind./m? in % BM g/m2 in %
L. rubellus 8 61.54 0.977 74.64
D. rubida 4 30.77 0.301 22.99
Rest 1 7.69 0.031 2.31
Lumbricidae 13 100 1.309 100

3.2 Standardjahr

Uri bestimmte Eigenschaften der Oligochétenzénose, die an den einzelnen Probenahme-
terminen sehr stark schwanken konnen, besser einschatzen zu kdnnen, wurden aus den
Daten des gesamten Versuchszeitraums die Mittelwerte jedes Monats festgestellt und so
eiin Standardjahr ermittelt. In Tab. 2 ist die jahreszeitliche Verteilung von Abundanz und
Biomasse dargestellt. Da die entsprechenden Werte fur die Lumbriciden schon publiziert
wurden (ROMBKE 1985), ist in Abb. 3 nur die Vertikalverteilung der Enchytraeen aufge-
zeichnet.

Tab. 2: Abundanz und Biomasse der Oligochaeten im Standardjahr (Mittelwerte des ge-
samten Versuchszeitraums).

Enchytraeidae Lumbricidae
Monat Ind./m? g FG/m? Ind/m*  gFG/m?
Januar - - 9 2.31
Februar 57486 10.96 11 1.20
lviarz - - 20 1.61
April 35835 6.94 22 1.63
Mai - - 14 0.70
Juni 31206 5.10 17 1.20
Juli - - 17 1.50
August 39600 4.74 5 0.78
September - - 9 1.35
Oktober 56417 9.02 6 0.67
November - - 13 1.32
Dezember 58658 16.04 13 1.48
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Abb. 3: Vertikalverteilung der Enchytraeidae im Stadtwald Ettlingen (Prozent der Gesamt-
zahl im Standardjahr).

3.3 Energetik

Da es im Rahmen dieses Projekts nicht méglich war, die energetischen Parameter der
Oligochéatenzénose direkt zu messen, wurden Literaturdaten verwandt, um auf der Basis
der vorliegenden Abundanz- und Biomassewerte Respiration, Produktion und Konsump-
tion der Wiirmer zu berechnen (Tab. 3).

Tab. 3: Energetik-Parameter der Oligochaeten im Stadtwald Ettlingen.

R P C A/C R/A
Enchytraeidae 437 1 95.5 1766.8 30.1 82.07
Lumbricidae 20.0 2.3 173.0 12.9 90.36

Alle Angabenin kJ/m? - a bzw. in Prozent.

Fir die Respiration wurde die Formel nach PERSSON u. LOHM (1977) benutzt:
Q=336 W%’

Dabei steht Q fiir die Atmung in pl O2/h und W fir das Individualfrischgewicht der jeweili-
gen Art. Die entsprechende Gleichung fir die Lumbriciden betragt flr L. rubellus:
Q =93 - W28 und fiir D. rubida : Q = 119 - W®7" (AXELSSON et al. 1984). Die jahrliche
Produktion wurde auf Grund des durchschnittlichen Verhaltnisses von Produktion und ak-
tueller Biomasse abgeschatzt. Diese relative Produktivitat (P/B-Faktor) kann flir Enchy-
traeen mit 2.5, fir Lumbriciden mit 0.6 angenommen werden (PHILLIPSON, BOLTON
1976; STANDEN 1980). Die Konsumption muBte noch gréber auf Grund des durchschnitt-
lichen téglichen Nahrungsbedarfs, angegeben in Prozent des Individualtrockengewichts,
ermittelt werden. Fir Enchytraeen wurde dabei 28.6%, fiir Lumbriciden 20% eingesetzt
(McBRAYER, REICHLE 1971; EDWARDS, LOFTY 1977).
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4. Diskussion

Darik der seit 9 Jahren durchgeflihrten Erfassung der Oligochaten im Stadtwald Ettlingen
ist =5 nun moglich, eine Abschatzung der Rolle dieser Tiere im Boden eines Moderbu-
chernwalds zu geben. Dies gelingt ungeachtet der starken jahreszeitlichen Schwankun-
gen. die zudem noch von mehrjahrigen Fluktuationen sowie teilweise langdauernden
Nachwirkungen klimatischen Stresses modifiziert werden. Bedingt durch das weitgehende
Fehlen groBer saprophager Tiere wie z.B. Regenwlrmern oder Asseln féllt der Mesofauna
unc hier insbesondere den Enchytraeen nach Biomasse und Respiration der bedeutend-
ste 2nteil unter den vorkommenden Tiergruppen zu (BECK 1989). Bei beiden Parametern
duriten die Enchytraeen rund die Halfte der Gesamtsumme der Fauna an diesem Standort
stellen, wéhrend der Anteil der Regenwiirmer unter 5% liegen wird.

Dic Bedeutung dieser Tiere im Teilsystem Buchenwaldboden, insbesondere ihr Effekt auf
den Streuabbau (speziell der EinfluB auf die den Abbau beherrschende Mikroflora) muf3
de nnach als sehr hoch eingeschéatzt werden. Mit Sicherheit sind die Enchytraeen mehr
als nur ein relativ groBes Stickstoffreservoir, deren Rolle ansonsten zu vernachlassigen ist
(ZACHARIAE 1964). Im Vergleich mit anderen Standorten ist der Stadtwald Ettlingen im
Hiinblick auf die Oligochatenzonose als ein durchschnittlicher Laubwald auf saurem Unter-
grund anzusehen, wie er in weiten Teilen Mitteleuropas verbreitet ist.
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PCSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
10. Die Collembolen

Herbert J. Dielmann

Synpsis

The collembolan fauna in a moder beech wood was sampled by Berlese - extraction and
litter bags. Biomass and respiration are calculated from the measured bodzy length. The
population consists of 37 species with an average density of 20 000 Ind/m“ with 340 mg
bioinass and a consumption rate of 1.4% of the litter production. The Collembola colonize
the ireshly fallen leaf litter in a succession of the few dominant species.

Binmass, beech forest, Collembola, consumption, moder soil, succession.

1. Zinflhrung

Im Rahmen des Forschungsprojektes "Zur Biologie eines Buchenwaldbodens’ wurden die
Ccllembolen als eine charakteristische Tiergruppe faunistisch und phéanologisch einge-
hend untersucht (KOGLIN 1980). Artenzahl und Individuendichte erlauben jedoch noch
«cine Aussage zur Beteiligung der Tiere an Streuabbau und EnergiefluB, dies wird erst
durch Einbeziehen von Biomasse und Respirationsleistung mdoglich. Ein solcher Ansatz
kann aber nur den Charakter einer naherungsweisen Abschatzung haben, da einerseits
die apparente Abundanz zugrunde liegt, andererseits experimentelle Messungen mittels
‘Warburg-Technik oder Cartesischem Taucher lediglich einen dem Grundumsatz angené-
herten Wert ergeben. Die vorliegenden Ergebnisse sind also Mindestwerte, die im Frei-
land mit Sicherheit héher liegen dirften, freilich um einen derzeit noch nicht einschatzba-
/zn Betrag. AuBerdem ist die 6kologische Kenntnis der Collembolen lickenhaft. So ist
=.3B. die trophische Einstufung als sapromikrophag recht grob.

2. Material und Methoden

Die Untersuchung fand in einem Sauerhumusbuchenwald im Stadtwald Ettlingen, ca. 15 km stdlich
von Karlsruhe, statt. Angaben zu Boden, Klima und Streuproduktion siehe bei BECK u. MITTMANN
(1982). Die Collembolen wurden mit Quadratproben erfaBt; dazu wurde in jedem 2. Monat an 3 Stel-
'en je 1/9 Quadratmeter der Streuauflage mit einem Stechrahmen entnommen und - nach Schichten
getrennt - im Labor der Handauslese und anschlieBend der Berlese-Tullgren-Extraktion unterzogen.
Die determinierten Tiere wurden einzeln vermessen (KOGLIN 1980). Die Biomasse wurde nach ED-
WARDS (1967, zit. in DUNGER 1968) berechnet und durch stichprobenhafte Wagungen kontrolliert.
Die Besiedelung eines Laubstreujahrganges war mit Hilfe von Netzbeuteln mit 10 mm Maschenweite
zu verfolgen, in die frisch gefallenes Buchenlaub (30-40 g Trockengewicht) eingewogen worden war.
Von den im Freiland exponierten Netzbeuteln wurden alle 2 Monate jeweils 2 Netzbeutel eingeholt
und die in der verbliebenen Laubstreu befindliche Fauna mit dem Berlese-Verfahren extrahiert. Den
Collembolen wurde die streuschichtspezifische GroBenklassenverteilung zugrunde gelegt und die
Biomasse der dominanten Arten nach PETERSEN (1975) berechnet. Die Respirationsleistung wurde
bei Quadratproben und Netzbeuteln nach RYSZKOWSKI (1975, zit. in PETERSEN, LUXTON 1982)
fir die jeweilige Monatsmitteltemperatur in 2 cm Tiefe mit Qio-Werten von PETERSEN (1981) ermit-
telt und 1 ml Oz 2 19.6198 J gesetzt.
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3. Ergebnisse

Quadratproben (Abb. 1): Die Collembolenzénose ist von Folsomia quadrioculata s.|. ge-
pragt, der ein geringer Anteil Folsomia multiseta zugerechnet wurde, sowie einem Ony-
chiurus-Komplex, bestehend aus O. quadriocellatus, O. armatus, O. silvarius, O. austria-
cus und O. spec. Die tibrigen Isotomiden sind vorwiegend Isotoma notabilis und Isotomiel-
la minor/paraminor, die Entomobryiden hauptsachlich Lepidocyrtus lignorum, sowie weni-
ge Entomobrya muscorum und Tomocerus flavescens. Insgesamt wurden 37 Arten nach-
gewiesen.

Ind.Im?

sminthur 1dae
Isotomidae 14500
Entomobrydae
Hypogastrur Idae 14000

Onychiuridae 413000

2500
2000
41500

1000

I I :
7/78 97 W78 V™ 3/79 5/79 W19 979 W79 /80 3/80 580

Abb. 1: Abundanz. Biomasse und O2-Verbrauch der Collembolen aus den Quadratpro-
ben.
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Tab. 1: Abundanz, Biomasse und Respiration der Collembolen.
—  Durchschnittswerte aus Quadratproben.

Abundanz Biomasse Respiration

(Ind./m?) % (mg) % (kJ) %
Folsomia 10 700 53.4 186.7 55.0 1.05 59.3
Onchiurus 3300 16.5 104.5 30.8 0.36 20.3
Isotomidae 2100 10.5 14.4 4.2 0.09 5.1
Eniomobryidae 2 000 10.0 23.4 6.9 0.09 5.1
Hypogastruridae 4 g 9.5 9.0 26 005 . 28
& ieanuridae
Srinthuridae 40 0.2 1.5 0.4 0.13 7.3
Summe 20 040 339.5 1.77

Aus den Monatswerten ergibt sich eine durchschnittliche Mindestabundanz von 20 000
Ind./m? mit 340 mg Biomasse und einem Mindestumsatz von 1.6 kJ (Tab. 1). Die Betrach-
tung der einzelnen Jahre zeigt eine gewisse Unabhangigkeit der Gesamtrespiration von
de. Individuendichte (Tab. 2). NachC =R + P + F ergeben sich fir die CoIIemboIen bei ei-
rem jahrlichen Streueintrag von 10 500 kJ/m? folgende Umsatzleistungen (kJ/m )

C R P A A/C R/A
144.2 20 28.7 48.7 35 41
das entspricht 1.4 0.2 0.3 0.5 % des Streueintrages.

A/C berechnet nach MITTMANN (1980), R/A berechnet nach GRIMM, FUNKE (1986).

Tab. 2: Abundanz und Respiration der Collembolen.
Durchschschnittswerte der einzelnen Jahre.

Ind./m? kJ
i.Jahr 17 000 1.63
2. Jahr 23700 1.70

Netzbeutel (Abb. 2 u. 3): Die oberste Streuschicht wird durch Einflisse von Wind und
Wasser haufig umgelagert. Die in den Netzbeuteln eingeschlossene Streu wird vor dieser
Umlagerung geschiitzt und damit einer Besiedelung leichter zuganglich. Dieser metho-
disch bedingte Unterschied zu den Freilandverhéltnissen gleicht sich gegen Ende des er-
sten Abbaujahres aus. Danach gibt die Abfolge der Besiedelung der von Jahr zu Jahr tie-
fer einsinkenden Netzbeutel die Vertikalverteilung der Collembolen im Streuprofil wieder.
Dabei stellen sich untere L- und obere F- Schicht als der Bereich heraus, in dem die domi-
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Abb. 2: Verlauf der Besiedelung durch Collembolen in den Netzbeuteln.
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Abb. 3: Biomasse (oben) und Respiration (unten) der dominanten Collembolengruppen in

den Netzbeuteln.

106



nanten Arten Maxima aufweisen. Die Gipfel der Abundanzkurven bei Lepidocyrtus und
Onychiurus korrespondieren mit geringen Biomasse- und hohen Respirationswerten. Dies
kennzeichnet die Reproduktionsphase, die durch eine groBe Zahl von Juvenilen mit wenig
Biomasse, aber hoher Atmungsintensitat charakterisiert ist. Die Netzbeutel sind im Ver-
suchszeitraum nicht bis in die H-Schicht verlagert worden, die die Hélfte der Folsomia-Po-
pulation enthalt; daher ist Folsomia hier bei Produktion und Respiration nicht so dominant
wis in den Quadratproben.

Gefordert mit Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft und des Bundesministers fir For-
schung und Technologie.
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~STER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
11. Die Milben

Hans-Walter Mittmann

Sym':rpsis

The "non-oribatid" acarine community of a moder beech wood soil on the nothern pied-
mciit of the Black forest was investigated during a period of 5 years (1977-1982) by me-
ans of square samples. Since 1981 the succession of those mites during leaf-litter de-
cor-position was determined bzy litter bag studies. The mean monthly density of the Me-
sostigmata was 13202 ind./m*, the Trombidiformes 10549 ind./sqm and the Astigmata
10739 ind./m2. Community numbers peaked in the spring and in the late autumn during
leai litter fall. Mean monthly biomass of the acarine community was 731 mg fresh
weight/m2 and energy release in metabolism was calculated to amount to 43.8 KJ/m? . a.
The knowledge of the feeding habits of the 103 species and their ecophysiological pa-
rarneters are leading to the calculation of a tentative energy budget for the whole comm-
unity. The sapro-mycophagous mites are respirating only 0.2% of the energy represented
by ithe annual litter input to the soil and it is concluded that their ecological role is quan-
titztively slight and probably entails mediation of the activities of the soil microbes.

B~3ch wood, energy budget, Mesostigmata, moder soil, population density, Sarcoptifor-
mes, Trombidiformes,

i. Zinflhrung

Die Struktur der bodenlebenden Milbenfauna (ohne Oribatiden) eines Moderbuchenwal-
des im Stadtwald Ettlingen wurde von 1978-1982 mit Berlese- und Handausleseproben
uintersucht. Die Kenntnis von Artenspektrum, Siedlungsdichte, Biomasse und Ernahrungs-
v2ise der einzelnen Arten sowie der zeitlichen Verteilung dieser Populationsparameter er-
moglichen es, die Bedeutung dieser Milbengruppe in der Bodenzoozdnose abzuschatzen,
wie es von PERSSON u. LOHM (1977) fir Griinlandflachen, von ATHIAS-BINCHE (1981)
und LUXTON (1981) in verschiedenen Waldbdden jeweils nur fiir einzelne Milbengruppen
aurchgefihrt wurde. Die Sukzession der einzelnen Arten im Laufe der Besiedlung des
Streujahrgangs 1981 wurde mit einer Netzbeutelserie Giber 5 Jahre verfolgt. Diese Abfolge
in der Kolonisation spiegelt eine Sukzession der spezifischen Leistung wider, d.h. es wur-
de mdoglich, die direkte oder indirekte Wirkung der Faunenelemente auf den Abbau der
_aubstreu abzuschéatzen.

2. Untersuchungsgebiet und Methoden

Angaben zum Untersuchungsgebiet finden sich in FRANKE u. BECK (1989).

Die Erfassung der Milbenfauna aus Quadratproben und Netzbeuteln mittels Handauslese und nach-
folgender Berlese-Tullgren-Extraktion wurde durch BECK et al. (1987) kritisch diskutiert. Zur Auswer-
tung wurde das Tiermaterial aus den Quadratproben von 1977-1982 (Mittelwerte aus diesen 5 Jah-
ren) und aus den Netzbeutelversuchen des Jahrganges 1981 herangezogen. Die Biomasse jeder Art
wurde durch direktes Wiegen lebender oder alkoholfixierter Tiere (DUMPERT, PLATEN 1985) oder
nach Vermessungen gemaRB Literaturangaben berechnet; auch die Respirationsleistung wurde aus
der jeweiligen Biomasse nach Temperaturkorrekturen hochgerechnet (PERSSON, LOHM 1977).
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3. Ergebnisse und Diskussion

Die Oribatiden stellen im Moderbuchenwald mit einer Mindestabundanz von 45000
Ind./m? und mehr als 80 Arten wie in den meisten Waldbiotopen die mit Abstand haufigste
und artenreichste Milbengruppe, die man mit der Berlese-Tullgren-Methode erhalten kann.
Dennoch sind die 'restlichen Milben’, die Mesostigmata, Trombidiformes und Sarcoptifor-
mes zusammen mit wesentlich mehr Arten (ca. 130) vertreten, wenn sie auch meist weni-
ger zahlreich sind (ca. 10 000-15 000 Ind./m? je Gruppe). Sind diese Gruppen nach Indivi-
duenzahlen im funfjghrigen Durchschnitt in den Bodenauflagehorizonten gleichstark, so
dominieren ihrer Biomasse nach die Mesostigmata vor den Sarcoptiformen und den Trom-
bidiformen. Ahnlich deutlich unterscheiden sich die Jahressummen der Respiration (Tab.
1). Der Jahreslauf der Siedlungsdichte bei allen drei Gruppen ist gekennzeichnet durch
zwei Abundanzmaxima, eines im Frilhsommer und ein zweites, oft hoheres, im Spat-
herbst wahrend oder kurz nach dem Laubfall (Abb. 1).

Tab. 1: Mittlere monatliche Mindestabundanz (Ind./m2), Biomasse (mg Frischgew./m2)
und Jahressumme der Respiration (KJ/m2) der nicht-oribatiden Milbengruppen,
ermittelt aus 2monatlichen (1978/79) bzw. monatlichen (1980-82) Quadratproben.

Ind./m? Dom. Biomasse Dom. Respiration
(%) (mg FG/m?) (%) (KJ/im?)
Mesostigmata: gesamt 13202 100 530 100 30.8
Gamasiden (36 Arten) 6626 376
Veigeia nemorensis 1684 12.8 88 16.6 4.6
Pergamasus germanicus u. 239 1.8 132 249 6.1
crassipes
Pergamasus lapponicus u. 910 6.8 34 6.4 1.9
vagabundus
Nymphen 3074 23.3 78 14.7 5.8
Uropodiden s.I. (10 A.) 6405 48
Uroseius cylindricus 4120 312 107 201 71
Trachytes aegrota 1100 8.3 26 4.9 1.9
Uropoda minima 930 7.0 10 1.9 0.6
Trombidiformes: gesamt 10549 100 88 100 5.5
Prostigmata (31 A.) 9779 87
Tydaeidae (5 A.) 5692 54.0 12 13.6 1.2
Stigmaidae (4 A.) 1674 15.9 3 3.4 0.4
Rhagidiidae (3 A.) 530 5.0 37 42.0 2.1
Eupodidae (5 A.) 1445 13.7 4 45 0.4
Bdellidae (4 A.) 145 1.4 5 5.7 0.4
Tarsonemini (11 A.) 769 0.2 ?
Tarsonemoides angulatus 316 3.0 0.1 0.1
Sarcoptiformes: gesamt 10739 100 108 100 7.0
Acaridiae (15 A.) 10739 108
Schwiebea (4 A.) 7486 69.7 65 60.2 5.2
Glyciphagus (2 A.) 2225 20.7 33 30.6 1.1
Acotyledon (3 A.) 460 43 3 2.8 0.2
‘Nicht-Oribatiden’: gesamt 34208 731 43.8
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Abh. 1: Durchschnittliche monatliche Mindestsiedlungsdichte der ’Nicht-Oribatiden’ Mil-
bengruppen im Mittel der Jahre 1978-1982 aus Quadratproben/Berlese-Tullgren-
Methode.

Die Monate Januar bis Juni wurden zur Verdeutlichung von Jahreszyklen doppelt einge-
zeichnet.

Aus der mannigfaltigen Gruppe der 'lbrigen Milben’ zahlen nur die Uropodinai.w.S. sowie
die Acaridiae als jeweils geschlossene systematische Einheiten zu den Sapro-Mykopha-
gen. Die Siedlungsdichte dieser beiden Formenkreise erreicht jedoch die der Oribatiden
uind Collembolen bei weitem nicht. Sie liegt normalerweise bei etwa 30-40% der Dichte
di~ser dominierenden saprophagen Mesofaunagruppen; gleiches gilt fiir die Biomassever-
hzltnisse. Der jahreszeitliche Aspekt des Auftretens dieser beiden Milbengruppen zeigt
(~bb. 2), daB die Uropodiden, wie z.B. mit ihnrem dominanten Vertreter Uroseius cylindri-
cus, die Bodenstreu in relativ gleichbleibender Dichte besiedeln, mit einem leichten Abun-
Z=nzmaximum im Spatsommer; auch werden wahrend des ganzen Jahres alle Juvenilsta-
dizn aufgefunden. Die Abundanzkurve der Acaridiae verlauft hingegen wesentlich dynami-
scher, wobei es meist im Frihsommer zu einer Massenentwicklung von Schwiebea eury-
rymphae sowie im Spatsommer von Schwiebea nova kommt. Mit dieser Konzentration ih-
rer Siedlungsdichte in den meist trockeneren Sommermonaten, wenn die Lebensbedin-
cungen fur die Ubrige Bodenfauna nicht die glinstigsten sind, gehéren diese beiden Mil-
bengruppen im Buchenwaldboden sicher zu den trockenheitsresistentesten Artengruppen,
die das Reaktionsspekirum der Milbenzénose in einen &kologischen Bereich erweitern,
der wahrscheinlich nur in extremen Jahren gefordert wird.

—— Saprophage Miben ‘

«  Uroseius cylindricus
------ Schwiebea nova/eury . .
I

0l -
JFMAMJ

Monate

Abb. 2: Durchschnittliche monatliche Mindestsiedlungsdichte aller sapro- oder sapro-my-
kophagen 'Nicht-Oribatiden’.
Auf die Kurve des dominanten Vertreters der Uropodiden s.l., Uroseius cylindricus, wurden
die jeweiligen Monatswerte der dominanten Arten der Acaridiae addiert. Weiteres siehe Le-
gende zu Abb. 1.
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Abb. 3: Durchschnittliche monatliche Mindestsiedlungsdichte aller zoo- oder zoonekro-
phagen 'Nicht-Oribatiden’.
Auf die Kurve der Gamasiden wurden die jeweiligen Monatswerte der Tydaeiden als der

nach Individuenzahlen bedeutendsten Gruppe der Prostigmata addiert. Weiteres siehe Le-
gende zu Abb. 1.

Die restlichen Gruppen der 'lbrigen Milben’ missen mehr oder weniger zu den Zoopha-
gen gerechnet werden, wobei Zoophagie bei manchen Arten durchaus auch Nekrophagie,
Kommensalismus oder Parasitismus mit einschlieBen kann. Die beiden dominanten Grup-
pen sind der Biomasse nach die Parasitiformes mit den Gamasiden, deren gréBte Formen
bis zu 2 mm groB und bis zu 4 mg schwer werden kénnen (fast 10mal schwerer als die
gréBten Oribatidenarten), der Individuenzahl nach sind es die Prostigmata, die mit ihrer
dominanten Familie der Tydaeidae neben den Tarsonemini zugleich die kleinsten Milben
unseres Untersuchungsgebietes stellen (Abb. 3).

Die Gamasiden durchstreifen als sehr bewegliche mittelgroBe bis groBe Rauber den ge-
samten organischen Auflagehorizont. Die Abundanzzahlen der Gamasiden-Nymphensta-
dien und der adulten Gamasiden lassen einen univoltinen Entwicklungszyklus der domi-
nierenden Arten vermuten, bei dem die Nymphenstadien im Sommer durchlaufen werden
und die Siedlungsdichte wie auch die Biomasse der adulten Tiere im Fruhwinter héchste
Werte annimmt. Dabei scheinen die weichhautigen Jungtiere tiefere Streuschichten be-
vorzugt aufzusuchen, wo sie besser geschutzt sind und in denen sie méglicherweise auch
das ihnen gemaBe Angebot an kleinen Beutetieren, vor allem kleine Enchytréaen und Ne-
matoden, finden.

Die Prostigmata sind eine uneinheitliche Gruppe von Milben, deren taxonomischer Status
noch weitgehend ungeklart ist. Hier werden Milben der Familien Tydaeidae, Eupodidae,
Rhagidiidae, Bdellidae, Stigmaeidae als dominante sowie weitere 15 Familien zusammen-
gefaBt. Diese Tiere sind zumeist klein, weiB, weichhautig und kénnen schnell laufen. Sie
sind, soweit ihre Ernahrungsweise Uberhaupt bekannt ist, als zoophag einzustufen. We-
gen dieser Heterogenitéat ist auch die Abundanzentwicklung dieser Gruppe im Jahreslauf
nur schwer zu deuten. Zwar kommt es oft im Frihjahr oder Herbst zu einer explosionsarti-

Tab. 2: Milben in der Bodenzdnose.

Dichte Biomasse Respiration

(Ind./m?) (mg FG/m?) (KJ/m? - a)
Rauber 14541 442 25.2
Saprophage 17560 259 17.0
andere 2107 30 15
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Abb. 4: Durchschnittliche monatliche Respiration (KJ/mz) der zoophagen und sapropha-
gen 'Nicht-Oribatiden’, berechnet aus der monatlichen Biomasse der zugehérigen
Arten nach PERSSON u. LOHM (1977), korrigiert nach dem Verlauf der mittleren
monatlichen Bodentemperatur (FRANKE 1989).

ger Massenvermehrung der Tydaeiden oder einiger gréBerer Eupodiden, aber durchaus
nicht regelmaBig oder gar vorhersagbar.

Die Einteilung der ’Ubrigen Milben’ in die verschiedenen Erndhrungstypen und die Ver-
rechnung der jeweiligen Werte der Individuenabundanz, Biomasse und Respiration er-
laiiht es, zumindest einen Eindruck von der Bedeutung dieser Milbengruppe fir die Bo-
denzoénose zu gewinnen (Tab. 2). Damit veratmen die Saprohagen unter den 'Ubrigen Mil-
ben’ etwa 0.2% des jahrlichen Energieeintrages von ca. 10 000 KJ/m2. Dies geschieht
h.uptsachlich wahrend der Sommermonate (Abb. 4), wenn es bei erhéhten Temperaturen
nzhen dem gleichméaBigen Grundumsatz durch die Uropodiden zum Dichteanstieg der
Sarcoptiformen kommt. Wie hoch der Anteil der zoophagen 'Ubrigen Milben’ am Gesamt-
energieumsatz im Moderbuchenwaldboden ist, 1aBt sich im Augenblick wegen fehlender
Daten zu Nahrungsbeziehungen, - Beutemenge oder Nahrungsausnutzung nicht abschéat-
zen. Die Atmungsaktivitat dieser Milben wurde als etwa doppelt so hoch berechnet wie die
d=r Saprophagen; wegen der bei der Biomasse dominierenden Gamasiden sind die saiso-
nalen Schwankungen wesentlich starker ausgepragt.

Ind./100g TS
1000

800 - Uropodnas.I.

600 - '
400"

20 :
o .

1nd./1009 TS
1000

800 *  Gamasida
600 -
400

200 -

ind./100g TS
4000 -

3000 - progtigmata
2000 -

1000 -

° 1357911135791113579111357511135

1982 1983 1984 1985 1986

Abb. 5: Besiedlung der grobmaschigen Netzbeutel des Laubstreujahrganges 1981 durch
die Milbengruppen Uropodina s.l., Gamasida mit dem Anteil an Jungtieren und
Prostigmata mit dem Anteil der Tydaeidae in den Netzbeuteln.

Alle Werte sind als gewichtete gleitende Mittel angegeben, und zwar als Individuen/100 g
TS in den Netzbeuteln.
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Die Sukzession der 'lbrigen Milben’ bei der Besiedlung der frischgefallenen Laubstreu
und wahrend deren weiterem Abbau, in grobmaschigen Netzbeutel verfolgt, ist gut korre-
lierbar mit der raumlichen und zeitlichen Verteilung der Milben, wie sie in den Quadratpro-
ben festgestellt wurden (Abb. 5). Die Netzbeutel werden zuné&chst nur sehr zégernd besie-
delt. Von den Saprophagen dringen die Uropodiden nach 1.5 Jahren als erste ein und ge-
meinsam mit den Acaridiae zeigen sie dann ein regelméaBiges Sommermaximum. Von
den Raubern sind die vagilen Gamasiden, und hier vor allem Tiere der Gattungen Perga-
masus und Veigeia recht bald in den Netzbeuteln zu finden, spater in der F-Schicht treten
dann auch vermehrt Nymphen und auch typische F- und H-Schichtbewohner wie Gamasi-
den der Gattungen Macrocheles oder Geholaspis auf. Dann kommt es auch zu explo-
sionsartigen Vermehrungen der Prostigmaten, besonders der Tydaeiden.

Ind. / Netzbeutel

3000 | L-Schicht ..

, —— Saprophage Milben
L Zoophage Milben
—— Sapr. o. Oribatiden

o 20 4 60
Abbaugrad der Laubstreu (%)

Abb. 6: Besiedlung der grobmaschigen Netzbeutel des Laubstreujahrganges 1981 durch

die gesamten i.w.S. saprophagen Milben, die Saprophagen ohne die Oribatiden
und die zoophagen Milben, in Ind./Netzbeutel.
Dessen Ausgangsgewicht wurde auf 100 g normiert, in Abhangigkeit vom jeweiligen Ab-
baugrad der Streu, angegeben in % Verlust an Trockengewicht der Streu in den Netzbeu-
teln. Die schwarzen Dreiecke geben einen zeitlichen Abstand von 2 Monaten zwischen den
einzelnen Probenahmen an.

Vernachlassigt man die saisonale Komponente dieser Sukzession und betrachtet die Be-
siedlung der Laubstreu durch die gesamte Milbenfauna einzig in Abhangigkeit vom Ab-
baugrad (Abb. 6), so stellt sich die Abfolge der Besiedlung fiir Sapro- und Zoophage un-
terschiedlich dar: Die Saprophagen besiedeln die Laubstreu in zwei Schiiben, die eindeu-
tig von den Oribatiden bestimmt werden; einer Phase des Einwanderns der Primarbesied-
ler und relativ langsamen Streuabbaus folgt ein beschleunigter Abbau bei gleichbleiben-
der Siedlungsdichte der saprophagen Primarzersetzer. Erst wenn die Laubstreu in die tie-
fere F-Schicht eingearbeitet wird, dringen in verstarktem MaBe die Sekundarzersetzer ein,
ohne daB die Streu wesentlich weiter abgebaut wird (Abbaugrad 50-60% , d.h. diese Mil-
ben missen sich vom Bestand an mikrobieller Bio- oder Nekromasse ernahren, bzw. de-
ren Aktivitat durch Beweidung regulieren. Hierbei ist der Anteil der Aktivitat der 'Nicht-Ori-
batiden’ fast vernachlassigbar klein (max. 10%).

Fur die Zoophagen hingegen sind der aktuelle Zustand bzw. die direkt in oder an der
Laubstreu gebundenen Energievorrate, ohne Bedeutung. Mit dem Verlagern der frischge-
fallenen Laubstreu in tiefere Bodenhorizonte steigt die Siedlungsdichte dieser Milben
gleichmaBig an, wie es ihrer normalen Verteilung in den Bodenhorizonten entspricht.

Diese Arbeit wurde mit Mitteln der Deutschen Forschungsgemeinschaft und des Bundesministers fiir
Forschung und Technologie geférdert.
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poSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
12. Die Oribatiden

Steffen Woas, Ingrid Wunderle und Ludwig Beck

Synopsis

Wit more than 80 species and about 45 000 individuals per m? the oribatid mites play an
imgcrtant role in the decomposition of litter in a beech wood. The structure of the com-
murity of oribatid mites and their contribution to decomposition were studied in a moder
pe=ch wood soil in the 'Stadtwald Ettlingen’ (Northern Black Forest, SW-Germany). The
succession of oribatid species during the colonisation of newly fallen leaves was exam-
ined using mesh bags filled with beech leaves from the autumn of 1981. The first domi-
nzii settler is Oppiella ornata, accompanied by a few species of the Pterogasterinae,
which are typical surface dwellers. In the deeper fermentation layer, O. ornata is replaced
by other species of the sapromicrophagous Oppiidae. Additionally the sapromacropha-
gous Phthiracaridae and Nothridae become more important in this layer. Individual oribatid
weights were measured to estimate the least biomass of field populations. The partial
enzrgy budget of the oribatid mites in the beech wood soil was calculated with the deter-
mined density and biomass data, combined with information from the literature.

Beech wood, biomass, Cryptostigmata, energy budget, litter decomposition, microarthro-
pods, moder soil, succession.

1. Einflhrung

Die Struktur der Oribatidenfauna in einem Moderbuchenwald im Stadtwald Ettlingen
{(Wordschwarzwald) wurde aus monatlichen Berleseproben tber 5 Jahre untersucht. Die
-rfassung von Artenspektrum, Siedlungsdichte, Biomasse und raumlich-zeitlicher Vertei-
lung der Oribatiden bildet die Grundlage zum Verstandnis der Rolle dieser saprophagen
Milbengruppe beim Abbau der Laubstreu. Die Sukzession der Oribatiden-Arten im Laufe
cer Besiedlung des Streujahrganges 1981, die mit einer Netzbeutelserie Uber 5 Jahre ver-
folgt wurde, spiegelt eine Sukzession der spezifischen Leistungen wider und damit die 'Ar-
heitsteilung’ beim Streuabbau. Aus den ermittelten Daten wurde Uberschlagsweise der
Energiehaushalt der Oribatidenzénose berechnet.

2. Das Untersuchungsgebiet, Material und Methoden

Angaben zum Untersuchurgsgebiet finden sich bei FRANKE u. BECK 1989. Artenbestand und Sied-
lungsdichte der Oribatidenzénose wurden mit Hilfe des Berlese-Tullgren-Verfahrens aus 1- bzw.
2monatlichen Berleseproben von je 2 x 500 ml Streumaterial der L-, F- und H-Schicht fir den 5jahri-
gen Zeitraum von 1978-1982 ermittelt. Die Sukzession der Oribatiden-Arten im Laufe der Besiedlung
des Streujahrganges 1981 wurde mit Hilfe einer Netzbeutelserie, von der je 2 Beutel von 30-40 g
Streumaterial Ausgangsmenge alle 2 Monate entnommen und Uber Berlese ausgelesen wurden,
Uber 5 Jahre (von 1982-1986) verfolgt. Zur Ermittlung der Biomasse wurden von einem GroBteil der
Arten mehrere Einzelindividuen auf einer Cahn 26 Automatic Electrobalance gewogen und sowohl
Lebend- als auch Trockengewicht bestimmt. Fehlende Daten von selteneren Arten wurden durch An-
gaben aus der Literatur erganzt (LUXTON 1975).
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Tab. 1: Mittlere monatliche Mindestabundanz (lnd./mz) und Dominanz (D%) der adulten
Oribatiden, ermittelt aus 2-monatigen Quadratproben in den Jahren 1978-79 und
aus monatlichen Quadratproben in den Jahren 1980-82.
Die Quadratproben wurden mit den Berlese-Tullgren-Verfahren ausgelesen und die erhal-
tenen Individuenzahlen direkt auf ein m? im Freiland umgerechnet. Da die Effektivitat der
Auslesemethode mit Sicherheit unter 100% liegt, stellen die Abundanzzahlen Mindestwer-

te dar.
Ind/m?> D
%
NIEDERE ORIBATIDEN
HYPOCHTHONOIDEA: Gesamt 4895 10.9
Brachychthoniidae (14 Arten) 4372 9.7
Hypochthonius rufulus 513 1.1
Rest (1 Art) 10 <0.1
PHTHIRACAROIDEA: Gesamt 2090 4.7
Euphthiracaridae (2 Arten) 1205 2.7
Phthiracaridae (6 Arten) 885 2.0
NOTHROIDEA: Gesamt (ca. 5 Arten) 411 0.9
HOHERE ORIBATIDEN
‘NON-OPPIOIDE’ LINIE
CARABODOIDEA: Gesamt (5 Arten) 112 0.3
BELBOIDEA: Gesamt (3 Arten) 87 0.2
CEPHEOIDEA: Gesamt (2 Arten) 25 <0.1
UBRIGE: Gesamt (1 Art) 7 <0.1
'PTEROGASTERINA
LIACAROIDEA: Gesamt (3 Arten) 514 1.2
CERATOCETOIDEA:  Gesamt 2048 4.6
Chamobates cuspidatus 1015 2.3
Achipteria coleoptrata 475 1.1
Rest (8 Arten) 558 1.2
GALUMNOIDEA: Gesamt (1 Art) 86 0.2
ORIBATULOIDEA: Gesamt 7 596 17.0
Tectocepheus velatus 5750 12.8
Oribatula tibialis 1172 2.6
Cultroribula bicultrata 582 1.3
Rest (ca.5 Arten) 92 0.2
'OPPIOIDE’ LINIE
OPPIOIDEA: Gesamt 26 908 60.1
Suctobelba (9 Arten) 12612 28.1
Oppiella nova 4 641 10.4
Oppiella ornata 4 491 10.0
Oppiella subpectinata 2269 5.1
Oppiella minus 1050 2.4
Quadroppia sp. 474 1.1
Rest (13 Arten) 1371 3.1
Summe Uber 90 Arten 44779 100.0
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3. Ergebnisse
3.1 Die Oribatidenzénose

Die Oribatiden stellen mit mehr als 90 Arten und einer durchschnittlichen Mindestsied-
lungsciichte von 45 000 adulten Ind. /m? die mit Abstand haufigste und artenreichste Mil-
bengruppe im Moderbuchenwald, die man mittels Berlese-Tullgren-Methode erhait (Tab.
1). Sie haben ihr Abundanzmaximum im Winter nach dem herbstlichen Laubfall (Abb. 1).
7ur besseren Charakterisierung der Oribatidenzénose werden die Arten in Artengruppen
susarmimengefaBt, die als mutmaBlich natiirliche Gruppen auch biologische und funktio-
nelle Einheiten darstellen. Mit 60% Dominanz sind die sapromikrophagen Oppioidea die
haufizste Artengruppe im Moderbuchenwald, die Gattung Suctobelba macht dabei mit 2-3
domiranten Arten fast die Hélfte der Oppioidea aus. Den Oppioidea folgen die Oribatuloi-
dea mit Tectocepheus velatus als haufigste Art. Summarisch betrachtet zeigen die Bio-
massewerte der Oribatiden uber das Jahr einen &hnlichen Verlauf wie die Siedlungsdich-
te, cas Maximum liegt ebenfalls im Winter (Abb. 1). Hier machen die sapromakrophagen
Phihiracaroidea und die sapropantophagen Liacaroidea Uber die Halfte der Oribatiden-
Biornasse aus; der Anteil der Oppioidea an der Biomasse geht auf 12% zur(ck.

Die groBen laufaktiven Oribatiden, die zu der Gruppe der 'Pterogasterina’ gehéren, kom-
me schwerpunktmaBig in der L-Schicht vor; in diese Gruppe gehdren vor allem die Gat-
tunzen Liacarus, Achipteria, Oribatella und Pelops; sie lassen sich ernahrungsbiologisch
als sapropantophag bezeichnen mit wahrscheinlich hohem Anteil an Nekrophagie bis hin

Ind./m?
Siedlungsdichte

Ceratozetoidea
Phthiracaroldea
Hypochthonoidea

500001

10000 -

Lo vV vE v e IX X XE X
Nothroidea

[ e Ceratozetoldea
Biomasse OrIbatuloidea

Oppioidea
500
100 ,l E
v v

Abb. 1: Oben: Durchschnittliche Mindestsiedlungsdichte (Quadratproben/Berlese) der
adulten Oribatiden und Antell der dominanten Oribatidengruppen, angegeben als
Anzahl der Individuen/m? in den Jahren 1978-82.
Unten: Durchschnittliche Mindestbiomasse (Quadratproben/Berlese) der adulten
Oribatiden und Anteil der dominanten Oribatidengruppen, angegeben als mg
Frischgewicht pro m? in den Jahren 1978-82. Hintere Saulen durchschnittliche
Mindestsiedlungsdichte (Ind./m )

mg FG/m Ind./m?
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Ober f lachenformen Formen, die in allen Tiefenformen
3 Schicnten des Streu-
profils haufig sind

0. ornata

L - Schicht 921 Ind./ m?
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Abb. 2: Prozentualer Anteil einiger Oribatidenarten bzw. -gruppen an der Schicht. Die un-
terschiedliche Individuendichte/m? in den einzelnen Schichten wird durch den Ra-
dius der Kreise dargestellt.

F - Schicht 24067 Ind..1m?

H-Schicht 19789 Ind.Im?

zur Zoophagie (Abb. 2). Oppiella ornata hat in der L-Schicht den gréBten prozentualen
Abundanz-Anteil an der Oribatidenzénose. Einige Oribatiden, darunter Tectocepheus ve-
latus und die Gattung Suctobelba, sind in allen drei Schichten der organischen Auflage
des Bodens relativ haufig. Insgesamt betrachtet sind die Phthiracaroidea gleichmaBig in
allen drei Schichten verbreitet, in der L-Schicht Gberwiegen jedoch die Phthiracaridae,
wahrend die Euphthiracaridae von der mittleren F-Schicht an bis in die H-Schicht starker
vertreten sind. AuBer O. ornata und den Suctobelbidae haben die Ubrigen Arten der sa-
promikrophagen Oppioidea ihren Verbreitungsschwerpunkt in der H-Schicht.

3.2. Die Besiedlung der Netzbeutel

Die Netzbeutel mit der frischen Laubstreu werden zun&chst nur z6gernd besiedelt, ein er-

- stes Abundanzmaximum wird im zweiten Winter, beim Ubergang in die F-Schicht erreicht.
Die Siedlungsdichte steigt im 4. Winter, wenn die Netzbeutel in der mittleren F-Schicht an-
gelangt sind, zum absoluten Maximum an. Danach geht die Siedlungsdichte auf ein mittle-
res Niveau von rund 3 000 Ind./100 g TS zurlick (Abb. 3).

Die Sukzession der Oribatiden bei der Besiedlung von Netzbeuteln ist gut korreliert mit ih-
rer Verteilung in den Schichten der organischen Auflage des Bodens. AuB3er einer gerin-
gen Zahl von groBen Pterogasterinen, die allerdings bei Berlicksichtigung der Biomasse
deutlich hervortreten, wird die Erstbesiedlung ganz Giberwiegend von einer Art, Oppiella
ornata, getragen, die wahrscheinlich von der aus der Phylloplanflora ausgehenden Pilzflo-
ra zehrt. Es sind also die typischen Oberflachenformen (Abb. 2), die in den Netzbeuteln
als Primérbesiedler auftreten. Danach treten in der Sukzession weitere Oppiella-Arten hin-
zu, und sie werden schlieBlich von der Gattung Suctobelba abgeldst, so daB auch zur Zeit
des absoluten Abundanzmaximum der Oribatiden im Winter 1984/85 die Oppiiden insge-
samt noch lber 50% der gesamten Oribatiden stellen. Dieses individuenmaBig starke Auf-
treten der Oppiiden zusammen mit den Brachychthoniiden in der oberen und mittleren F-
Schicht durfte mit einer deutlichen Steigerung der Kontrolle der Pilzflora verbunden sein.
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Abb. 3: Besiedlung der Netzbeutel durch Oribatiden und Anteil der Familie Oppiidae
(oben) sowie Anteil von Oppiella ornata und der Gattung Suctobelba (mit 2-3 do-
minierenden Arten) an den Oppiidae (unten).
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Abb. 4: Entwicklung der Biomasse der Oribatiden in den Netzbeuteln und Anteil der 'gro-
Ben’ Pterogasterinabzw. der Phthiracarida.
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Kleine Oppiiden fressen pro Tag etwa eine ihrem Kérpergewicht entsprechende Menge
an Pilzhyphen (MITTMANN 1980). Im Verlauf des Abbaus erlangen die sapromakropha-
gen Phthiracaroidea eine gréBere Bedeutung; zusammen mit den ebenfalls groBen Noth-
riden weisen sie in der mittleren F-Schicht ihre héchsten Biomasse-Werte auf (Abb. 4).
Nachdem die Pilze bereits erhebliche Vorarbeit geleistet haben, kénnen die makrophagen
Oribatiden nun offenbar die widerstandsfahigsten Teile der Streu mit hohem Anteil an
schwer abbaubaren Strukturpolysacchariden angehen.

3.3. Der Energieumsatz

Die Respiration (R) wurde nach der Formel von RYSZKOWSKI (1975; in PETERSEN,
LUXTON 1982) berechnet, welche fir Bodentiere bei 15 °C ermittelt wurde:

R1s = 0.357FG%®'3 (ul Oo/mg FGh)

Bekannt sind: - Individuenabundanz (Ind./mz) fir jeden Monat
- Biomasseabundanz (mg FG/m?) fur jeden Monat
- mittl. Monatstemperatur (T °C) in 2 cm Tiefe
- (1 Monat = 720 Stunden)
Angenommen wird: - Q1o =2.5 (nach LUXTON 1981)
- 1 ml O2-Verbrauch entspricht einer Energie-
freisetzung von 19.62 Joule
- R/A = 80% (nach GRIMM u. FUNKE 1986)

Die Abschéatzung der Leistung der Oribatiden erfolgt Gber Umrechnung der Abundanzda-
ten aus dem Freiland in Biomasse mit Hilfe eigener Messungen von Frisch- und Trocken-
gewicht der einzelnen Arten und mittels Literaturwerten. Aus den Biomassewerten wird
dann ebenfalls unter Zuhilfenahme von Literaturwerten der Energieumsatz berechnet
(Tab. 2) gemaB den Gleichungen

C=A+Fund A=R+P

Tab. 2: Grundumsatz und Nutzungswerte der adulten Oribatiden im Moderbuchenwald.
Bei den Berechnungen wurde ein Q1o von 2.5 angenommen (nach LUXTON 1981).

Grundumsatz (KJ/m? - a) Nutzungswerte
(%)
C R A P A/C R/A

nach MITT- nach GRIMM u.

MANN 1980 FUNKE 1986
SAPROMIKROPHAGE 234 10.3 12.9 2.6 55 80
SAPROPANTOPHAGE 28.9 10.4 13.0 2.6 45 80
(UNSPEZ. SAPROPHAGE)
SAPROMAKROPHAGE 45.0 9.0 11.3 2.3 25 80
GESAMTE ORIBATIDEN  97.4 29.7 37.2 7.4
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Der gesamte Energieeintrag an Feinstreu betragt im Stadtwald Ettlingen ca. 10 250
KJ/m*. Zur Deckung des Grundumsatzes der durch Berlese erhaltenen Mindestbiomasse
werden von der Oribatidenzénose etwa 1% des gesamten Energieeintrages konsumiert,
0.3% werden veratmet. Der tatsachliche Energieverbrauch im Freiland liegt um einen un-
pekannten Betrag hoher, der sich aus I. der Differenz zwischen der durch Berlese ermittel-
ten und der realen Abundanz bzw. Biomasse und Il. aus der Differenz zwischen Grund-
und Aktivitatsstoffwechsel ergibt.
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pOSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fur Okologie (Géttingen 1987) Band XVII 1989

Lebensraum Buchenwaldboden
13. Die Nematoden

Herbert Zell

Synogsis

In 2 >eech wood of the northern Black Forest the nematofauna was investigated. The
mean, density of nematodes was 1.5 ml||IOI"I individuals/m?, the average biomass 282
mg/.n and the respiration 260-365 pl 02/m? - h, which represents 0.183% of the total
basal respiration of the soil. The fluctuations in total number and in the species composi-
tion are mainly influenced by the fall of the leaves, whereas the climate is not of primary
sigriiicance.

Abundance, beech forest, nematodes, respiration, succession.

1. Enmhrung

Dic Nematoden erreichen in terrestrischen Okosystemen unter den Metazoen die héch-
sten Individuendichten. Daher haben sie auch an bodenbiologischen Prozessen einen
nichi unerheblichen Anteil. Ihre eigentliche Bedeutung 148t sich jedoch nur dann abschét-
zen, wenn man sowohl die Artenspekiren der einzelnen Biotope und die Jahresdynamik
allzi Arten als auch deren 6kologische Anspriiche ermittelt. Bisherige Untersuchungen in
Buchenwaldern (VOLZ 1951, BASSUS 1962, YEATES 1972, POPOVICI 1984) beschran-
ken sich auf die Ermittlung der Gesamtdichte der Nematoden, zum Teil ergénzt durch eine
Artenliste; Angaben Uber die Jahresdynamik der einzelnen Arten fehlen jedoch. Schwer-
punkt der vorliegenden Arbeit war es, die Nematodenzdnose eines Moderbuchenwaldes
biz zum Artniveau aufzuschlisseln und die Populationsdynamik der Arten im Jahresver-
lauf zu verfolgen, um hierdurch Aussagen Uber die Ursachen von Dichteschwankungen,
den Stoffumsatz und die Stellung der Nematoden in der Biozénose des Buchenwaldes zu
eindglichen.

2. Material und Methode

~.ngaben zum Untersuchungsgebiet finden sich bei FRANKE u. BECK (1989). Die Nematoden wur-
den zwei Jahre lang durch direkte mikroskopische Auslese erfaBt; wahrend des zweiten Untersu-
chungsjahres wurde das Artenspektrum analysiert. Die Tiere wurden vermessen und nach ZELL
:1985) Biomasse und Respiration bestimmt. Die Sukzession bei der Besiedlung des frischen Fall-
iaubs wurde mit einer Netzbeutelserie untersucht.

3. Ergebnisse und Diskussion

3.1 Jahresdynamik und Sukzession

Die Dichte der Nematoden betragt im Jahresdurchschnitt 1.5 Mill. Individuen/m? und zeigt
einen charaktenstlschen Jahresgang (Abb. 1). Sie ist in den Sommermonaten mit 0.5 - 1
Mill. Ind./m? am geringsten. Im Herbst steigt die Individuendichte an. Das Maximum wird
im Spatwinter mit bis zu 3 Mill. Ind. /m? erreicht. AnschlieBend sinkt die Individuenzahl, so
daB bereits im Friihsommer wieder Minimalwerte erreicht werden. Dabei wird der Jahres-
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gang Uberwiegend geprégt durch die Individuendichte in der F-Schicht, die durch ihren
hohen Nematodenbesatz die Dichteschwankungen der L- und H-Schicht Uberlagert. Be-
trachtet man die einzelnen Schichten getrennt, so zeigt sich, daB die Dichteschwankun-
gen im Bodenprofil zu den tieferen Horizonten hin abnehmen. Die maximalen Individuen-
zahlen betragen in der L-Schicht das 10fache der Minimaldichte, in der F-Schicht das 4fa-
che; die H-Schicht weist keine jahreszeitlichen Dichteschwankungen auf.

Abundanz Biomasse Oberflache  Oz-Verbrauch

Mio/Ind/m? mg/m?2 cm¥/m? ml0,/m?-d
4001 3
} r n
] 600
300 n
L 0 N
a ok |
400
200K
- 1
” ,I 100 200
0 ”H 0 0 0
VoIX VX vVoxol Vool vVoxX ol
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Abb. 1: Abundanzentwicklung der Nematodenzénose des Moderbuchenwaldes im Stadt-
wald Ettlingen von Mai 1978 bis Marz 1980 sowie Biomasse, Kérperoberflache
und Oz2-Verbrauch fiir das Jahr 1979/80.

Der Berechnung des O2-Verbrauchs wurde die jeweilige monatliche Durchschnittstempera-
tur zugrunde gelegt.

In bezug auf die Populationsdynamik der einzelnen Arten lassen sich zwei Extreme ge-
genlberstellen (Abb. 2): einerseits Arten wie Rhabditis silvatica, bei denen die Adulten nur
kurzfristig im Jahr auftreten und die zugleich typische Bewohner der obersten Streu-
schichten sind, und andererseits solche wie Eudorylaimus discolaimioideus, bei denen
Adulttiere wéhrend des ganzen Jahres gefunden werden und die die tieferen Schichten
bevorzugen. Auffallig ist hierbei, daB der GroBteil der stenochronen Arten im Herbst nach
dem Laubfall gefunden wird und nur ganz wenige, wie der vermutlich nekrophag lebende
Prionchulus minus, zu anderen Jahreszeiten.

Das Wintermaximum in der Individuendichte der Nematodenzénose wird daher einerseits
durch das zusatzliche Auftreten vieler stenochroner Arten verursacht und andererseits
noch dadurch verstarkt, daB die Hauptreproduktionszeit sowohl der stenochronen wie
auch der perennierenden Arten Uberwiegend im Winter liegt, so daB das Maximum der
Adulten durch ein Jungtiermaximum verstarkt wird.

Die Ursachen fiir die Individuenmaxima der meisten stenochronen Arten im Winter lassen
sich am Beispiel Rhabditis silvatica verdeutlichen. Jungtiere dieser Art findet man wéh-
rend des gesamten Jahres in tieferen Bodenschichten. Sie liegen dort als inaktive Dauer-
larven vor. Ihre Aktivierung erfolgt anlaBlich eines Laubfalls. Bereits einige Wochen vor
dem Laubfall steigt der Anteil an Kohlenhydraten (Melezitose, Glucose, Fructose) im
‘throughfall’ (CARLISLE et al. 1966). Diese wirken, wie auch in Laborversuchen gezeigt
werden konnte, als auslésendes Signal. Die Tiere wandern in die oberen Bodenschichten,
wobei sie sich zu Adulten entwickeln. Mit Beginn des Laubfalls haben die Tiere die Streu-
oberfléche erreicht und wandern in die frisch gefallene Streu ein, wo sie sich von den nur
wenige Wochen vorherrschenden Phylloplanbakterien (vgl. EITMINAVICIUTE et al. 1976)
ernahren. Innerhalb weniger Tage erfolgt die Eiablage, die Larven schiipfen und wandern
wiederum in die tieferen Schichten ein, wo sie bis zum nachsten Laubfall als Dauerlarven
leben.
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Abb. 2: Beispiele fur die Populationsdynamik einzelner Arten.
a) Rhabditis silvatica (Weibchen), eine stenochron auftretende Art,
b) Eudorylaimus discolaimioideus (Weibchen), eine perennierende Art,
c) Jungtiere der perennierenden Wilsonema schuurmansstekhoveni.

Dafs das Nahrungsangebot allgemein die wichtigste Ursache fiir die Dichteschwankungen
ist, zeigen die Untersuchungen zur Sukzession in der Besiedlung des Fallaubs (Abb. 3).
Die Phylloplanbakterien werden nach kurzer Zeit durch Pilzarten abgeldst, die wahrend
des ersten Winters das Laub besiedeln; an diese schlieBen sich Pilzarten an, die im
He st Sporen bilden und ihr Maximum im darauffolgenden Fruhjahr erreichen, diesen
wiederum folgen solche, die ein Jahr nach dem Laubfall erscheinen. In den tieferen
Sciiichten dagegen existiert eine perennierende Pilzflora (HOGG, HUDSON 1966).

Mit dieser Sukzession der Mikroflora 4Bt sich die Sukzession der Nematodenarten korre-
lieren. Zum Zeitpunkt der Phylloplanbakterien besiedelt nur eine stenochrone Art, Rhabdi-
tis silvatica, das frische Fallaub. Mit dem Wechsel der Phylloplanbakterien zu den Pilzar-
ten des ersten Winters verschwindet Rhabditis silvatica und wird abgeldst durch andere
stenochrone Arten wie Hexatulus viviparus, Aphelenchoides macronucleatus u.a. Diese
erreichen ihr Maximum etwa 2 Monate nach dem Laubfall und sind nach vier, spatestens
sechs Monaten nicht mehr nachweisbar. Wahrend des folgenden Sommers treten keine
rnzuen Arten mehr auf. Erst im Herbst, nach der Uberdeckung mit frischem Fallaub, wird
die vorjahrige Streu durch eine Vielzahl von Arten, unter ihnen auch perennierende, be-
siedelt. Nur wenige perennierende Arten wie Plectus acuminatus besiedeln bereits im er-
sien Winter das Fallaub, was bei diesen auf ein breites Nahrungsspektrum schlieBen I1aBt.
Cie Sukzession zeigt somit, daB die Besiedlung der Laubstreu im Jahresverlauf Gberwie-
aend abhéngig vom Nahrungsangebot ist, wobei die stenochronen Arten eher als steno-
nhag, die perennierenden eher als polyphag eingestuft werden kénnen.

3.2 Stoffumsatz und Wechselwirkungen

Die Biomasse der Nematoden betragt im Jahresdurchschnitt 282 mg/m2. Die Anderung
der Biomasse weicht etwas vom Gang der Individuendichte ab. Wahrend die Individuen-
dichte von Juli bis Méarz kontinuierlich zunimmt, steigt die Biomasse zwischen September
und November am stérksten. Bereits im Januar ist das Maximum erreicht (389 mg/mz).
Wahrend die Individuenzahlen weiter zunehmen, wird die Biomasse im Marz wieder gerin-
ger. Dies liegt darin begrtindet, daB durch die starke Zunahme der Jungtiere in der Haupt-
reproduktionszeit zwar die Individuenzahl, kaum aber die Biomasse beeinfluBt wird (Abb.

1).
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Abb. 3: Sukzession der Nematoden in der frischen Laubstreu, ermittelt durch Netzbeutel-
exposition und im Vergleich die Sukzession der Mikroflora.
Es zeigt sich das korrelierte Auftreten bestimmter Nematodenarten und einzelner Gruppen
der Mikroflora.

Da der Sauerstoffverbrauch eines Organismus von dessen respiratorischer Oberflache
abhangt, 1aBt sich der O2-Verbrauch der Nematodenzénose naherungsweise durch die
Bestimmung der Kérperoberflache ermitteln. Das Maximum der Kor, geroberﬂache wird zu-
sammen mit dem Biomassemaximum im Januar erreicht (633 cm /m? ). Auffallig ist hier
der im Vergleich zur Biomasse geringere Abfall im Méarz. D|es weist darauf hin, daB zu
diesem Zeitpunkt der Anteil der Jungtiere Uberproportional zunimmt, was zu einem gerin-
geren Volumen flihrt, sich aber bei der Kérperoberflache durch deren relative VergréBe-
rung bei kleinen Tieren nicht so stark bemerkbar macht. Bezieht man in die Berechnung
auBer der Korperoberflache auch die jeweilige aktuelle Temperatur der einzelnen Strata
mit ein, so zeigt sich, daB der O2-Verbrauch der Nematodenzdnose im Jahresverlauf nur
geringen Schwankungen unterworfen ist. Er betragt zwischen 260 und 365 ul/m - h. Dies
ergibt einen Gesamtsauerstoffverbrauch der Nematodenzénose von 2.71 I/m?

Nach SCHONBORN u. DUMPERT (1986) erglbt sich fur das Untersuchungsgebiet bei
22 °C eine Basalatmung von 276 ml CO2/m? - h. Normiert man die Nematodenatmung auf
diese Temperatur, so ergibt sich ein Wert von 688.5 ul/m h. Die Nematoden tragen
demnach zu 0.183% zur Basalatmung bei. Die Bedeutung der Nematoden darf auf Grund
dieses Wertes jedoch nicht unterschéatzt werden. ABRAMS u. MITCHELL (1978) wiesen
nach, daB durch Nematodenbeweidung das Bakterienwachstum stimuliert wird, was einen
erhdhten Og-Verbrauch der Bakterien bewirkt. Auch nehmen einige Arten Bakterien auf,
die sie nicht verdauen, sondern wieder ausscheiden (DEUBERT 1963, CAYROL et al.
1977). Auf diese Weise tragen sie zur Verbreitung der Mikroflora bei. Pflanzenparasitische
Nematoden scheiden Welketoxine aus, die die Zersetzung des Gewebes beschleunigen
und damit auch den Mikroorganismen glinstige Bedingungen bieten (DECKER 1960). Da-
mit dirfte der Beitrag der Nematoden an der Basalatmung durch Stimulierung der Mikro-
flora bedeutend héher sein als durch direkte Atmung.
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Abb. 4: a-c:  Pilze als Nematodenrauber
a) In kontraktiler Schlinge gefangener Plectus.
b) Klebhyphen mit Bunonema reticulatum
c) Endoparasitische Pilze in Plectus
d) Sporozoen als Parasiten in Eudorylaimus pseudobokori.

Die Nematoden sind auf vielféltige Weise in die Nahrungskette eingebunden. So dienen
ihnen nicht nur Bakterien und Pilze als Nahrung, sondern Pilze greifen ihrerseits als Rau-
ber die Nematoden an (Abb. 4). Protozoen werden von réuberischen Formen gefressen,
Nematoden wiederum von Sporozoen parasitiert. Nematoden parasitieren in Articulaten
und werden andererseits von ihnen erbeutet. Rauberische Kleinarthropoden kénnen die
Nematodendichte nennenswert beeinflussen (SANTOS et al. 1981), und es kann nicht
ausgeschlossen werden, daB die geringe Dichte der Nematoden im Sommer zum Teil da-
durch verursacht wird, daB unbewegliche, anhydrobiotische Nematoden bevorzugt von
Arthropoden erbeutet werden.
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Ki-inraumige Vegetationsstruktur und phénologischer Rhythmus
eines Kalkbuchenwaldes

Hartmut Dierschke

Synopsis

some results of a large scale survey of horizontal vegetation structure and phenological
observations in a submontane beech forest are presented. The species-rich forest is si-
tuated on a limestone plateau near Géttingen. Syntaxonomically the forest belongs to the
Melic-Fagetum, which can be subdivided into seven local vegetation units by floristic
composition and dominance of some species. A very detailed vegetation mapping of 12
ha was possible using 10 x 10 m quadrats. The map (fig. 1) shows a highly variable mo-
saic structure. Also the recording of species patterns in the herb layer demonstrates a di-
verse horizontal structure. Some results for selected species can be seen in a transect
(fig. 1). The phenological rhythm is characterized by several peaks of flowering species
grouns (fig. 2), which lead to a sequence of ten symphenological phases within a vegeta-
tion period. Time of beginning and length of these phases vary from year to year depen-
ding on the different weather conditions (fig. 3). Finally some biological-phenological spec-
tra ere represented (fig. 4, 5). Beech forest, biological-phenological spectra, herb layer,
horizontal structure, phenological phases, plant communities, species pattern, vegetation
map

1. Einfihrung

Fiir das Forschungsvorhaben ‘Okosysteme auf Kalkgestein’ wurde 1979 auf einem Mu-
schelkalkplateau in der Nahe von Géttingen ein gréBeres Areal ausgewahlt. Vorausset-
zung fir vergleichbare interdisziplinre Untersuchungen sollte ein reprédsentativer, geni-
gend groBer, naturnaher Buchenaltbestand mit anndhernd homogener Krautschicht sein.
Deiaillierte pflanzensoziologische Erfassungen ab 1980 ergaben jedoch eine recht diffe-
renzierte horizontale Feinstruktur der Verteilung von Arten/Populationen, wie sie wohl
auch anderenorts flr diese artenreichen Kalkbuchenwalder charakteristisch ist. Ein gutes
Beispiel gibt der Buchenbestand auch fiir den phanologischen Jahresrhythmus solcher
W lder. Die hier mitgeteilten Ergebnisse dienen gleichzeitig als Einfiihrung zu den in die-
sem Bande folgenden Arbeiten, die sich aus verschiedener Sicht mit dem C)kosystem
Kalkbuchenwald beschéftigen.

2. Das Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet umfaBt eine 12 ha groBe Waldflache im Géttinger Wald in Nahe der 6stli-
cinen Abbruchkante des Plateaus westlich (oberhalb) von Mackenrode. Es liegt rund 420 m G.d.M.
Lllgemein herrscht ein subatlantisch-submontanes, kiihigeméaBigtes Klima mit Niederschldgen um
700 mm. Mit einer Temperaturjahresschwankung von iiber 17 °C ist fiir den weiteren Bereich ein
lsicht kontinentaler Einschlag gegeben (s. DIERSCHKE 1985). Der Untergrund besteht aus Unterem
Muschelkalk, der aber entsprechend seiner leicht welligen Oberflache von Verwitterungsmaterial und
teilweise LB in unterschiedlicher Machtigkeit Uberlagert ist. Die Béden sind meist flach- bis mittel-
grundig. Eine Kartierung im 10 x 10-m-Raster ergab eine groBe Variabilitat der Bodentypen auf klei-
nem Raum (MEIWES et al. 1981). Neben vorherrschender Rendzina bis Terra fusca (90%) kommen
vereinzelt Ubergénge zu Braun- und Parabraunerden vor. Die kriimeligen Mullbéden haben groBen-
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Tab. 1: Phé&nologischer Aufnahmeschlissel fir Laubbdume, Krauter und grasartige

Pflanzen.

vegetativ

Laubbdume

0O OVWoONOOUOBWN-—=0O

—_

Knospen véllig geschlossen
Knospen mit griinen Spitzen
griine Blattiiten
Blattentfaltung bis 25%
Blattentfaltung bis 50%
Blattentfaltung bis 75%
volle Blattentfaltung

erste Blatter vergilbt
Blattverfarbung bis 50%
Blattverfarbung bis 75%
Blattverfarbung tber 75%
kahl

Krauter: blattreiche (blattarme) Pflanzen

0
1
2

3

4

5

6
7

8
9
10
11

ohne neue oberirdische Triebe
neue Triebe ohne entfaltete Blatter
erstes neues Blatt entfaltet

(bis 25% entwickelt)

2-3 Blatter entfaltet

(bis  50% entwickelt)

mehrere Blatter entfaltet

(bis 75% entwickelt)

fast alle Blatter entfaltet

(fast voll entwickelt)

voll entwickelt

beginnende Vergilbung, z.T. nur
Blutenstengel  vergilbt
Vergilbung bis 50%

Vergilbung Uber 50%

véliig vergilbt bis vergehend
oberirdisch verschwunden

Grasartige:

NOOAWN_, O

8
9
10
11

ohne neue oberirdische Triebe
neue Triebe ohne entfaltete Blatter
erstes neues Blatt entfaltet

2-3 Blatter entfaltet
beginnende Halmentwicklung
Halme teilweise ausgebildet
Pflanze voll entwickelt
beginnende Vergilbung, oft nur
vergilbende Halme

Vergilbung bis 50%

Vergilbung Gber 50%

vollig vergilbt bis vergehend
oberirdisch verschwunden

K Keimling
J Jungpflanzen, im Beobachtungszeitraum nicht voll entwickelt

o

. angefressen

welkend
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generativ

0 ohne Blitenknospen
1 Blltenknospen erkennbar
2 Blltenknospen stark geschwollen
3 kurz vor der Blite
4 erste Bluten gedffnet bzw. staubend
5 bis 25% erbliiht
6 bis 50% erbliht
7 Volblite
8 abbliihend
9 véllig verbliht
10 fruchtend
11 Ausstreuen der Samen bzw.
Abwerfen der Friichte

0 ohne Blitenknospen
1 Blltenknospen erkennbar
2 Blltenknospen stark geschwollen

3 kurz vor der Blite
4 erste Bllten gedffnet
5 bis 25% erbliiht

6 bis 50% erbliht
7 Vollblute

8 abblihend

9 voéllig verbluht

10 fruchtend

11 Ausstreuen der Samen bzw.
Abwerfen der Friichte

ohne erkennbaren Blltenstand

Blitenstand sichtbar, nicht entfaltet
Blitenstand entfaltet

erste Bliten staubend

bis 25% staubend

bis 50% staubend

Vollbliite

NOoO A WN—=O

8 abblihend

9 vollig verbliht

10 fruchtend

11 Ausstreuen der Samen

Blitenstand erkennbar, eingeschlossen



teils eine schwach saure bis fast neutrale Reaktion; etwa ein Drittel der Flache ist etwas starker ver-
sauert (s. auch Angaben bei MEIWES 1983, SCHMIDT et al. 1989). Die Vegetation besteht aus ei-
nem 105-120 Jahre (1987) alten Buchenbestand, der 30 m hoch ist. Sie kann allgemein als suboze-
anisch-submontaner, bodenfrischer Kalkbuchenwald bezeichnet werden.

3. Untersuchungsmethoden

Zur aligemeinen syntaxonomischen Einordnung und Untergliederung wurden 1980 auf der Untersu-
chungsflache und in ihrer Umgebung 78 Vegetationsaufnahmen nach der Braun-Blanquet-Methode
erstellt. Die sich ergebenden Typen waren Grundlage einer Kartierung im MaBstab 1 : 1000
(1980/81). Die in ein Quadratraster von 10 m Seitenlange aufgeteilte, entsprechend mit Pflécken
markierte Flache ermdglichte zugleich eine sehr detaillierte floristisch-pflanzensoziologische Erfas-
sung. Fur jedes Quadrat wurde eine Artenliste der Baum- und Krautschicht mit feinerer Deckungs-
gradschatzung (selten, -1%, -2%, -5%, weiter in 5%-Stufen) in 3 phanologisch abgestimmten Durch-
gangen aufgenommen (Anfang Mai, zweite Maihalfte, Juli). Seit 1981 werden auf mehreren Teilfl&-
chen phanologische Untersuchungen durchgefiihrt. In wéchentlichem Abstand wird jeweils von Ende
Mérz bis Oktober der phanologische Zustand aller Arten nach einem differenzierten Schilissel (modi-
fiziert nach DIERSCHKE 1972, s. Tab. 1) notiert (vgl. auch DIERSCHKE 1989a).

4. Ergebnisse
4.1 Pflanzensoziologische Gliederung und Einordnung

Eine genauere Beschreibung der Buchenwaldgesellschaften des Untersuchungsgebietes
liegt bereits vor (DIERSCHKE, SONG 1982a). Es handelt sich um einen von Fagus sylva-
tica beherrschten, vertikal wenig gegliederten Hallenwald, in dem Straucher und Moose
keine Rolle spielen. Die oft artenreiche Krautschicht (bis 40 Arten pro Aufnahme) zeigt bei
ahnlicher floristischer Grundstruktur eine starkere horizontale Variabilitat. Fur die lokale
Feingliederung wurden teilweise Unterschiede im Deckungsgrad (Dominanz) verwendet.
Sie besitzen zwar allgemein wenig Aussagewert; als Grundlage fiir verschiedenartige
okologische Untersuchungen, z.B. zur Produktivitdt und Biomasse der Pflanzen, erscheint
dieses Verfahren jedoch sinnvoll.

In Tab. 2 findet sich eine gekirzte Fassung des gréBten Teiles der Tabelle von
DIERSCHKE u. SONG (1982a) mit Stetigkeitswerten und mittleren Deckungsgraden. Die
Originaltabelle enthalt 17 Geholze und 78 krautige Arten. Nach einer syntaxonomischen
Ubersicht fir Stdniedersachsen (DIERSCHKE 1985) sind die lokalen Vegetationstypen
neu Uberarbeitet. Insgesamt gehért unser Buchenwald zum Melico—Fagetum), und zwar
zur Subass.-Gruppe von Lathyrus vernus (Kalkbuchenwalder). Polygonatum verticillatum
und weniger klar Dentaria bulbifera kennzeichnen eine submontane Héhenform.

Den gréBten Flachenanteil besitzt die Subass. von Allium ursinum (Tab. 2, Spalte 1-4) mit
folgenden Ausbildungen:

1 Aconitum vulparia-Ausbilaung: einzelne kleine Flecke mit stark vorherrschendem Eisen-
hut und artenarmer Begleitflora. Diese sehr aufféllige Erscheinung laBt sich weniger
Okologisch als durch zufallsbedingte Ansiedlung und Ausbreitung von Aconitum erkla-
ren (s. auch 4.2).

*) Das Melico-Fagetum wird neuerdings von OBERDORFER (1987) in das Hordelymo-
und Asperulo-Fagetum aufgeteilt. Diese Auffassung wird durch eine Neubearbeitung
auch fur Nordwestdeutschland bestatigt (DIERSCHKE 1989 b).
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Tab. 2: Melico-Fagetum, Subass.-Gruppe von Lathyrus vernus,
Submontane Form

1-4 allietosum

1 Aconitum vulparia-Ausbildung

2 Allium ursinum-Ausbildung

3 Allium-Mercurialis-Ausbildung

4 Mercurialis perennis-Ausbildung
56 typicum

5 Mercurialis perennis-Ausbildung
6 Anemone nemorosa-Ausbildung

7 athyrietosum

Spalte Nr. 1 2 3 4 5 6

Zahl der Aufnahmen 3 11 14 16 6 10

Mittlere Artenzahl 16 26 26 25 22 27 37

+t+ 4+ +N R+ RPW Rt RWLE =

[ I

=

[

Baumschicht 4 5 5 5 5 5 4
Fagus sylvatica 3y 0.V vp v o viov 2
Fraxinus excelsior 1, III] III] III] III, ey 1
Acer platanoides 2 1 II + II 1 II 1 +] .
Ulmus glabra 1 -1 I > I 1 II I > .
Acer pseudoplatanus -1 I II + I i y II i .
Carpinus betulus 1 . + I II + .

Krautschicht 1 1 1 1 1 1 2

Ch=V Hordelymus europaeus 3 1 \ 1 vy Vi v 1 FV'3'I 2 1
Galium odoratum 2 ¥ vy vy V1 vy '"!1 1 2 1
Dentaria bulbifera 1 III 1 v 1 v 1 v " v 1 2
Melica uniflora v \4 Iv® III v .

D Submontane Form
Polygonatum verticillatum 1+ V+ V+ V+ V+ IV+ 1+

D Subass.-Gruppe + 1 + + 1 + +
Lathyrus vernus 2, v, v, v, vy v, 1
Ranunculus auricomus 2 vy Iv, III,  III, II_ 2
Crataegus spec. - Iv + v - II + I - I N .
Lilium martagon . II + II 1 II 1 III IT .
Hepatica nobilis . I II I . .

D Subass., Ausbildungen
Allium ursinum + ! 4 31 + +
Corydalis cava 3 L‘I,-+ --Y +4 V+ . II 1
Leucojum vernum T+ + f’ 1 . . .
Aconitum vulparia L3 4_: it 1 I_I: _II 1orrt .

1 e -y
Mercurialis perennis 3 v wv__y¥__Y¥Y, Vv ! 2

+ + 1 + 1

. + +

Athyrium fiix-femina Ty 2
Ranunculus ficaria ° J'r+ I 1 ° 3
Stachys sylvatica . : :
Carex remota ° ° ° : . . 2
Rumex sanguineus . . . . 2
Ranunculus repens 1 ‘1 " " S 1

O-K  Anemone nemorosa g 1 Xl ¥+ gl “;1 !l‘; o2
Anemone ranunculoides 3 2 V2 V2 VZ 2 2 2
Asarum europaeum 3 1 Vl V1 1 V1 V1 1

Fraxinus excelsior 1 + 1 v 1 v 1 v 1 2
Arum maculatum 31 vy vy ovioov; v 1 1
Primula elatior 1y vy vy vy vy vy 2
Acer platanoides L, v, v, v; v 1 IV, 1
Lamiastrum galeobdolon i vy vy v, 11l vy 1
Phyteuma spicatum 1, 1v, III, II1I, Vv, v, 2
Acer pseudoplatanus 1, vy III III, I, 1vy 1
Dryopteris filix-mas 3,0 vy v, v, vy vy .
Fagus sylvatica 1 v IV, III v Iv 2
Euphorbia amygdaloides LI I: wy ot ot ot
Viola reichenbachiana . 11t 111t orzt 1t ot 2
Stellaria holostea . 1111 IIII II: II: III% 1
. II II, III II I
Carex sylvatica . i1t it Tt Tt ¥+ 2
Ulmus glabra .orrrtorirt Tt o :
Polygonatum multifiorum . +t It Tt ° 1
Dactylis polygama I + I + I I + 2
Brachypodium sylvaticum ° °
Ubrige + 1 1 1 2
Oxalis acetosella ! I ?{1 gl i¥+ v v 1 2+
Vicia sepium ° + + s _IVy III + 2
Hedera helix . v, II, 1II, III 11, .
Deschampsia cespitosa - Ir I, 1, . I 2
Heracleum sphondylium I, 11 + I + . ‘4 .
Dryopteris carthusiana . + I I . II .
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2 Allium ursinum-Ausbildung: durch Vorherrschen des Bérlauchs geprégte, teilweise gro-
Re Flachen, vorwiegend auf etwas tiefgriindigeren, lockeren Mullbdden. Die im Unter-
wuchs vorkommenden Begleitpflanzen gedeihen oft nur kiimmerlich, erfahren aber z.T.
nach Vergilben von Allium noch einen leichten Wachstumsschub.

3 Allium-Mercurialis-Ausbildung: Neben Dominanzbestanden der beiden Arten gibt es
auch gleichmaBige Mischungen, die z.T. groBe Flachen bedecken. Wenn im Sommer
der Barlauch verschwunden ist, &hneln die Bestande den folgenden Typen.

~

. Mercurialis perennis-Ausbildung: Hier herrscht das Bingelkraut allein; Allium ursinum ist
nur sparlich beigemengt. Im Gegensatz zu (2/3) scheinen etwas flachgriindigere
und/oder lichtere Stellen bezeichnend zu sein.

Weitere Ausbildungen kénnen zur Typischen Subassoziation (Tab. 2, Spalte 5-6) ge-
rechnet werden:

= Mercurialis perennis-Ausbildung: unterscheidet sich von (4) nur durch das Fehlen von
Allium; z.T. noch starkere Dominanz des Bingelkrautes. Béden besonders flachgriindig.

Anemone nemorosa-Ausbildung: Auf etwas tiefgriindiger-lehmigen Béden, oft in leicht
muldiger Lage, treten Allium und Mercurialis stark zuriick oder fehlen ganz. Dafir errei-
chen Anemone nemorosa, Galium odoratum, z.T. auch Oxalis acetosella, hdhere Dek-
kungsgrade.

@D

SchlieBlich gibt es nur sehr kleinflachig feuchte Mulden, deren Vegetation zur Subass.
von Athyrium filix-femina hinleitet (Tab. 2, Spalte 7).

.2 Raumlich-horizontale Verbreitung der Gesellschaften und Arten

Fur genaue raumliche Aspekte wird in Abb. 1 ein Transekt (W-O) im Nordteil des Untersu-
chungsgebietes vorgestellt, der als sog. Tabuflache nicht in zerstérend wirkende Arbeiten
sinbezogen wurde. Oben ist eine etwas vereinfachte Vegetationskarte wiedergegeben
(die Originalkarte des ganzen Gebietes enthalt 15 Kartierungseinheiten). Sie zeigt weithin
die Allium- (2) oder Mercurialis-Ausbildung (4 + 5; in der Karte zusammengefa3t) und den
Mischtyp (3). Im Westteil herrscht oft Mercurialis, unterbrochen von einem sehr massiven,
relativ artenarmen Bestand von Allium ursinum. In tiefgrindigeren Mulden wéachst die
Anemone-Ausbildung (6). Nach Osten schlieBen sich einheitliche Bereiche des Misch-
types (3) an, die von der reinen Allium-Ausbildung abgeldst werden. In der Mitte liegt ein
kleiner Bestand der Aconitum-Ausbildung (1).

Die schon erwadhnte Bodenkarte zeigt keine klaren Koinzidenzen. Die Anemone-Ausbil-
dung geht teilweise mit Braunerde-Terra fusca bis Terra fusca-Braunerde uberein. Die rei-
ne Mercurialis-Ausbildung 14Bt sich z.T. mit Rendzina parallelisieren. Sonst herrscht ein
wenig Ubersichtliches Mosaik, vorwiegend von Rendzina und Terra fusca-Rendzina. In
der reinen Allium-Ausbildung kommt etwas haufiger Terra fusca vor, vereinzelt auch der
Ubergang zu Braunerden. Vielleicht waren solche vergleichsweise giinstigen Stellen
Initialen einer erfolgreichen Ansiedlung von Allium, das zumindest im Frihjahr eine gute
Wasserversorgung benétigt und auBerdem Iuftfeucht-windstille Bereiche bevorzugt (s.
KRIEBITZSCH 1989). Mercurialis dirfte von vornherein auf flachgrindigen Stellen einen
Konkurrenzvorteil gehabt haben.

Das feine Artenmosaik der Krautschicht wurde ebenfalls bereits friiher an einem anderen
Transekt ausflhrlich erdrtert (DIERSCHKE, SONG 1982b). Es ist Ausdruck eines entspre-
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West-Ost-Transekt durch den Tabubereich des Untersuchungsgebietes.

Abb. 1:

Vereinfachte Vegetationskarte; Artenzahl und Verteilungsmuster von Arten der Kraut-

schicht im 10 x 10-m-Raster. Erlauterung im Text.
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chenden Mosaiks von Mikrostandorten, bedingt durch Unterschiede von Boden und Mi-
kroklima. Abb. 1 gibt einige Beispiele von Arten mit bezeichnendem Verbreitungsbild. Die
Artenzahl der Krautschicht pro Quadrat zeigt z.T. gute Parallelen zur Vegetationskarte:
Niedrige Artenzahlen (z.T. unter 15) weisen vor allem die Allium- und Anemone-Ausbil-
dung auf. Hohe Werte (bis 35) finden sich dagegen in der Allium-Mercurialis-Ausbildung,
wo keine der beiden Arten ihr Optimum erreicht. Dies ist allgemein fir pflanzensoziologi-
sche (und 6kologische) Ubergangssituationen (Okotone) charakteristisch.

In den Einzelkarten wird das antagonistische Verhalten von Allium und Mercurialis deut-
lich. Welche &kologischen Ursachen und Konkurrenzmechanismen hier wirksam sind,
muB weiter untersucht werden. Sicher spielt die unterschiedliche Vermehrungs- und Ver-
breitungsstrategie eine Rolle (s. DIERSCHKE, SONG 1982b; SCHMIDT et al. 1989). Zu
den Allium meidenden Arten gehért Dentaria bulbifera (auch Oxalis acetosella, Polygona-
tum verticillatum). Dagegen bildet Lamiastrum galeobdolon im Optimalbereich von Allium
sogar gewisse Schwerpunkte. Dieser immergriine Kriech-Chamaephyt entwickelt sich erst
richtig nach Vergilben des Barlauches, ist also ein zeitlich komplementarer Partner.

Einige Arten zeigen ein Gefélle von links nach rechts, z.B. im Deckungsgrad Asarum eu-
ropaeum (auch Anemone ranunculoides). Fir Asarum mag der Lichtfaktor eine Rolle spie-
len. Einige Bereiche im &stlichen Teil des Transektes zeigen einen etwas geringeren Kro-
nenschluB; der westliche Teil ist stark beschattet. Die niedrigwiichsige Haselwurz ist sehr
schattenvertraglich, wachst z.B. teilweise als einzige krautige Pflanze auch in dichten
Waldrand-Geblschen (DIERSCHKE 1974: S. 103). Messungen von KRIEBITZSCH
(1989) zeigen, daB die Uberwinterndgriinen Bléatter die Lichtphasen im Frihling und
Herbst zur Photosynthese nutzen kénnen. Ein gegengerichtetes Verbreitungsmuster las-
sen Polygonatum multiflorum und Deschampsia cespitosa erkennen (ahnlich auch Athy-
rium filix-femina, Dactylis polygama, Dryopteris carthusiana, D. filix-mas, Stachys sylvati-
ca). Auch hier mag das Licht von Bedeutung sein. Fiir bodenfeuchtere Bedingungen im
Ostteil, die man fur einige Arten ebenfalls annehmen kdnnte, vermittelt die Bodenkarte
keine Hinweise.

SchlieBlich gibt es mehr fleckenhaft verteilte Arten: Aconitum vulparia scheint sich von
kleinen Zentren aus mehr zuféllig verbreitet zu haben; ahnliche Verteilungsbilder zeigen
auch Corydalis cava, Euphorbia amygdaloides, Lilium martagon und Pulmonaria obscu-
ra). Dagegen konzentriert sich Stellaria holostea auf hellere Stellen. Diese feinen Unter-
schiede sind unterlegt von einer breiten floristischen Grundstruktur, wie sie Anemone ne-
morosa erkennen |aBt (auch Arum maculatum, Carex sylvatica, Galium odoratum, Horde-
lymus europaeus, Phyteuma spicatum, Primula elatior, Viola reichenbachiana u.a.).

4.3 Phéanologischer Jahresrhythmus

Die phénologischen Untersuchungen im submontanen Kalkbuchenwald haben mit paralle-
len Beobachtungen in anderen Waldern und mit Literaturvergleichen zu einer allgemeinen
Gliederung der Vegetationsperiode in 10 Entwicklungsphasen gefihrt (DIERSCHKE
1982, 1989a). Als Hauptkriterium wurde die Zeit vom Aufblihen bis zur Vollblite der Arten
verwendet. Es hat sich gezeigt, daB fur jede Phase eine recht konstante Artengruppe cha-
rakteristisch ist (symphéanologische Gruppen; DIERSCHKE 1983).

In einem phanologischen Diagramm (Abb. 2) ist die Entwicklung unseres Kalkbuchenwal-
des fur 1986 dargestellt. Es enthalt 4 Baumarten sowie 47 Blutenpflanzen der Kraut-
schicht. Der Hauptphasenwechsel zwischen Friihlings- und Sommergriinen in Beziehung
zur Belaubung der Bdume wird im oberen Teil schematisch gezeigt. Es folgen die Arten

138



enisprechend ihren Bllhterminen, die sich in mehreren Blihwellen zusammenfassen las-
sen. Vor der Belaubung der Baume liegen die drei ersten Phasen:

(1) Corylus-Leucojum-Phase
(2) Acer platanoides-Anemone-Phase
(8) Prunus avium-Ranunculus auricomus-Phase.

Nzch einem sehr kalten Februar mit héherer Schneedecke begann die Entwicklung eini-
ger Arten im relativ milden Marz (Phase 1 = Vorfriihling). Es blihten Leucojum vernum,
Daphne mezereum und etwas spéter Hepatica nobilis. Gegen Ende der Phase trieben
vicle weitere Arten aus. Ein kihl-feuchter April verzégerte allerdings 1986 die Weiterent-
wicklung. Dies wirkte sich vor allem fur die Baume in gegenlber der Krautschicht verspa-
teien Blihterminen aus (s. Acer platanoides, Fraxinus excelsior). Mit der recht synchronen
Bliite vieler Frihlingspflanzen (Anemone, Asarum, Mercurialis u.a.) in der nun schon {p-
pig-griinen Krautschicht begann Mitte April Phase (2). Dieses erste Bliihoptimum setzte
sich in Phase (3) mit weiteren hinzukommenden Arten fort (Lathyrus vernus, Oxalis u.a.).
Ein warmer Mai-Anfang bedingte 1986 einen raschen Ubergang zur

(4) Fagus-Lamiastrum-Phase.

“ie kennzeichnet den Ubergang von der Licht- zur Schattenphase des Waldunterwuchses
(5. HELLMOLD, SCHMIDT 1989). Die Buche entfaltet gleichzeitig Blatter und Bliten. Al-
liaria, Carex sylvatica, Dentaria bulbifera, Lamiastrum u.a. bliihen neu in der Krautschicht.
‘Viele Sommergriine wachsen rasch in die Hohe. Eine letzte auffallige Blihwelle kenn-
zeichnet die

(5) Sorbus aucuparia-Galium odoratum-Phase.

Gerade in unserem Kalkbuchenwald ist diese Phase mit dem weithin blihenden Allium ur-
sinum ein Héhepunkt. Andere blihende Pflanzen (Arum, Galium odoratum, Polgonatum)
fallen oft weniger auf. Die letzten Frihjahrsgeophyten verhalten sich deutlich anders als
die Ubrigen: Erst im rasch zunehmenden Schatten der Baume blihen Allium und Arum,
gleichzeitig mit dem beginnenden Vergilben ihrer Blatter. Auch die tbrigen Frihlingspflan-
zen ziehen ein und sind bald verschwunden. Die Phasen (6-8) charakterisieren die volle
Schattenphase des sommerlichen Waldes. Nur noch wenige echte Waldpflanzen kommen
zur Blute, eher Straucher und Krautige des Waldrandes bzw. aufgelichteter Walder. Das
Bluhgeschehen verlagert sich zunehmend ins Freiland. Die von Frihlingsgriinen be-
herrschten Flachen machen oft einen wenig produktiven Eindruck. Viele Arten haben be-
reits Frichte, ein Teil streut seine Samen aus. Mehr und mehr werden Bléatter durch Tier-
fraB zerléchert. In Trockenjahren kommt es zu Welkeerscheinungen groBblattriger Arten.
Folgende Phasen lassen sich unterscheiden:

(6) Cornus sanguinea-Melica uniflora-Phase
(7) Ligustrum-Stachys sylvatica-Phase
(8) Clematis vitalba-Galium sylvaticum-Phase.

Wenn auch die namengebenden Arten in unserem Kalkbuchenwald teilweise fehlen, gibt
es doch jeweils genligend kennzeichnende Blltezeiten (s. Abb. 2). Dagegen 148t sich die
Hedera-Solidago-Phase (9) mangels blihender Arten nicht abtrennen. Die Herbstphase
(10, ab Ende September) ist durch Laubverfarbung und -fall charakterisiert. Sie geht glei-
tend in die Ruhephase (11) des Winters tber.

In Abb. 3 ist der Phasenverlauf fir 1981-1986 im Vergleich dargestellt. AuBerdem sind

Beobachtungen aus &hnlichen Waldern der kollinen Stufe am Westrand des Géttinger
Waldes (ca. 250 m .d.M.) erganzend aufgenommen. Entsprechend den von Jahr zu Jahr
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Belaubung der Bdume
Frithlingsgriine
Sommergriine

Phidnologische Phase
B Acer platanoides
Fraxinus excelsior

Prunus avium

Fagus sylvatica

K Leucojum vernum
Hepatica nobilis
Daphne mezereum
Gagea lutea
Helleborus viridis
Asarum europaeum
Anemone nemorosa

Primula elatior

Mercurialis perennis

Corydalis cava

Anemone ranunculoides
Ranunculus ficaria
Luzula pilosa
Pulmonaria obscura
Viola reichenbachiana
Ranunculus auricomus
Lathyrus vernus
Euphorbia amygdaloides
Oxalis acetosella
Carex sylvatica
Stellaria holostea
Dentaria bulbifera
Alliaria petiolata
Lamiastrum galeobdolon
Ranunculus lanuginosus
Polygonatum multiflorum
Allium ursinum

Arum maculatum
Veronica montana
Galium odoratum
Polygonatum verticill.
Aconitum vulparia
Geranium robertianum
Melica uniflora
Phyteuma spicatum
Vicia sepium

Impatiens parviflora
Lilium martagon
Stachys sylvatica
Hordelymus europaeus
Mycelis muralis

Galium sylvaticum
Deschampsia cespitosa
Campanula trachelium
Scrophularia nodosa
Circaea lutetiana
Brachypodium sylvaticum
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‘! J E m - bzw. Abfallen der Friichte

7 8-10 weiB gelb rot, blau griin oder
braun unscheinbar

Abb. 2: Symphanologisches Diagramm aller blihenden Arten des Kalkbuchenwaldes fir

1986

Erlauterung im Text.
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Abb. 3: Eintritt und Dauer der phanologischen Phasen 1981-86 im submontanen (420 m
.d.M; ausgezogene Linien) und kollinen Kalkbuchenwald (250 m .d.M; punktier-
te Linien).

stark wechselnden Witterungsbedingungen zu Beginn der Vegetationsperiode ist Phase
(2) besonders unterschiedlich ausgebildet. Spéater gleichen sich die Eintrittstermine der
Phasen teilweise etwas an (3, 4). Unterschiedliche Termine der Eisheiligen und Schafs-
kalte ergeben fiir Phase (5) wieder gréBere Absténde zwischen den Jahren. Allgemein
machen sich VerfrGhungen oder Verzégerungen in Phase (2) bis zum Hochsommer hin
hemerkbar. Im Vergleich mit tieferen Lagen sind alle Phasen im submontanen Kalkbu-
chenwald um 10-15 Tage verspétet. Dies entspricht einer Phasenverschiebung von 6-9
Tagen pro 100 m Héhendifferenz. Dieser Wert liegt sehr hoch (nach LAUSI, PIGNATTI
1973 nur 4 Tage), |aBt sich aber mit der besonderen Warmegunst der Vergleichsflache
am Ostrand des Leinetales erklaren.
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Abb. 4: Biologische Spektren symphanologischer Gruppen der Krautschicht
(z.T. nach DIERSCHKE 1983).
A Lebensformen
B Blatt- und SproBausdauer:
a) immergriin, b) Gberwinterndgriin, c) sommergrin,
d) halbsommergrin, e) frihlingsgrin.
C Beziehungen zwischen Bliten- und Blattentwicklung
a) Bliten vor den Blattern, b) gleichzeitig, c) Bliten nach den Bléattern.
D Blihdauer:
a) nur in einer Phase, b) in zwei Phasen, c) in mehr als zwei Phasen.
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4.4 Biologisch-phéanologische Spektren

In den Abb. 4 u. 5 sind Prasenzspektiren nach symphanologischen Gruppen (1-8) der
Krautschicht dargestellt, die einige biologische (morphologische bis funktionale) Merkmale
zusammenfassen. Das Grundmuster der fir Mitteleuropa charakteristischen Hemikrypto-
phyten wird vor allem im Frihjahr von einem hohen Anteil an Geophyten iberlagert (Abb.
4A). Andere Lebensformen spielen keine nennenswerte Rolle. Ein relativ groBer Teil der
FrihblUher ist frihlings- bis halbsommergriin (Abb. 4B: d-e) in Anpassung an die Lichtver-
haltnisse. Auch die Uberwinterndgriinen Arten (b) kommen meist schon friih zur Blite, die
sommergriinen (c) oft erst spater. Viele Frihbliher entwickeln mit Hilfe ihrer Speicherstof-
fe zuerst Bluten oder Bliten und Blatter gleichzeitig (Abb. 4C: a-b). Die spater bluhenden
Arten entwickeln zunachst ihr vegetatives SproBsystem (c). Viele Arten bliihen Uber 2
Phasen (Abb. 4D: b), wodurch es zu starken Uberlappungen der Phasen kommt. Es gibt
aber auch viele kurzblltige Pflanzen (a); sehr lange blihende Arten (c) sind selten.

Aus der Zahl der pro Phase insgesamt und neu bliihenden Arten (Abb. 5A) ergibt sich ein
wellenartiger Blihrhythmus mit Héhepunkten in Phase (2), (5) und (8). Die Blitenfarben
(Abb. 5B) sind durch unterschiedliche Artenzahlen pro Phase prasent. Die Anteile bliten-
Okologischer Gestalttypen (Abb. 5C) kénnen flir parallele zoologische Untersuchungen an
Blutenbesuchern von Interesse sein. In fast allen Phasen herrscht ein breites Spektrum
entomogamer Arten, wobei Scheiben-Schalenblumen (a) im Friihjahr vorherrschen. Die
enge Beziehung der Waldpflanzen zu Tieren zeigt das Spektrum der Verbreitungstypen
(Abb. 5D). Zwar sind viele Arten autochor (a-b), viele Frihjahrsbliiher werden aber sekun-
dar von Ameisen verbreitet (a). Zoo-endochore (e) und -epichore Pflanzen (f) kommen
spater hinzu. Windverbreitung (c-d) spielt nur bei einigen spater blihenden Pflanzen eine
Rolle.
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Abb. 5: Bllten- und verbreitungsbiologische Eigenschaften der
Krautschicht-Arten nach symphéanologischen Gruppen.
A Zahl der insgesamt und pro Phase neu (gestrichelt) blihenden Arten.
B Zahl der Arten einer Blitenfarbe: von oben nach unten:
unscheinbar, weiB, gelb, rot, blau.
C Blutendkologische Gestalttypen (nach KUGLER 1970).
a-g: Entomogame: a) Scheiben-Schalenblumen, b) Stieltellerblumen,
c¢) Glockenblumen, d) Schmetterlingsblumen, e) Lippenblumen,
f) Kérbchen/Képfchen, g) Insektenfallenblumen, h) Anemogame.
D Verbreitungstypen (nach MULLER-SCHNEIDER 1977/1986).
a) autochor/myrmecochor, b) autochor, c) anemochore Flieger,
d) anemochore Streuer, e) zoo-endochor, f) zoo-epichor.
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Kalkbuchenwélder gehtren zu den artenreichsten und abwechslungsreichsten Wéldern
Mitizleuropas. Vom zeitigen Frihjahr bis zum Hochsommer vollzieht sich eine Abfolge
von Wachstumsschiben und Blihwellen in feiner Abstimmung der Pflanzen (und Tiere).
Diese haben sich entsprechend den wechselnden bodendkologischen (und mikroklimati-
schen) Bedingungen raumlich und zeitlich eingepaBt. So kommt es zu einer intensiven
Nuizung des natirlichen Standortspotentials. Das Ergebnis langzeitiger Entwicklungen ist
eir naturnahes, relativ stabiles Okosystem mit mannigfachen Wechselbeziehungen seiner
Teile. Hoffentlich Ubersteht es auch die derzeitigen Gefahren gut!
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Jahresrhythmus und Produktion der Krautschicht
in einem Kalkbuchenwald

w/olfgang Schmidt, Thomas Hartmann, Gabriele Kothe-Heinrich und Ridiger Schultz

Synopsis

n 2 species-rich beech forest on calcareous soil the annual dynamics of leaf area and
bioimass production of three herb layer communities were studied. The most productive
site was the Allium ursinum-community on base-rich spongy terra fusca-rendzina. During
a very productive phase in spring, the herb layer here reached a leaf area |ndex (LAI) of
3.n8 and an aboveground biomass maximum (ABM) of 125 g dm (dry matter)/m LAl and
ABM of the Mercurialis perennis-community on shallow mullrendzina were 1.94 and 97.6
g dm/m?, while LAl and ABM of the Anemone nemorosacommunlty on weakly acified,
deep terra fusca reached only 0.44 and 28.1 g dm/m?, respectively. The highest be-
Iowground biomass was measured in the Mercurialis perennis- communlty with 230.1 g
dm/m?, followed by the Allium ursmumcommunlty with 193.2 g dm/m? and the Anemone
nemorosa-community with 62.3 g dm/m2. In all three herb communities considerable allo-
caiions between above- and belowground plant organs take place. The highest net prima-
ry production (NPP) was estimated in the Allium ursinum-community with at least 190.7 g
cm/m? - a, while in the Mercurialis perenn/s-communlty and in the Anemone nemorosa-
community NPP values were 113.9 g dm/m? - a and 25.6 g dm/m? - a, respectively. With
reference to aboveground NPP, these values are equivalent to 8.2%, 6.5% and 1.7% of
ine tree layer in the beech forest, respectively.

Allium ursinum, allocation, Anemone nemorosa, beech forest, biomass, herb layer, leaf
area index, Mercurialis perennis, net primary production.

1. Einfihrung

Die Krautschicht spielt eine wesentliche Rolle in der 6kologischen Charakterisierung und
Klassifizierung von Waldékosystemen, da sich in ihrer Zusammensetzung die Standorts-
unterschiede viel starker widerspiegeln als in der Baumschicht. In dem im Rahmen des
Forschungsvorhabens 'Okosysteme auf Kalkgestein’ untersuchten Kalkbuchenwald war
es das wichtigste Ziel unserer Arbeitsgruppe, die ober- und unterirdische Biomasse der
krautigen Arten unter besonderer Beriicksichtigung ihrer rdumlichen und zeitlichen Varia-
bilitdt quantitativ zu erfassen. Die artenreiche, Uppige Krautschicht im Kalkbuchenwald
wird von einem kleinrdumlichen Mosaik von Pflanzenbestanden mit jeweils anderen domi-
nierenden Arten gebildet, von denen die von Allium ursinum (EGGERT 1985), Anemone
nemorosa (SCHULTZ 1982) und Mercurialis perennis (HARTMANN 1982, KOTHE 1983)
beherrschten Bestédnde genauer untersucht wurden.

Zur Kennzeichnung der jahreszeitlichen Dynamik eignet sich besonders gut die Blattfla-
chenentwicklung der Krautschichtbestande. Aus den Differenzen zwischen den ober- und
unterirdischen Biomassenvorraten |48t sich dann die Nettoprimarproduktion abschatzen
und mit der Stoffproduktion der Baumschicht des Kalkbuchenwaldes (PELLINEN 1986)
sowie des Moderbuchenwaldes im Solling (ELLENBERG et al. 1986) vergleichen.

145



Diese Untersuchungen stehen in engem Zusammenhang mit der Bestimmung der Stoff-
produktion Uber den CO2-Gaswechsel (KRIEBITZSCH 1989), die in zweierlei Hinsicht nur
eine begrenzte Aussage zur Nettoprimarproduktion der Krautschicht des Kalkbuchenwal-
des erlaubt. Einmal werden bei den Gaswechselmessungen die Atmungs- und Streuverlu-
ste von unterirdischen Pflanzenteilen nur bedingt miterfaBt. Zum anderen war es mit der
apparativen Ausrlstung nur méglich, Messungen an den Pflanzenarten durchzufiihren,
die in unmittelbarer Nahe des MeBturmes wuchsen, nicht aber die verschiedenen Ausbil-
dungen des Krautschichtmosaiks im Kalkbuchenwald mit ihren unterschiedlichen Stand-
ortsbedingungen zu bearbeiten.

Tab. 1: Vegetation der Untersuchungsflachen im Kalkbuchenwald bei Géttingen.
Nach Angaben von HARTMANN (1982) und EGGERT (1985). Deckungsgradwerte in der
Braun-Blanquet-Skala.

Allium ursinum- | Mercurialis perennis- | Anemone nemorosa-
Ausbildung Ausbildung Ausbildung

Baumschicht, Héhe (m) 30 29 35
Baumschicht, Deckung (%) 80-90 50 90
Strauchschicht, Héhe (m) - 0.5 -
Strauchschicht, Deckung (%) - 0.1 -
Krautschicht, H&he (m) 0.2-0.4 0.3 0.15
Krautschicht, Deckung (%) 70-90 80-100 30
Krautschicht, Artenzahl 27 26 27

BAUMSCHICHT
Fagus sylvatica 5 3
Acer platanoides r
Fraxinus excelsior r

[l

STRAUCHSCHICHT, BAUMJUNGWUCHS
Fraxinus excelsior +
Acer platanoides +
Fagus sylvatica r
Acer pseudoplatanus (r)
Crataegus spec.

Ulmus glabra
Acer campestre

FRUHJAHRSGRUNE KRAUTER
Allium ursinum
Anemone nemorosa
Arum maculatum
Anemone ranunculoides
Corydalis cava
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SOMMERGRUNE KRAUTER
Mercurialis perennis
Primula elatior
Lathyrus vernus
Polygonatum verticillatum
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2. Probeflachen und Standortsbedingungen

Die Untersuchungsflachen liegen am 6stlichen Rand des Géttinger Waldes, einer Muschelkalkhoch-
flache in 420 m ber 4.d.-M. Klimatisch ist das Gebiet dem subatlantischen Mittelgebirgsklima zuzu-
ordnen. Fur die Untersuchungsflache darf nach den bisherigen Messungen eine Jahresmitteltempe-
ratur (2 m Hohe) von 7°C und ein Jahresniederschlag (Freiflachenwert) von etwa 700 mm angenom-
men werden (EIMERN, EHRHARDT 1985).

Der 100-120 Jahre alte Buchenhochwald wurde seit etwa 20 Jahren nicht mehr durchforstet.
DIERSCHKE u. SONG (1982) sowie DIERSCHKE (1985) stellen den subozeanisch-submontanen,
frischen Kalkbuchenwald pflanzensoziologisch zur Subassoziationsgruppe von Lathyrus vernus des
Melico-Fagetums. Die dafir charakteristischen Faziesbildungen sind auch auf der Versuchsflache zu
beobachten. Typisches fleckenhaftes Auftreten zeigen Arten wie Aconitum vulparia, Allium ursinum
uncl Mercurialis perennis, ohne daB sich auf den ersten Blick ein direkter Bezug zu bodenkundlichen
ocar topographischen Gegebenheiten erkennen 1aBt. Arten wie Anemone nemorosa und Galium
odoratum fallen dagegen bevorzugt in Mulden oder flachen HangfiBBen mit relativ tiefgriindigen
braunerde&hnlichen Béden ins Auge, wobei dann die typischen Kalkbuchenwaldarten fehlen oder nur
vereinzelt vorkommen.

Die fleckenhafte Verteilung von Pflanzenarten sowie die kleinrdumlichen Standortsunterschiede ga-
ben den AnlaB, sich bei der Beschreibung des Jahresrhythmus und der Stoffproduktion auf drei
Krautschichtausbildungen zu konzentrieren, Uber deren Vegetation und Béden Tab. 1 und 2 Auskunft
geben:

- die Allium ursinum-Ausbildung. Sie wurde von EGGERT (1985) in den Jahren 1981 und 1982 im
gezaunten Versuchsbereich besonders intensiv untersucht. Sie findet sich hier Uberwiegend auf
tiefgriindigen Terra fusca-Rendzinen, die sich durch einen lockeren Oberboden, eine gute Wasser-
versorgung bis zum Friihsommer und ein hohes Nahrstoffangebot auszeichnen.

- die Mercurialis perennis-Ausbildung. Die Biomassedaten dieser Ausbildung wurden im Jahr 1981
und 1982 von HARTMANN (1982) unter einem aufgelichteten Buchenbestand (Deckungsgrad der
Baumschicht nur 50%) im &stlichen, ungezaunten Bereich des Versuchsgebietes erhoben. Hier lie-
gen auch die Dauerprobeflachen, auf denen KOTHE (1983) ihre phanologischen und biometri-
schen Untersuchungen durchfiihrte. Als Bodentypen trifft man hier alle Ubergénge von der typi-
schen Mullrendzina bis zur Braunerde-Rendzina. Meist handelt es sich um flachgriindige, maBig
nahrstoffreiche Bdéden, die in trockenen Sommern leicht unter Wassermangel leiden.

- die Anemone nemorosa-Ausbildung. In einer Mulde 6stlich der gezdunten Versuchsflache wurde
diese Ausbildung 1981 von SCHULTZ (1982) genauer untersucht. Kalksteinverwitterungsmaterial
wird hier von spétglazialem LoBlehm (iberdeckt. Die Terra fusca mit Ubergéngen zur Terra fusca-
Braunerde und Terra fusca-Rendzina ist bereits oberflachlich entkalkt und nahrstoffarmer als die
typischen Muschelkalkverwitterungsbdden; dagegen bietet ihre groBere Griindigkeit eine gute,
gleichméaBige Wasserversorgung.

3. Methoden

Die hohe raumliche und zeitliche Variabilitat der Krautschicht des Kalkbuchenwaldes erforderte bei
der Bestimmung der Biomassenveranderungen durch Ernteverfahren eine gezielte Auswahl der Pro-
beflachen und Probenahmetermine bei hoher Stichprobenzahl. Entsprechend der stark ungleichen
Verteilung der vorherrschenden Arten empfahl sich das Arbeiten in ausgewahlten, meist 'einheitli-
chen’ Kleinquadraten. Methodische Voruntersuchungen ergaben, daB ein Quadrat von 1 x 1 m Sei-
tenlange, das in 16 Kleinquadrate von 25 x 25 cm unterteilt ist (Abb. 1), fiir die Biomassenbestim-
mung am besten geeignet ist. Damit war eine genaue Aufnahme der Vegetation vor der Ernte még-
lich, wobei je nach dem Untersuchungsziel (Populationsstruktur, Phanologie, Biomasse) bestimmte
MerkmalsgréBen besonders erfaBBt werden konnten.
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Tab. 2. Einige bodenkundliche Merkmale der drei Untersuchungsflachen im Kalkbuchen-
wald.
Zusammengestellt nach Angaben von HARTMANN (1982), SCHULTZ (1982) und EG-
GERT (1985). Daten zur Stickstoffnettomineralisation des Jahres 1981 nach REICHARDT

(1982).
Vegetationseinheit Allium- Mercurialis-— Anemone-
Ausbildung Ausbildung Ausbildung
Grindigkeit in cm bis zum Cv 31.2+0.9 18.0+2.0 40.8+0.5
PH(H20) 0-5 cm 7.3440.03 6.36+0.18 5.57+0.06
pH(KC1l) 0-5 cm 6.67+0.05 5.77+0.23 4.89+0.28
Streuauflage im Frihjahr g m-2 392+24 321+23 464+23
Trockenraumdichte g cm~3, 0-5 cm 0.46+0.01 0.61+0.02 0.69+0.03
Stickstoffvorrat g N m-2, 0-5 cm 17510 202+15 155+5
Stickstoffvorrat g N m-2, bis Cv 753 629 1042
Stickstoffnettomineralisation
gNm2 at, 0-20 cm 19.6 19.2 ?
Vorherrschender Bodentyp Terra fusca- | Mullrendzina Terra fusca
Rendzina

Die Probenahme erfolgte nach phanologisch festgelegten Terminen (Allium ursinum-Ausbildung: 9
Erten am 15.2., 15.3., 5.4.,26.4., 17.5., 7.6., 28.6., 2.8. und 8.11.1982; Mercurialis perennis-Ausbil-
dung: 4 Ernten am 4.5., 9.6. und 3.8.1981 sowie am 7.11.1982; Anemone nemorosa-Ausbildung: 3
Ernten am 21.4., 16.5. und 20.7.1981). Zundchst wurde auf den 1 x 1 m-Quadraten mit je 16 Unter-
teilungen (Abb. 1) das oberirdische Pflanzenmaterial abgeerntet. Nach der Erfassung der Bodenstreu
wurden in den randlichen 12 Quadraten Bodenproben entnommen (in 10 Wiederholungen). Sie soll-
ten einmal Auskunft Uber die bodenkundlichen Verhéltnisse im Bereich des Kleinquadrats geben;
zum anderen dienten die gewonnenen Proben weiteren bodenchemischen Untersuchungen. An-
schlieBend wurde im zentralen Bereich des Quadrats ein Bodenmonolith von 50 x 50 cm Kantenlan-
ge bis zum anstehenden Muschelkalk ausgehoben. In diesem Tiefenbereich befindet sich nahezu die
gesamte unterirdische Biomasse der Krautschicht, wahrend zahlreiche Baumwurzeln auch noch in
die Spalten des Kalkgesteins hinabreichen.

0 X X X X
c X X
OBERIRDISCHE
B X X D Biomasse
V7 UNTERIRDISCHE
A X X X X % Biomasse
X probe
1 2 3 4
+ + t + 4
0 25 50 75 100 cm

Abb. 1: Schema der Probenahme in einem Kleinquadrat.
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jm | abor wurden die oberirdischen Pflanzenteile mdglichst rasch nach Pflanzenorganen (Spro8,
Blati, Reproduktionsorgane, Streu) getrennt, getrocknet und gewogen. Bei den griinen Bléttern wur-
de die Blattflache mit Hilfe eines Planimeters der Firma Licor auf photoelektrischem Wege bestimmt.
Zur Gewinnung der unterirdischen Biomasse wurden die Bodenmonolithe vorsichtig unter flieBendem
Wazser ausgewaschen und das Pflanzenmaterial in einer Siebreihe aufgefangen. Die Trennung von
Baumwurzeln und den verschiedenen krautigen Arten setzte dabei sehr viel Erfahrung voraus und
war nur in mihsamer Handarbeit zu erreichen. Auch beim unterirdischen Pflanzenmaterial erfolgte
einc Fraktionierung (Wurzeln, Rhizome, Zwiebeln, Streu). Alle Phytomassefraktionen wurden bei
105° C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet und anschlieBend gewogen.

Troiz der gezielten Probeflachenauswahl und der hohen Stichprobenzahl lieBen sich fiir den Blattfla-
chenindex (BFI) und den Trockensubstanz(TS)-Vorrat der jeweils vorherrschenden Arten nur 95%-
Konfidenzintervalle von 10 bis 20% des geschatzten Mittelwertes bei 10 Stichproben pro Erntetermin
erzielen. Um den Flachenbedarf und den Arbeitsaufwand zu senken, wurden biometrische, nicht-
destruktive Verfahren entwickelt (vgl. Literaturzusammenstellung bei KOTHE 1988), bei denen leicht
besiimmbare GroBen wie Deckungsgrad, Blattzahl, -ldnge und -breite, SproBhdhe und -zahl usw. ei-
ne schnelle und genaue Abschatzung der Biomasse ermdglichen. Aus den Untersuchungen von
KOTHE (1983, 1988) werden hierzu Beispiele zur Blattflichenentwicklung und oberirdischen Biomas-
se von M. perennis vorgestellt.

4. Ergebnisse
4 1 Blattftachenentwicklung im Jahreslauf

I7 Abb. 2 ist fir die drei Krautschichtausbildungen die Entwicklung des BFI im Jahresver-
lzuf dargestellt. In der Allium ursinum-Ausbildung sind neben A. ursinum nur noch Anemo-
ne nemorosa, Arum maculatum, Mercurialis perennis, Asarum europaeum und Lamia-
strum galeobdolon von Bedeutung. Alle diese Arten erreichen ihre maximale Blattflache
wvahrend des Laubaustriebs der Badume, der 1982 mit dem 21.5. abgeschlossen war. A.
nrsinum hatte Mitte Mai einen maximalen BFI von 2.7, die gesamte Krautschicht von 3.1.
Die oberirdischen Organe der frihjahrsgriinen Krauter starben unmittelbar danach ab. Die
sommergriinen Krauter behielten indessen ihre Blatter bis zum Herbst und die Gberwin-
terndgrinen Krauter bis zum Sommer des nachsten Jahres. Vor allem Lamiastrum gale-
obdolon als uberwinterndgriner, krautiger Chamaephyt, aber auch M. perennis und A. eu-
ropaeum nutzten nach dem Absterben der A. ursinum-Blatter die entstandenen Lucken in
der Krautschicht. Uberwinterndgriine Krauter stellten daher vom Sommer bis zum néch-
sten Frihjahr 50-95% der griinen Blattflache in der Allium ursinum-Ausbildung. Die Graser
und Grasartigen sowie der Baumjungwuchs haben ihr Blattflachenmaximum im Sommer.
Selbst zu dieser Zeit betragt ihr Anteil am BFI der Krautschichtvegetation aber jeweils we-
niger als 10%.

In der Mercurialis perennis-Ausbildung wird der Frihlings- und Sommeraspekt auf der
Probeflache eindeutig durch M. perennis bestimmt. Von den 19 tbrigen Waldbodenpflan-
zen waren es nur Anemone nemorosa, Lamiastrum galeobdolon und Asarum europaeum,
die einen Deckungsgrad bis zu 10% erreichen konnten (Tab. 1). M. perennis trieb 1981 in
der ersten Marzhélfte oberirdisch aus. Mitte April blihten infolge der glinstigen Witte-
rungsverhaltnisse bereits zahireiche Pflanzen, die Blatter waren aber noch nicht voll ent-
wickelt und vor allem noch nicht horizontal orientiert. Von der ersten Ernte am 5.5.81
nahm der BFI von M. perennis mit 1.6 zur zweiten Ernte am 9.6.81 mit 1.4 nur geringfligig
ab, zur dritten Ernte reduzierte er sich um die Halfte auf 0.7 (Abb. 2). Fir die gesamte
Krautschicht sank der BFl in der Mercurialis perennis-Ausbildung von 1.9 am 5.5. iber 1.8
am 9.6. auf 0.9 am 3.8.. M. perennis stellte damit immer mehr als 80% der gesamten
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Blattflache in dieser Krautschichtausbildung. Mitte bis Ende Juni 1981 begann M. peren-
nis stellenweise abzusterben, und es erfolgte eine sehr starke Differenzierung der Flache
in zerfallende und noch vollkommen ungeschéadigte Pflanzenbestande. M. perennis-Pflan-
zen, die durch Pilze (Syntrichium mercurialis, Melampsora rostrupii) befallen waren, star-
ben deutlich friher ab. Ob der frihe Verfall von M. perennis 1981 auf die starken Regen-
falle Anfang Juni zuriickzufiihren war oder ob dies verzégerte Spatfrosterscheinungen wi-
derspiegelt, konnte nicht geklart werden.

1982 hat KOTHE (1983, 1988) auf vier Dauerprobeflachen der Mercurialis-perennis-Aus-
bildung die phanologische Entwicklung verfolgt und die Entwicklung des BFI und der Bio-
masse durch nichtdestruktive Verfahren nachvollzogen (Abb. 2). Bei der Berechnung der
Blattflache erwies sich eine Korrelation, die die Blattzahl sowie die Lange und Breite des
breitesten Blattes berlicksichtigte, als besonders geeignet. Danach erreichte der BFI auf
allen Dauerprobeflachen Anfang Juni 1982 sein Maximum, anschlieBend erfolgte ein steti-
ger Rickgang. Trotz eines ganzlich anderen Witterungsverlaufs lag der BFI 1982 etwa in
der gleichen GréBenordnung wie im Jahr zuvor. Infolge der Trockenheit im Sommer 1982
starb M. perennis wiederum fleckenweise ab (KRIEBITZSCH 1989).

Anders als in der Allium ursinum- und in der Mercurialis perennis-Ausbildung wird die
Krautschicht der Anemone nemorosa-Ausbildung nicht so eindeutig durch eine einzige Art
beherrscht. AuBerdem bedeckt die griine Blattflache wéhrend der Vegetationsperiode ei-
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Abb. 2: Jahreszeitlicher Verlauf von Blattflachenindex (A) und Biomasse (B) in den drei
Krautschichtausbildungen des Kalkbuchenwaldes.
Fir Mercurialis perennis sind auBerdem die oberirdische Biomasse und der Blattflachenin-
dex des Jahres 1981 (Erntemethode) und des Jahres 1982 (nichtdestruktive Bestimmung
auf vier Dauerprobeflachen) gegenibergestellt (C, die senkrechten Striche markieren den
Fehler des Mittelwertes). Nach Angaben von HARTMANN (1982), SCHULTZ (1982), KOT-
HE (1983) und EGGERT (1985).
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nen deutlich niedrigeren Teil des Waldbodens. Der BFI der Krautschicht erreicht im Mai

mit 0.44 sein Maximum. Dabei stellt A. nemorosa zu diesem Zeitpunkt nur noch einen An-
te|I von 36% am BFI, wahrend er im April noch 77% des BFI von 0.40 betrug. Im Juli,
wenn die frihjahrsgrinen Arten verschwunden sind, haben die Uberwinterndgriinen Arten
- vor zllem Lamiastrum galeobdolon - den gréBten Anteil am BFI von 0.31. Im Mai ist der
Anteil dieser beiden wichtigsten Lebensformengruppen in der Anemone nemorosa-Ausbil-
dunc annahernd gleich groB. Durch das Auftreten dieser beiden sich in der jahreszeitli-
chen Entwicklung komplementér verhaltenden Artengruppen wird somit wéhrend der Ve-
getaiionsperiode trotz des Verschwindens von Anemone nemorosaim Juni die Blattflache
weiiyehend konstant gehalten. Frihjahrsgriine und Gberwinterndgrine Arten sind dabei
gleichermaBen in der Lage, auch in der Zeit vor und nach der Belaubung photosynthe-
tisc!+ aktiv zu sein. Gréser wie auch sommergrine Arten spielen in der untersuchten Ane-
mone nemorosa-Ausbildung nur eine untergeordnete Rolle.

4.2 Dber- und unterirdische Biomasse

Auch die jahreszeitliche Dynamik der Trockensubstanz (TS)-Vorrate der Allium ursinum-
Ausbildung wird im wesentlichen von A. ursinum bestimmt (Abb. 2). Die tbrigen Arten ha-
ben zusammen genommen einen Anteil am gesamten Krautschichtbestand von stets we-

nicar als 20% und liegen damit innerhalb der Fehlergrenzen der Werte fiir A. ursmum
Das Biomassenmaximum der Krautschicht insgesamt wird Mitte Mai mit 280.1 g TS/m? er-
reicht. Zwei Monate zuvor wurde das Minimum mit 96.4 g TS/m? bestimmt. Diese Eckwer-
te zeigen, wie intensiv die Stoffproduktion im Frihjahr in der Allium ursinum-Ausbildung
atlauft.

Bei A. ursinum erfolgt bis Anfang April eine Abnahme der TS-Vorréate der vorjahrigen
Zwiebeln und Grobwurzeln zugunsten der sich entwickelnden Laubblatter. Danach sind
bis zur Seneszenz der oberen Teile der Laubblatter hohe TS-Gewinne zu verzeichnen,
die vor allem den diesjéhrigen Speicherorganen sowie den reproduktiven Organen zu-
kommen. Wahrend der Vergilbung und dem Absterben der Laubblatter nehmen diese
Filanzenteile weiter an TS zu. In der zweiten Jahreshélfte ist eine starke Abnahme der
S-Vorrate der Zwiebeln und Wurzeln infolge von Atmungs- und Streuverlusten festzu-
stellen. Nahere Einzelheiten Uber die Verlagerungsvorgange bei A. ursinum finden sich
bei EGGERT (1985, 1989).

~uch in der Mercurialis perennis-Ausbildung wird die Entwicklung der Biomasse im Jah-
rasverlauf im wesentlichen durch die vorherrschende Art M. perennis bestimmt. Der pro-
zentuale Anteil der Ubrigen 19 Waldbodenpflanzen dieser Ausbildung an der Biomasse
petrug im Mittel 17%. Die quantitativ am bedeutsamsten Arten waren Anemone nemoro-
sa, Asarum europaeum und Lamiastrum galeobdolon. Es handelt sich bemerkenswerter-
weise um Arten, die griine Blatter auch noch zu einem Zeitpunkt besitzen, zu dem M. pe-
rennis noch nicht oder nicht mehr so stark beschattend wirken kann. Die maximale obenr-
dische Biomasse der Mercurialis perennis-Ausbildung wurde i |m Junimit97.6 g TS/m? er-
reicht, wahrend das unterirdische Maximum mit 230.1 g TS/m? Anfang August lag. Zu die-
sem Zeltpunkt wurde auch die héchste Gesamtbiomasse der Krautschicht mit 295.2 g
TS/m? bestimmt. Die Novemberernte 1982 stellt sicher nur ein vorlaufiges Biomassemini-
mum im Jahresverlauf dar. Mit 17.4 g TS/m? wurde zu diesem Zeitpunkt der niedrigste
Wert an oberirdischer Biomasse, mit211.7 g TS/m? an Gesamtbiomasse festgestellt.

Ebenso wie bei A. ursinum finden bei M. perennis erhebliche Biomassenverlagerungen im
Jahresverlauf statt. Die oberirdische Biomasse von M. perennis wird zum Uberwiegenden
Teil durch die Blatt- und SproBmasse gebildet. Der Anteil der Bllten und Blitenstiele be-
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trug Anfang Mai zur Hauptblutezelt nur 0.6% der oberirdischen Gesamtbiomasse. Die
Blattbiomasse war mit 49 g TS/m? Anfang Mai doppelt so hoch wie die Stengelbiomasse.
Zum Juni hin nimmt die oberirdische Biomasse noch etwas zu, von da an bis zum Herbst
kontinuierlich ab. Im November 1982 war nach der starken Trockenheit im Spatsommer
M. perennis oberirdisch nur noch in wenigen, mehr oder weniger vertrockneten Exempla-
ren zu finden.

Bei der Berechnung der oberirdischen Biomasseentwicklung mit Hilfe nichtdestruktiver
Verfahren fand KOTHE (1983) auf den vier Dauerprobeflachen 1982 einen ahnlichen zeit-
lichen Verlauf wie er sich bei HARTMANN (1982) fiir 1981 erkennen lieB. Mit im Mittel
579g¢ TS/m? lag der Hochstwert der Dauerprobeflachen deutlich unter dem Wert des Vor-
jahres mit 78.4 g TS/m?2 (Abb 3). Hierin spiegeln sich die langjahrigen Veranderungen in
der Mercurialis perennis-Ausbildung des Kalkbuchenwaldes wider, wie sie von SCHMIDT
(1988) naher beschrieben werden. Durch die Anwendung nichtdestruktiver Methoden
konnte gezeigt werden, daB der oberirdische Biomassezuwachs ca. 13% Uber der maxi-
malen oberirdischen Biomasse liegt, da mehr als die Halfte aller Sprosse auch nach dem
Zeitpunkt des Bestandesmaximums noch deutlich an Gewicht zunehmen.

Die unterirdische Biomasse wird bei M. perennis von den dicht unter der Bodenoberflache
horizontal verlaufenden Rhizomen gebildet, von deren SproBknoten die groben Wurzeln
bis in eine Tiefe von 20 bis 25 cm vordringen. Das MaX|mum der unterirdischen Biomasse
von M. perennis wurde Anfang August mit 192.6 g TS/m? bestimmt. Die erste Ernte An-
fang Mai ergab mit 130.2 g TS/m? dle niedrigste unterirdische Biomasse, die bis Mitte Juni
nur gering zunahm (141.9 g TS/m? ). Ahnlich wie bei A. ursinum ist der Anstieg der unterir-
dischen Biomasse nach dem oberirdischen Biomassemaximum auch bei M. perennis auf
die Verlagerung von Assimilaten aus den oberirdischen in die unterirdischen Organe zu-
rickzuflhren. Anfang August waren auch bereits an den SproBknoten die Knospen und
Auslaufer angelegt, die im folgenden Frihjahr austreiben sollten.

In der Anemone nemorosa-Ausbildung erreichte A. nemorosa bei der ersten Ernte bereits
ihr oberirdisches Biomassemaximum mit 11.9 g TS/m? und bildete zu diesem Zeitpunkt
mit 57% den Hauptanteil an der gesamten oberirdischen Krautschichtbiomasse. Bis Ende
Mai erfolgte schon eine Abnahme, die auf das Absterben ganzer Individuen zurlickzufiih-
ren ist. Auffallig gering war 1981 der Anteil der Pflanzen, die Bliten- und Fruchtbildung
zeigten. Nur etwa 2% der A. nemorosa-Pflanzen blihten, der Anteil der generativen Orga-
ne an der oberirdischen TS betrug (mit Bliten und Fruchtstielen) nur 0.8%.

Im Gegensatz zu A. nemorosa liegt das oberirdische Biomassemaximum bei den meisten
anderen Arten in dieser Fazies im Mai oder spéter. Vor allem L. galeobdolon nimmt zum
Sommer hin deutlich zu, so daB das Maximum fir die oberirdische Biomasse der gesam-
ten Krautschicht trotz des Riickgangs von A. nemorosa im Mai bei 28.1 g TS/m? liegt.

Der gr6Bte Teil der unterirdischen Krautschichtbiomasse in der Anemone nemorosa-Aus-
bildung wird durch Rhizome oder andere Speicherorgane gebildet. Bei A. nemorosa be-
tragt der Rhizomanteil 98%, die Wurzeln haben reine Aufnahme- und Leitungsfunktion.
Gleichzeitig mit dem oberirdischen Absterben erfolgt auch bei dieser Art eine Verlagerung
von Stoffen in unterirdische Speicherorgane, vor allem in die neu gebildeten Rhizomseg-
mente. Die Mittelwerte der unterirdischen Biomasse der gesamten Krautschicht in der
Anemone nemorosa-Ausbildung zeigen von April bis Juli eine stete Zunahme, die sich
aber auf Grund der Streuungen und der relativ geringen Differenzen nicht sichern lieB.
Aus diesem Grunde ergibt sich auch bei der Gesamtbiomasse in der Anemone nemorosa-
Ausblldung kein ausgepréagter Jahresgang (Abb. 2). Die Werte schwanken zwischen 74.3
g TS/m?im April bis 86.3 g TS/m? im Mai.
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4.3. Nettoprimarproduktion

Die Nettoprimarproduktion (NPP) wird heute ublicherweise GUber Veranderungen in der
Biomasse (A B), den Verlust durch Streufall (Va) und TierfraB (Vk) summiert (MILNER,
HUGHES 1968; LARCHER 1984):

NPP =AB + Va + VK

Unter konstanten Bedingungen sollte sich in einem Pflanzenbestand im Klimaxstadium
die Biomasse nicht mehr veréndern und sich ein dynamisches Gleichgewicht zwischen
den jahrlichen Stoffgewinnen (NPP bzw. A B) und den Verlusten durch Streufall (Va) und
KonsumentenfraB (Vk) einstellen. Im Prinzip sind alle drei GréBen auch fir die krautigen
Arten des Kalkbuchenwaldes unmittelbar bestimmbar. Im einzelnen ergeben sich jedoch
einz Reihe von Schwierigkeiten.

Bei der Bestimmung der Biomassenverdanderungen durch Ernteverfahren erfordern die
hoiie raumliche und zeitliche Variabilitdt einen hohen Flachenbedarf und Arbeitsaufwand,
urt zu Ergebnissen zu gelangen, die sich statistisch sichern lassen. Da sich die Kraut-
schichtbestande im Kalkbuchenwald aus einer Vielzahl von Arten und Artengruppen mit
unterschiedlicher Phanologie zusammensetzen, wurden entsprechend den Vorschlagen
von NEWBOULD (1967) sowie MILNER u. HUGHES (1968) bei der Berechnung der Net-
tcorimarproduktion (Tab. 3) jeweils die in Tab. 1 aufgefiihrten Lebensformengruppen ge-
trannt betrachtet. Im Vergleich zu einjahrigen Pflanzen zeichnen sich die ausdauernden
krautigen Waldbodenpflanzen durch eine hohe Verlagerungskapazitét aus, wobei die zeit-
liche Abfolge der Verlagerungen zwischen der ober- und unterirdischen Biomasse sowie
einzelnen Pflanzenorganen sehr unterschiedlich sein kann (PERSSON 1975, WERNER
1283). Daher ist auch die Summe aus ober- und unterirdischer Produktion immer gréBer
ais die NPP, die man aus der Differenz des Maximums und Minimums der TS des gesam-
ten Pflanzenbestandes errechnet.

Tab. 3: Blattflachenindex (Jahreshéchstwert), Biomassenmaximum und Nettopriméarpro-
duktion (Mindestwert, da nur die jahrlichen Biomasseverénderungen A B berlck-
sichtigt wurden) der drei Untersuchungsflachen im Kalkbuchenwald.
Zusammengestellt nach Angaben von HARTMANN (1982), SCHULTZ (1982) und EG-
GERT (1985). Daten der oberirdischen CO2-Bilanz nach den Photosynthesemessungen
von KRIEBITZSCH (1989).

Vegetationseinheit Allium ursinum- Mercurialis perennis- Anemone nemorosa-
Ausbildung Ausbildung Ausbildung
Blattfld@chenindex (Datum) 3.08 (17.5.) 1.94 (5.5.) 0.44 (18.5.)
ober- unter- | gesamt ober- unter- | gesamt ober- unter- | gesamt
irdisch irdisch irdisch
Biomassenmaximum (g TS m- %) 125.3 193.2 280.1 97.6 230.1 295.2 28.1 62.3 83.7
Nettoprindrproduktion
(g TS m~% a-', Kursiv: $-Werte)
~- Frihjahrsgrine Krauter iia.c 114.5 175.2 3.6 10.6 9.9 11.9 10.6 7.7
(93.0) (93.9) (91.9) (3.7) (12.0! i§.7) (48.0) (44.9) (30.1)
-- Sommergrine Krauter 3.0 4.7 7.3 79.8 64.4 77.8 1.7 4.5 4.8
(2.4) (3.9) (3.8) (81.3) (73.2) 68.3) (6.9) (19.1) (18.8)
-- Uberwinterndgriine Kriauter 4.9 1.5 6.4 7.3 4.1 10.2 4.1 3.2 5.5
(4.0) (1.2) (3.4) (7.4) (4.7) (9.0) (16.5) (13.6) (21.5)
-- Graser und Grasartige 0.3 0.9 1.1 2.6 6.2 8.3 1. 1.7 3.0
(0.2) (0.7) (0.6) (2.6) (7.0) (7.3) (5.6) (7.2) (11.7)
-- Baumjungwuchs 0.4 0.4 0.7 4.9 2.7 7.7 5.7 3.6 4.6
(0.3) (0.3) (0.4) (5.0) (3.1) (6.8} (23.0) (15.3) (18.0)
-- Gesamte Krautschicht . 122.6 122.0 190.7 | 98.2 88.0 113.9 24.8 23.6 25.6
(100) (100) (100) (1007 (100) (100) (100) (100) (100)
Oberirdische CO:-Bilanz
-- 1982 (g TS m-% a-') 344.0 (nur Allium 113.0 (nur M. perennis, -
-- 1983 (g TS m~% a-!) 256.0 wursinum) 130.0 A. maculatum, -

A. europaeum,
M. uniflora,
H. europaeus)
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Im Vergleich der drei untersuchten Krautschicht-Ausbildungen ergibt sich bei der NPP die
gleiche Abfolge wie beim BFI und der oberirdischen Biomasse. Danach ist die Stoffpro-
duktion in der Allium ursinum-Ausbildun 2g am hdchsten. Oberirdisch betragt hier der jahrli-
che Biomassenzuwachs 122.6 g TS/m~, unterirdisch liegt er mit 122. 0 g TS/m? fast ge-
nauso hoch. Die NPP des Gesamtbestands erreicht nur 190.7 g TS/m? - a und zeigt damit
auf, daB Verlagerungsvorgange zwischen ober- und unterirdischen Pflanzenteilen minde-
stens mit einem Finftel am Stoffumsatz beteiligt sind (EGGERT 1985). Friihjahrsgriine
Pflanzen, vor allem natirlich A. ursinum, sind an dieser NPP mit mehr als 90% beteiligt.
Daneben spielen nur noch sommer- und Uberwinterndgrine Krauter eine geringe Rolle.

Die Mercurialis perennis-Ausbildung welst in der Summe ihrer Blomasseveranderungen
eine oberirdische NPP von 98.2¢g TS/m? - a, unterirdisch von 88.0 g TS/m?-aund i insge-

samt von 113.9 g TS/m? - a auf. Verlagerungsvorgange spielen in dieser Ausbildung, ins-
besondere bei M. perennis selbst, eine noch gréBere Rolle als in der Allium urS/num-Aus-
bildung. Darauf deutet auch die hohe unterirdische Biomasse mit maX|maI 230 g TS/m?
hin, die deutlich tUber der der Allium ursinum-Ausbildung mit 193 g TS/m? liegt (Tab. 3).
Sommergriine Krauter dominieren in der NPP der Mercurialis perennis-Ausbildung mit ei-
nem Anteil von 70-80%. Alle Ubrigen Lebensformengruppen haben einen Anteil von
durchschnittlich 5-10%.

Deutlich am niedrigsten ist die Stoffproduktion in der Anemone nemorosa-Ausbildung, wo-
bei die geringe Zahl von nur drei Ernten vom Fruhjahr bis Hochsommer sicher die Ergeb-
nisse - zumindest was die NPP insgesamt betrifft - zu nledrlg ausfallen lieB. Nur 24.8 g
TS/m? - a wurden hier oberirdisch produziert, 23.6 g TS/m? - a waren es unterirdisch und
256 ¢g TS/m? - a insgesamt. Verlagerungsvorgange sind danach mindestens zur Hélfte
am Stoffumsatz beteiligt. Etwa ein Drittel bis zur Hélfte der jahrlichen Stoffproduktion ent-
fallt in der Anemone nemorosa-Ausbildung auf die frihjahrsgriinen Arten, den Rest teilen
sich in etwa gleich hohen Anteilen sommer- und Uberwinterndgriine Arten sowie der
Baumjungwuchs.

Diese allein auf Grund der Biomassenveranderungen ermittelten Daten stellen nur die Mi-
nimumwerte der NPP dar, da darin nicht die Verluste durch Streufall und Herbivorenfra
enthalten sind. In der Vegetationsperiode stirbt standig ein Teil der oberirdischen Biomas-
se ab, der rasch verschwindet und bei den Ernten nur unvollkommen mit erfaBt werden
kann. Diese Streuverluste sind in erste Linie die Folge von Auswaschungsvorgangen (AN-
DERSON 1973) und der Tatigkeit von saprophagen Bodentieren im Kalkbuchenwald, vor
allem von Regenwirmern (SCHAEFER 1982, 1989; SCHEU, SPRENGEL 1989), die gan-
ze Pflanzenteile in den Boden hineinziehen. Noch schwieriger lassen sich die unterirdi-
schen Streuverluste erfassen, wobei gerade im Feinwurzelbereich mit einem sehr raschen
Streuumsatz gerechnet werden muB3 (SCHAEFER 1989).

Der HerbivorenfraB wurde von HARTMANN (1982), SCHULTZ (1982), KOTHE (1983)
und EGGERT (1985) an Hand der FraBspuren an den vorherrschenden Krautschichtarten
geschétzt. Nach EGGERT (1985) werden A. ursinum-Blatter in jahrlich unterschiedlichem
AuBmaB von minierenden Schwebfliegenlarven befallen, die weniger als 3% der oberirdi-
schen Produktion konsumieren. Bei M. perennis beobachteten KOTHE (1982) und EG-
GERT (1985) bis zum Ende der Vegetationsperiode Blattflachenverluste von maximal 5-
10% (vor allem durch Schnecken und phytophage Kafer). Fur L. galeobdolon gibt EG-
GERT (1985) maximale Verluste von 10-20% der ehemals vorhandenen Blattflache an. A.
nemorosa leidet nach SCHULTZ (1982) nur unter sehr geringem oberirdischen Phytopha-
genfraB. Der EinfluB des Rehwildes (Capreolus capreolus), welches A. nemorosa im
Fruhjahr sehr gern ast (KLOTZLI 1965, VOSER-HUBER, NIEVERGELT 1975), konnte im
Kalkbuchenwald bisher ebensowenig abgeschatzt werden wie der Verlust an unterirdi-
scher Biomasse durch Rhizophage.
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5. Diskussion
DiskUsSST

Die ungleiche Verteilung der Waldbodenvegetation im Kalkbuchenwald findet ihren Aus-
druclc auch in einer unterschiedlichen Biomassenproduktion. Ein Vergleich von BFI, maxi-
maler oberirdischer Biomasse und NPP (Tab. 3) zeigt, daB es sich bei der Allium ursinum-
Aushildung um die produktivste Krautschicht-Ausbildung handelt. Deutlich dagegen abge-
setzi ist die Mercurialis perennis-Ausbildung, in der durch Mobilisierung von Reserven aus
einer hohen unterirdischen Biomasse ein groBer Teil der oberirdischen Blatt- und SproB-
masse aufgebaut werden kann. Diese Abstufung steht in guter Uberelnstlmmung mit den
Daizn, die KRIEBITZSCH (1989) im Rahmen seiner Gaswechselmessungen an krautigen
Pflanzen im Kalkbuchenwald gewonnen hat (Tab. 3). Vor allem auf Grund des groBen
BF!, aber auch einer hohen Nettophotosyntheseaktivitat erreichte A. ursinum den héch-
sten CO2-Gewinn aller untersuchten Arten. Nach KRIEBITZSCH (1989) betrug er 1982
256 g TS/m2- a, 1983 auf Grund besserer Lichtbedingungen im Frihjahr sogar 344 g
TS/m?2 - a. Flr die Mercurialis perennis-Ausbildung, bei der neben M. perennis auch A.
maculatum, Asarum europaeum, Hordelymus europaeus und Mellca uniflora bertcksich-
tiot wurden, ergab sich ein oberirdischer Stoffgewinn von 113 g TS/m? a (1982) bzw. 130
g TS/m?- a (1983, hoherer LichtgenuB im Sommer). Bei einem durchschnlttllchen At-
mungsverlust von 30% fiir die unterirdischen Pflanzenteile (SCHULZE 1972, 1982; KUP-
PERS 1982, 1985 KRIEBITZSCH 1989) verblieben dann eine jahrliche NPP von 186
bzw. 241 g TS/m? - a fir den A. ursinum-Bestand und von 79 bzw. 91 g TS/m? - a fiir die
funf Arten der Mercurialis perennis-Ausbildung. Die Uber die CO2-Messungen und die Ern-
teverfahren bestimmte NPP zeigt damit eine recht gute Ubereinstimmung. Fiir die Anemo-
ne nemorosa-Ausbildung fehlt eine CO2-Bilanz bisher. Sicher ist aber in jedem Fall, daB
diese Krautschichtfazies die mit Abstand geringste Stoffproduktion unter den untersuchten
Kalkbuchenwald-Gesellschaften aufweist.

Ein Vergleich mit der oberirdischen Stoffproduktion der Baumschicht im Kalkbuchenwald
des Gottinger Waldes (PELLINEN 1986) sowie der NPP im Moderbuchenwald des Sol-
lings (ELLENBERG et al. 1986) unterstreicht die wichtige Rolle der Krautschicht in nahr-
stoffreichen Waldern (Tab. 4; ELLENBERG 1986). Zwar ist auch die oberirdische NPP der

Tab. 4: Vergleich der oberirdischen Stoffproduktion im Kalkbuchenwald bei Géttingen
und im Moderbuchenwald des Sollings (B1).
Nach Angaben von HARTMANN (1982), SCHULTZ (1982), EGGERT (1985), ELLEN-
BERG et al.: (1986) und PELLINEN (1986) sowie Heller (mindl. Mitt.).
*: Im Streufall der Baumschicht des Moderbuchenwaldes sind 5% fiir den Herbivorenfra
(Vk) enthalten.

Kalkbuchenwald Moderbuchenwald
Leistungsklasse der Buche I3 1967: III,2
1977: 11,8
Blattfldchenindex der Baumschicht 5.2-5.9 5.8
Nettoprimdrproduktion der Baumschicht g TS m2 a-! g TS m2 a-!
-— 3B Biomassenzuwachs (Derbholz, Reisig) 1072 668
—- Va Streufall
—-- Blatter, Knospenschuppen 331 304*
-- Bliiten, Friichte 51 58x
-- Astholz (Grobstreu) 47 33*
Summe (8B + Va) 1501 1063
(=100%) (=100%)
Nettoprimdrproduktion der Krautschicht 1.3
-- Allium ursinum-Ausbildung 123 (=0.1%)
(=8.2%)
-- Mercurialis perennis-Ausbildung 98
(=6.5%)
-- Anemone nemorosa-Ausbildung 25
(=1.7%)
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Baumschicht im Kalkbuchenwald mit 15.0 t TS/ ha - a (ohne HerbivorenfraB) um minde-
stens ein Drittel héher als im klimatisch und edaphisch ungiinstigerem Solling, wo eine
NPP von 10.6 t TS/ha - a (einschlieBlich HerbivorenfraB) berechnet wurde. Trotz eines
gunstigeren Lichtklimas wahrend der Schattenphase im Sommer (EBER 1972, EIMERN,
EHRHARDT 1985) erreicht die Krautschicht im Moderbuchenwald nur eine oberirdische
NPP von 1.3 g TS/m? . a, d.h. 0.1% der oberirdischen NPP der Baumschicht. Im Kalkbu-
chenwald wurde dagegen eine bis zu 100fach héhere Stoffproduktion der Krautschicht be-
stimmt: In der Allium ursinum-Ausbildung entsprach dies 8.2%, in der Mercurialis peren-
nis-Ausbildung 6.5% und selbst in der Anemone nemorosa-Ausbildung noch 1.7% der
NPP der Baumschicht. Bei diesem Vergleich muB natirlich auch beriicksichtigt werden,
daB sich die Stoffproduktion der Krautschicht im Kalkbuchenwald Gberwiegend auf die
wenigen Wochen vor der Belaubung im Frihjahr konzentriert und in der Schattenphase
nur noch gering ist (EGGERT 1985; KRIEBITZSCH 1989; HELLMOLD, SCHMIDT 1989).
Die Baumschicht kann dagegen Uber flinf bis sechs Monate das volle Tageslicht nutzen.

Bisher fehlen sichere Angaben Uber die unterirdische NPP der Bdume. Daher ist ein Ver-
gleich mit der Gesamtproduktion der Walder nicht méglich. Vermutlich wiirden sich dabei
zwischen den Krautschichtausbildungen des Kalkbuchenwaldes bzw. zwischen Kalk und
Moderbuchenwald keine grundséatzlich anderen Unterschiede ergeben. Bei all diesen
quantitativen Vergleichen solite aber auch nicht vergessen werden, daB8 daneben noch er-
hebliche qualitative Unterschiede zwischen den verschiedenen Elementen der untersuch-
ten Walder bestehen, die fir die Struktur und Funktion dieser Okosysteme von vielleicht
noch gréBerer Bedeutung sind, als es BFI und NPP allein ausdricken.

Die Untersuchungen wurden durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft (Schm 319/5) untersttzt.
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pOSTER zu Verhandlungen der Gesellschaft fir Okologie (Géttingen 1987) Band XVIi 1989

Jahreszeitliche Populationsdynamik
in Mercurialis perennis-Bestanden

Gabriele Kothe-Heinrich

Synopsis

seasnnal dynamics of shoot populations of Mercurialis perennis L. growing in dense
stands were studied in a Melico-Fagetum on limestone. The meta-population develops a
hierarchic structure dependant on the date of emergence of the shoots: shoots that are re-
cruiied early in the season are significantly higher and have more leaves than later recrui-
ted shoots. Survival is longest for the early recruited shoots, the lifespans subsequently
decreasing with advancing date of emergence. A significant correlation of shoot height
with life expectancy is found. It is suggested that the decreasing amount of assimilates
stored in the rhizome and the increasing competition for light may contribute to the weaker
condition of the late-emerged shoots. The fertile shoots are the first to emerge and deve-
log into the dominant members of the population. As a result, in terms of biomass 35% of
the population was fertile, although in terms of shoot number it was only 18%. Fertile
shoots have longer survival rates than sterile shoots, ensuring that the seeds can reach
maturity before shoot death occurs.

Caompetition, emergence order, fertility, Mercurialis perennis, polycormone, population dy-
namics, survival.

1. EinfGhrung

Die Waldpflanze Mercurialis perennis L. (Euphorbiaceae) bildet in jeder Vegetationsperio-
e neue Besténde oberirdischer Sprosse. Jeweils 5-200 Sprosse gehdren zu einem Poly-
kormon und sind durch ein verzweigtes Rhizomsystem untereinander verbunden (FA-
LINSKA 1982). In dichten Bestanden sind die Grenzen der Polykormone (= Individuen)
oberirdisch meist nicht erkennbar. Da die Polykormone auch fragmentieren, kdnnen be-
nachbarte Sprosse 1) genetisch identisch/miteinander verbunden, Il) genetisch iden-
tisch/getrennt und lIl) genetisch verschieden sein. Als Einheiten des Wachstums und der
reproduktiven Vorgange verhalten sich die Sprosse in mancher Hinsicht wie Individuen;
allerdings ist ungeklart, inwieweit sie funktional unabhangig sind (HUTCHINGS 1975).

Die jahreszeitliche Dynamik in einer solchen SproBpopulation (Meta-Population) soll hier

untersucht werden, mit Schwerpunkt auf folgenden Fragen:

- Wie wirkt sich die Reihenfolge des Erscheinens auf die weitere Entwicklung der Spros-
se aus? Da sich wahrend des Austreibens die Rhizomvorréte erschopfen, ist fir spater
erscheinende Sprosse ein Wettbewerbsnachteil zu vermuten.

- Lassen sich Unterschiede zwischen fertilen und sterilen Sprossen nachweisen?
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2. Untersuchungsgebiet und Methoden

Die Untersuchungen wurden im Goéttinger Wald, etwa 8 km 6stlich von Géttingen durchgefiihrt. Der
vorherrschende Bodentyp des Muschelkalkplateaus (ca. 420 m i.d.M.) ist eine flachgriindige Rendzi-
na; stellenweise kommen mittelgriindige Parabraunerden vor, wo eine diinne L&Blehmschicht den
Kalk tberlagert. In dem ca. 110j&hrigen frischen Kalkbuchenwald (Melico-Fagetum, Sub.-Ass.-Grup-
pe von Lathyrus vernus; DIERSCHKE, SONG 1982) herrscht in der Krautschicht ein relativer Lichtge-
nuB von 2-5%. Auf 4 Dauerflachen (1 m x 1 m) wurde ein dichter Bestand von Mercurialis perennis
wahrend der Vegetationsperiode 1982 in regelmaBigen Intervallen demographisch untersucht. Jeder
neuerscheinende SproB wurde mit einem numerierten Nelkenring versehen. Hohe, Blattzahl, Sterili-
tat bzw. Geschlecht des Sprosses sowie das Auftreten von Krankheiten wurden notiert. Durch ein
biometrisches Verfahren (KOTHE 1988) wurde die Biomasse jedes Sprosses ermittelt. Die Lebens-
dauer wurde als Differenz zwischen dem Tag der Beringung und dem Tag des Absterbens berech-
net.

3. Ergebnisse
3.1 Entwicklung der SproBpopulation

Ausgel6st durch die zunehmende Erwdrmung des Bodens erfolgte in der letzten Méarzwo-
che ein exponentieller, sprunghafter Anstieg der SproBdichte. Die SproBdichte erreichte
ihr Maximum (223-321 Sprosse/mz) zu Beginn der Belaubung der Baumschicht Mitte Mai
(Abb. 1). Wahrend der Schattenphase des Waldes setzte ein nahezu linearer Rickgang
ein, was auf ein zunehmendes Todesrisiko hinweist. Bedingt durch die extreme Sommer-
trockenheit gingen die Pflanzen auf den flachgriindigen Rendzina-Flachen schneller zu-
riick als auf der mittelgriindigen Parabraunerde. Einen vergleichbaren linearen Rickgang
wies auch HUTCHINGS (1975) fur Mercurialis in lichten Waldern in England nach.
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Abb. 1: SproBdichte von Mercurialis auf den Dauerflachen wahrend der Vegetationspe-
riode 1982.

3.2 EinfluB des Zeitpunkts des Erscheinens

Im Friihjahr bildete sich in der SproBpopulation rasch eine Hierarchie aus, die von der
Reihenfolge des Austreibens der Sprosse bestimmt wurde: Friih erschienene Sprosse
wurden deutlich gréBer und entwickelten mehr Blatter als spater erschienene Sprosse
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Abb. 2: Mittlere SproBhdéhe und Blattzahl von Mercurialis in Abhéngigkeit vom Zeitpunkt

des Erscheinens.
(Mit 95%-Konfidenzintervall)

(Abb. 2). Diese Rangfolge blieb wahrend des ganzen Sommers bestehen. Blattverluste
fihrten zu der Abnahme der mittleren Blattzahl im Spatsommer. Der Anstieg der mittleren
Héhe im Spatsommer spiegelt nicht Wachstumsvorgénge, sondern ein vorzeitiges Abster-
ben der kleinsten Sprosse wider. Je groBer ein Sprof3 im Mai war, desto héher war seine
Lebenserwartung (Abb. 3). Dieser Zusammenhang lieB sich sowohl fir fertile und sterile
Sprosse getrennt als auch fiir sémtliche Sprosse nachweisen, so daB eine Inhomogeni-
tats-Korrelation ausgeschlossen werden kann.

Da die gréBeren Sprosse meist friher erschienen waren, kommt die Beziehung zwischen
Lebensdauer und Héhe letztlich durch den EinfluB des Austriebzeitpunkts zustande. Wah-
rend 50% der friih erschienenen Sprosse bis August/September Uberlebten, starben 50%
der spateren Sprosse schon bis Juni/Juli wieder ab (Abb. 4). Die Lebensdauer war von
der Reihenfolge des Erscheinens signifikant abhangig (Abb. 5). Die Ergebnisse sprechen
fir einen Wettbewerbsnachteil der spateren Sprosse.
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Abb. 3: Mittlere Lebensdauer von Mercurialis in Abhangigkeit von der SproBhéhe am
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Abb. 4: Uberleben der zu verschiedenen Zeiten erschienenen Mercurialis-Sprosse.

3.3 EinfluB der Fertilitat

Nur 18% der Population waren fertile Sprosse; diese gehérten zu den dominierenden Mit-
gliedern der Population. Sie waren signifikant gréBer und blattreicher als sterile Sprosse
(Abb. 6). lhr Anteil an der oberirdischen Biomasse wurde mit 35% berechnet. Die fertilen
Sprosse erschienen zeitiger im Friihjahr als sterile Sprosse und Uberlebten langer (Abb. 7,
Tab. 1). Unterschiede zwischen den Geschlechtern konnten auf Grund der geringen Zahi
mannlicher Sprosse (178 weiblich, 11 mannlich) nicht statistisch nachgewiesen werden.
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Abb. 7: Erscheinen und Uberleben der fertilen und sterilen Mercurialis-Sprosse wéhrend
der Vegetationsperiode 1982.

Tab. 1: Mittlere Lebensdauer der Mercurialis-Sprosse in Tagen (mit Standardfehler).

(Bodentyp)
Probeflache fertil steril
(Rendzina)
Flache 1 147 £5 105 +4
Flache 2 150 £8 108 4
Flache 3 160 £ 6 116 4
(Parabraunerde)
Flache 4 176 £ 8 147 £4
Gesamt 156 +4 128 +2

4. Diskussion

Die rasche Entwicklung der Rhizom-Perennen im Frihjahr geschieht vorwiegend auf Ko-
sten der im Rhizom gespeicherten Assimilate. Spater erscheinende Sprosse verfligen
nicht nur Uber geringere Rhizomreserven, sondern werden durch ihre gréBeren Nachbar-
sprosse auch starker beschattet, so daB bei ihnen eine schwachere Konstitution zu erwar-
ten ist. Andererseits konnte ein solcher Wettbewerbsnachteil dadurch kompensiert wer-
den, daB sie von den kréftigeren Sprossen durch Stoffverlagerungen - passiv oder aktiv -
mitversorgt werden (HUTCHINGS, BARKHAM 1976).

Fur einen starken Wettbewerb um die Rhizomreserven und das Licht spricht jedoch die
deutliche Abhangigkeit der Vitalitdt vom Zeitpunkt des Erscheinens, die in dieser Studie
an Mercurialis perennis nachgewiesen werden konnte. Die eher erschienenen Sprosse
wurden gréBer, hatten mehr Blatter, blihten haufiger und lebten langer als die spéter er-
schienenen Sprosse. Das Risiko, Spatfrésten zum Opfer zu fallen, war gering, verglichen
mit den Wettbewerbsvorteilen des friihen Austreibens (vgl. Abb. 4). Bereits HUTCHINGS
(1975) beobachtete bei zuletzt erschienenen Mercurialis-Sprossen eine geringe GréBe
und friihzeitiges Absterben. Eine Dominanz der zuerst erschienenen Sprosse wurde auch
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an Solidago canadensis festgestellt (BRADBURY 1981). Die Sprosse von Rhizom-Peren-
nen verhalten sich beim Aufbau einer Hierarchie somit ahnlich wie die Keimlinge vieler Ar-
ten. deren zuerst gekeimte Samen sich zu den dominanten Pflanzen der Population ent-
wickeln (ROSS, HARPER 1972; HARPER 1977; WEAVER, CAVERS 1979; GROSS
1980; LIDDLE et al. 1982).

WILSONSs (1968) Vermutung, daB fertile Mercurialis-Sprosse friiher erscheinen, konnte
hier bestatigt werden: Als eher erschienene Sprosse wuchsen sie zu den gréBten Pflan-
zen heran. Unterschiede in der Héhe von fertilen und sterilen Mercurialis-Sprossen wur-
den auch in England (HUTCHINGS 1975) und Polen beobachtet (FALINSKA 1982). Ge-
nerall scheint bei vielen Arten das Blihen und Fruchten auf die groBen Sprosse be-
schrankt zu sein (BIERZYCHUDEK 1982), die neben anderen Wachstumsvorgéngen
noch genligend Energie fur diese reproduktiven Prozesse zur Verfligung haben (BRAD-
BURY 1981).

De: Zusammenhang zwischen Lebensdauer und SproBgr6Be (HUTCHINGS 1975; HUT-
CHINGS, BARKHAM 1976; eigene Untersuchungen) scheint nicht nur Mercurialis, son-
dern auch fir zahlreiche andere Arten charakteristisch zu sein (FORD, NEWBOULD
1570; WHITE, HARPER 1970; HARPER, WHITE 1974; BRADBURY 1981; NEWELL et
al. 1981; GRACE, WETZEL 1981). Als groBte Pflanzen der Population zeichneten sich die
fertilen Mercurialis-Sprosse durch eine lange Lebensdauer aus, eine Anpassung, die ga-
rantiert, daB die befruchteten Samenanlagen auch ausreifen kénnen, und somit die erfolg-
reiche sexuelle Reproduktion der Population sichert.

Mzin Dank gilt Jutta Czernitzki fur ihre Unterstiitzung bei der Datenerfassung im Geldnde.
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