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Die Wiinsche verschiedener Leserschichten unterscheiden sich stark, insbesondere wenn
sich ein Buch sowohl an interessierte Laien als auch an Fachleute richtet. Die einen wollen
im Lesefluss nicht zu sehr durch viele Details abgelenkt werden. Andere mochten genauer
nachvollziehen kénnen, wie die beschriebenen Vorgdnge untersucht wurden und auf wel-
chen wissenschaftlichen Konzepten sie basieren. Sie interessieren sich vielleicht dafur, auf
welchen Annahmen die Schatzung der Biomasse beruht, wie genau die immer wieder zitier-
ten skandinavischen Experimente angelegt waren oder auf welchen wissenschaftlichen The-
orien die Aussagen zur Community-Forschung basieren. Um auch den Anspriichen von be-
sonders interessierten Personen, insbesondere aus dem Wissenschaftsbereich, gerecht zu
werden, sollen nachfolgend einige ausgewahlte Themen des Buches etwas vertieft werden.

DIE HAUPTDARSTELLER ALS KNOTEN IM LEBENSNETZ

Biomassenvergleich

Als Biomasse bezeichnet man die Gesamtmasse der Individuen einer Art in einem bestimm-
ten Gebiet. Die Biomasse einiger relevanter Arten kann aufgrund folgender Annahmen ge-
schatzt werden: Auf einer Hektare kdnnen mehrere hundert Schermaus-Individuen leben
(Michelat und Giraudoux, 2006%). Als Durchschnittsgewicht wird von 150 (80 bis 320) Gramm
ausgegangen. Dies ergibt bei 50 Scherméausen pro Hektare eine Biomasse von 7,5, bei 500
Tieren pro Hektare 75 kg. Zum Vergleich: Die Biomasse von Rehen (Annahme Durch-
schnittsgewicht 25 kg) bei mittlerer bis sehr hoher Dichte (10 bis 30 Individuen pro km? bzw.
100 ha bzw. 0,1- 0,3 pro ha) betragt 2,5 bis 7,5 kg pro Hektare. Die Wihimausbiomasse liegt
also bei sehr hohen Bestanden (500 Individuen pro Hektare) etwa 10 mal hdher als bei ho-
hen Rehbestdnden (30 Individuen pro Quadratkilometer bzw. 0,3 Individuen pro Hektare).
Noch extremer féllt der Biomassenvergleich zwischen den Beutetieren und ihren Feinden
aus, wobei zu beachten ist, dass die Dichte der Karnivoren ebenfalls stark variieren kann:
Nehmen wir an, auf einem Quadratkilometer des Offenlandes leben 2 lltisse und 1 Fuchs, 8
Hermeline und 4 Mauswiesel. Das ergibt eine Biomasse von etwa 2 kg fur lltisse (Annahme
Durchschnittsgewicht 1 kg pro Individuum), 6 kg fir den Fuchs (Annahme Durchschnittsge-
wicht 6 kg pro Individuum), und 2 kg fir die 8 Hermeline (Durchschnittsgewicht Hermelin ca.
200 Gramm) und 4 Mauswiesel (Durchschnittsgewicht Mauswiesel ca. 100 Gramm), also
gesamthaft fur die kleineren Wiuhlmausfeinde 10 kg pro Quadratkilometer bzw. 100 g pro
Hektare. Selbst bei einer geringen Schermausdichte von 50 Individuen pro Hektare ist deren
Biomasse von 7,5 kg bzw. 7500 g pro Hektare 75mal so gross wie die Kleinkarnivorendichte.

! Michelat D.; Giraudoux, P., 2006: Synchrony between small mammal population dynamics in marshes and adja-
cent grassland in a landscape of the Jura plateau, France: a ten year investigation. Acta Theriologica 51(2): 155-
162.
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Einige besondere Schwierigkeiten der Wieselforschung

In vielen wissenschaftlichen Arbeiten Uber kleinere Saugerarten geht es weniger um biologi-
sches Verstandnis als um die Bek&dmpfung der sogenannten Schadlinge. Seit Jahrzehnten
befassen sich viele Forscher mit Untersuchungen, die darauf abzielen, die Mausschaden zu
vermeiden oder zu reduzieren. Auch bei den Kleinraubtieren sind viele neuere Forschungen
auf die Reduktion von Problemarten (,pest animals”) ausgerichtet. So stammt ein grosser
Teil der Wieselforschung aus Neuseeland, wo diese Tiere — wie fast alle S&uger — in der ur-
springlichen Fauna fehlten, ausgesetzt wurden und grossen Schaden an der einheimischen
Vogelfauna anrichten. Da die neueren Forschungsergebnisse Uber die Wiesel zum grossten
Teil nicht aus Mitteleuropa, sondern aus Skandinavien und Neuseeland, stammen, ist Vor-
sicht bei einer Ubertragung auf Mitteleuropa geboten. Die Lebensgemeinschaften in Mitteleu-
ropa sind anders zusammengesetzt.

Insgesamt sind die wissenschaftlichen Erkenntnisse Uber die Wiihimause sowie Uber die
einheimischen Wieselarten mindestens so reichhaltig, wie diejenigen Uber manche seltene
Vogelarten. Tatsachlich ist der Wissensberg betrachtlich. Ein Beispiel: Carolyn King, die
.grand old lady" der Wieselforschung in Neuseeland, listet in ihrer Bibliographie der Wiesel-
forschung (Stand 2007) fast 1300 Titel auf®. Angesichts dieser Wissensfiille und einer doch
eher spérlichen Beachtung der kleineren Sauger im praktischen Naturschutz stellt sich die
Frage, ob die Ergebnisse der Forschung in genigendem Mass aus den Fachbibliotheken
hinaus gelangen und ob die Kommunikation zwischen Forschung und Praxis angemessen
funktioniert. Vor allem aber besteht ein Problem darin, dass oft Detailfragen in den Vorder-
grund gestellt werden. Es wird selten danach gefragt, in welchem Zusammenhang mit der
gesamten Lebensgemeinschaft diese Arten stehen. Dies ist aber notwendig, wenn wir die
Lebensgemeinschaft als System verstehen wollen, wobei es oft eher darum geht, mdglichst
viele Aspekte eines Zusammenhangs zusammen zu tragen, als einzelne davon mdéglichst
Kommastellen-genau quantitativ zu bestimmen.

Die meisten Untersuchungen basieren auf Daten, welche indirekt (vor allem Schneespuren)
oder mithilfe von verschiedenen Fangmethoden erhoben wurden, denn Wiesel sind schwer
zu beobachten. Diese Methoden kdnnen mit problematischen Fehlern behaftet sein. Mit
Schneespuren erforscht man immer nur die Wintersituation der Tiere. Schneespuren von
Hermelin und Mauswieseln lassen sich zudem nur anhand der Grosse unterscheiden. Da
sich beispielsweise die Grosse kleiner Hermelinweibchen mit derjenigen von grossen Maus-
wieselmannchen Uberschneidet, ist die Artbestimmung schwierig. In Tieflandgebieten, in
welchen eher selten Schnee liegt, dessen Qualitat — und damit die sich darin abzeichnenden
Spuren — sich aufgrund von Temperaturen und Schneehdhe stark unterscheidet, ist die
Grosse der Spuren manchmal ein unzuverlassiges Erkennungszeichen. Die Schneeverhélt-
nisse sind wohl in Skandinavien konstanter und zuverlassiger. Daher ist es verstandlich,
dass die skandinavischen Forscher o6fter mit Schneespurenerhebungen arbeiten. Dort

2 http://sci.waikato.ac.nz/about-us/people/cmking, 23.5.2012.
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scheint es unter gewissen Umstanden sogar méglich zu sein, Individuen zu unterscheiden,
wodurch zusatzliche Forschungsfragen bearbeitet werden kénnen (Zub et al., 2008%).

Bei allen Methoden, fiir die der Fang von Wieseln nétig ist, also bei Tot- und Lebendfang
sowie bei der Telemetrie, stellt sich das zusatzliche Problem, dass Weibchen sehr viel selte-
ner gefangen werden als Mannchen (Zub et al., 2008*). Gerade bei der Telemetrie-
gestiitzten Untersuchung von Wiesel-Raumverhalten ist es besonders problematisch, wenn
viel mehr Daten von Mannchen stammen als von Weibchen, da das Raumverhalten von
Wieselweibchen vor allem wéahrend der Fortpflanzungszeit sich wesentlich von demjenigen
der Wieselmannchen unterscheidet. Ein weiteres Problem von Telemetrie-Untersuchungen
bei Wieseln besteht darin, dass die kleinen Sender meist nur wahrend kurzer Zeit (wenige
Wochen) Daten liefern, was die Berechnung eines Halbjahres- oder Jahres-Home-Ranges
unzuverlassig macht, insbesondere wenn Daten aus unterschiedlichen Jahreszeiten mitei-
nander verglichen werden. So kann beispielsweise ein Mannchen in einem Gebiet mit meh-
reren Weibchen durchaus wahrend kurzer Zeit auf kleinem Raum leben, wahrend es kurz
danach auf der Suche nach weiteren Weibchen sehr grosse Distanzen zurlicklegt.

Trotz dieser methodischen Schwierigkeiten sind unsere Kenntnisse tber die beiden Wiesel-
arten betréachtlich. Und mit der nétigen Differenzierung beziiglich Verlasslichkeit und Herkunft
der Daten betrachtet, lassen sie wesentliche Schliisse oder zumindest Hypothesen auch fir
die Wieselpopulationen in Mitteleuropa zu.

Hohenverbreitung einiger Kleinkarnivoren und ihrer Beutetiere

In Mitteleuropa sind neben dem Fuchs sechs kleinere einheimische Arten der Marderfamilie
zuhause. Baummarder, Steinmarder, lltis, Hermelin und Mauswiesel kommen noch in fast
allen Regionen vor, wahrend beim Europaischen Nerz nur noch Restvorkommen in einzel-
nen Regionen festgestellt werden kénnen. Bei den grosseren Arten ist der Dachs Uberall
verbreitet, wahrend der Fischotter in einzelnen Regionen fehlt. Die Faunenfremdlinge Mink
(kanadischer Nerz), Waschbéar und Marderhund verbreiten sich mehr und mehr. Im Voral-
penraum koénnen noch alle Mustelidenarten erwartet werden, kaum aber der Faunenfremd-
linge Marderhund, welcher Héhenlagen iiber 700 m meidet (Hausser, 1995°). Der lltis ist
allerdings in héher gelegenen Waldern (tber 1300 m . M..) kaum mehr vertreten. Er gelangt
wohl auch selten Uber die meist hoher gelegenen Passe (viele Alpenpasse liegen auf 2000
bis 2500 m 0. M.). Méglicherweise sind selbst tiefer gelegene Alpentéler, welche nur durch
hohe Passe erreichbar sind, fiir den lltis schwer zu besiedeln. Uber der Waldgrenze sind
nebst dem Fuchs nur noch Steinmarder, Hermelin und Mauswiesel sowie allenfalls Gross-
raubtiere zu erwarten.

s Zub, K.; Sénnichsen, L.; Szafranska, P.A., 2008: Habitat requirements of weasels Mustela nivalis constrain their
impact on prey population in complex ecosystems of the temperate zone. Oecologia 157: 571-582.

4 Zub, K.; Sénnichsen, L.; Szafranska, P.A., 2008: Habitat requirements of weasels Mustela nivalis constrain their
impact on prey population in complex ecosystems of the temperate zone. Oecologia 157: 571-582.

® Hausser, J., 1995: Die Saugetiere der Schweiz. Birkhduser Verlag, Basel, 501 Seiten.
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Hohenverbreitung einiger Arten:

Baummarder: bis Waldgrenze

Steinmarder: oft bis tiber 2000 m . M.

litis: meist nur bis 1300 m, in Graubiinden bis 1600 m . M. und héher

Hermelin: bis 2500 oder sogar 3000 m 4. M., in Graubiinden bis 3000 m.

Mauswiesel: seltener iber 2000 m 0. M., aber ausnahmsweise bis 2800 m 0. M. (Muller
et al., 2010°)

Fischotter: urspriinglich ganzer Alpenraum

Marderhund: bis 700 m G. M.

Erdmaus: nur bis 1800 m

Waldmause (Gelbhalsmaus, Waldmaus und Alpenwaldmaus): bis ca. 2000 m . M.
Schermaus: nur in gewissen Regionen bis 2000 m . M.

Rotelmaus und die Kleinwiihimaus: bis ca. 2200 m . M.

Feldmaus: vereinzelt bis 2600 m . M., die Bestande nehmen jedoch ab etwa 2000 m (.
M. deutlich ab.

e Schneemaus: bis 3000 m . M., ihre Vorkommen gehen erst ab 2500 m Hohe etwas zu-
rick.

ZUSAMMENLEBEN IN DER POPUALTION

Minimalgrésse von Uberlebensfédhigen Populationen (minimum viable population)

Es gibt sehr viele wissenschaftliche Untersuchungen dartiber, wie gross eine uberlebens-
fahige Population mindestens sein muss (minimum viable population). Immer wieder hat die
Wissenschaft nach einer einfachen Formel gesucht, welche fir alle oder mdglichst viele
Tierarten Geltung haben kénnte. Doch schon friih wurde erkannt, dass das Problem zu kom-
plex ist, um einen solchen Wert festzulegen (Gilpin und Soulé, 19867). Als iiberlebensféhig
bezeichnet man in der Wissenschaft in der Regel eine Population, welche mit grosster
Wahrscheinlichkeit (oft geht man von 95 % Wahrscheinlichkeit aus) wahrend langer Zeit
(z.B. mindestens ein Jahrhundert) oder Uber viele Generationen besteht (Gilpin und Soulé,
1086°%). Ausschlaggebend fiir das langfristige Uberleben einer Population ist, dass:

e sie auch in problematischen Zeiten (z.B. bei grossem Nahrungsmangel) nicht ausstirbt,

¢ Inzucht oder Krankheiten sich nicht in der ganzen Population ausbreiten kénnen,

e das Geschlechterverhéaltnis nicht aufgrund von Zufallsprozessen allzu einseitig ausfallen
kann,

6 Miiller, J. P.; Jenny, H.; Lutz, M.; Mihlethaler E.; Briner, T., 2010: Die Saugetiere Graubiindens. Eine Ubersicht.
Stiftung Sammlung Bundner Naturmuseum und Stiftung Desertina, Chur, 2010, 183 Seiten. (Quelle fir alle
Biindner Daten).

7 Gilpin, M.E.; Soulé, M.E., 1986: Minimum viable populations: processes of species extinction. In Soulé, M.E.
(ed): Conservation biology: The Science of Scarcity and Diversity. Sunderland Sinauer und Associates, p. 19-34

8 Gilpin, M.E.; Soulé, M.E., 1986: Minimum viable populations: processes of species extinction. In Soulé, M.E.
(ed): Conservation biology: The Science of Scarcity and Diversity. Sunderland Sinauer und Associates, p. 19-34
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¢ die genetische Vielfalt innerhalb der Population nicht gefahrlich schrumpft.

Wie Gilpin und Soulé (1086°) darlegen, basierten die ersten Arbeiten zum Thema ,minimum
viable population”, insbesondere die bekannte Untersuchung von Mac Arthur und Wilson
(1967%), auf demographischen Anndherungen. Spéater kamen Ergebnisse aufgrund von ge-
netischen Analysen dazu. Traill et al. (2007*") haben eine sogenannte Metaanalyse durchge-
fuhrt und darin die in den vergangenen 30 Jahren publizierten Forschungsarbeiten zum
Thema ,minimum viable population* unter die Lupe genommen. 141 Arbeiten mit 212 Tierar-
ten wurden analysiert. Die wichtigsten Schlussfolgerungen aus dieser Zusammenschau sind:

e Die Minimalgrésse fur Uberlebensfahige Populationen kann, auch fur einzelne Artengrup-
pen, nicht in einer einheitlichen Zahl festgelegt werden. Sie hangt von verschiedenen
Umstanden, insbesondere auch von der konkreten Lebensraumsituation ab.

e Es sind Tausende von Individuen nétig, um eine isolierte Population langfristig am Leben
zu erhalten. Bei den untersuchten 95 Saugetierpopulationen lag diese Griosse zwischen
2261 und 5'095 Individuen. Diese Gréssenordnung liegt nach Traill et al. (2007*%) im
Rahmen des Wertes fir alle Artengruppen (3'577-5'129) und stimmt Uberein mit der
Grosse von 4500 Individuen, welche Frankham (1995") aufgrund genetischer Daten be-
stimmte.

e Es ist zu unterscheiden zwischen der minimal Uberlebensfahigen Population und dem
Aussterberisiko fiur eine Art, da diese beiden Grdssen nicht immer tbereinstimmen (Traill
et al., 2007*).

Minimalgréssen fur Metapopulationen

Fur Arten, die in Metapopulationen leben, ist es besonders schwierig, einen Minimalwert zu
finden. Hanski und seine Kollegen (1996™) haben die entsprechenden Begriffe definiert: ,Wir
definieren die minimale Uberlebensfahige Metapopulationsgroésse (MVM) als minimale An-
zahl interagierender Lokalpopulationen, welche fiir das Langzeituberleben einer Metapopula-
tion notig ist, in welcher sich lokales Aussterben und Rekolonialisierung die Waage halten.

o Gilpin, M.E.; Soulé, M.E., 1986: Minimum viable populations: processes of species extinction. In Soulé, M.E.
(ed): Conservation biology: The Science of Scarcity and Diversity. Sunderland Sinauer und Associates, p. 19-34

19 MacArthur, R.H.; Wilson, E.O., 1967: The Theory of Island Biogeography. Princeton, NJ: Princeton University
Press, 1967

1 Traill, L.W.; Bradshaw, W.; Corey, J.A.; Brook, B.W., 2007: Minimum viable population size: A meta-analysis of
30 years of published estimates. Biological conservation 139: 159-166.

12 Traill, L.W.; Bradshaw, W.; Corey, J.A.; Brook, B.W., 2007: Minimum viable population size: A meta-analysis of
30 years of published estimates. Biological conservation 139: 159-166.

13 Frankham, R., 1995: Effective population-size adult-population size ratios in wildlife — a review. Genetical Re-
search 66, 95-107.

14 Traill, L.W.; Bradshaw, W.; Corey, J.A.; Brook, B.W., 2007: Minimum viable population size: A meta-analysis of
30 years of published estimates. Biological conservation 139: 159-166.

' Hanski, I.; Moilanen A.; Gyllenberg, M., 1996 ; Minimnum viable metapopulation size. The American Naturalist
vol 147, No 4: 527-541.
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Der minimale Bedarf an geeigneten Habitaten (minimal amount of suitable habitat, MASH)
wird definiert als minimale Dichte (oder Anzahl) von geeigneten Habitatpatches, welche fir
das Uberleben der Metapopulation notwendig ist. Eine Minimalzahl geben diese Autoren
aufgrund von Modellrechnungen an: Als Faustregel kann man davon ausgehen, dass 20 gut
miteinander verbundene Habitatpatches, in welchen jederzeit 10 Lokalpopulationen leben,
das Minimum fir eine funktionierende Metapopulation darstellen. Unter realen Bedingungen
mag dieses Minimum allerdings héher liegen. Eine weitere Faustregel besagt, dass die Pat-
ches etwa 30 % der Flache bedecken sollten (Andren, 1994'°) — eine Forderung, welche
beispielsweise in den meisten Gebieten des Schweizer Mittellandes fir Mauswiesel nicht
mehr erflllt werden kann, denn man muss davon ausgehen, dass dort die Gesamtflache der
geeigneten Habitate (vor allem extensiv genutzte Wiesen) vielerorts weniger als 15 % be-
tragt. Manchmal ist ein Patch am einen Ort klar begrenzt und lasst sich von der Umgebung
eindeutig unterscheiden, z.B. wo eine wihlmausreiche Wiesen im Wieselpatch an einem
Ackerbaugebiet endet. In anderen Féllen ist die Grenze nicht eindeutig zu bestimmen (Cha-
se und Bengtsson, 2010%"; Thomas und Kunin, 1999'®). Vielleicht wird eine an den Patch
angrenzende intensiv genutzte Wiese oder ein schmaler Streifen einer Waldrandwiese im
einen Jahr von einem Hermelin in sein Heimgebiet einbezogen, im Folgejahr aber nicht
mehr. Wichtig ist daher neben der qualitativ hochwertigen Patchflache auch deren Umge-
bung (Wissenschafter bezeichnen sie als Matrix).

Zufallsdrift und schwankende Individuenzahlen in kleinen Populationen

Wie dramatisch sich der Zufall (Zufallsdrift) in sehr kleinen Populationen auswirken kann,
sollen folgende hypothetische Rechnereien mit einigen immerhin plausiblen Annahmen zei-
gen. Nehmen wir an, eine Hermelin-Population habe nur knapp 50 geschlechtsreife Individu-
en. Nehmen wir weiter an, die 20 bis 30 Weibchen dieser Kleinstpopulation haben in einem
eher schlechten Jahr je einen Wurf mit durchschnittlich nur 4 Jungen. Insgesamt kommen
also in dieser plausiblen, aber nicht realen Population im Jahr XY etwa 100 Jungtiere zur
Welt. Wenn bei dieser relativ kurzlebigen Art im hypothetisch schlechten Jahr nur etwa 10
bis 20 % der Jungtiere das geschlechtsfahige Alter erreichen, sind das insgesamt in der Po-
pulation 10 bis 20 Individuen. Da kann der Zufall dazu fiihren, dass vielleicht nur 2 oder 3 der
Uberlebenden Jungtiere weiblich sind. Dass eine solche Population stark in sich zusammen-
fallen kann, versteht sich leicht. Wenn dann noch eine Krankheit dazu kommt und die weni-
gen Weibchen selbst sterben oder ihre Jungen verlieren, stirbt die Population aus. Wenn die
kleine Ursprungspopulation in mehrere kleinere Lokalpopulationen aufgeteilt ist, erhéht sich
die Gefahr, dass einige Lokalpopulationen ganz erléschen.

18 Andren, H., 1994: Effects of habitat fragmentation on birds and mammals in landscapes with different propor-
tions of suitable habitat: a review. OIKOS 71: 355-366.

" Chase, J. M.; Bengtsson, J., 2010: Increasing spatio-temporal scales: metacommunity ecology. In: Verhoef,
H.A.; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford
New York, 2010. 247 pages. Chapter 5. P. 57-68.

'8 Thomas, C.D.; Kunin, W.E., 1999: The spatial structure of populations. Essay review. Journal of Animal Ecolo-
gy, 68: 647-657.
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Im Sinne einer Faustregel gehen einige Naturschutzleute davon aus, dass Kleinstpopulatio-
nen mit weniger als 50 sich fortpflanzenden Individuen hochgradig gefahrdet sind. Doch der
Umkehrschluss - dass tiber 50 Individuen fir das Uberleben der Population gentigen wiirden
— ist auf keinen Fall haltbar, denn eine véllig isolierte, minimale Uberlebensfahige Population
muss mehrere tausend Individuen umfassen (vgl. oben). In der Praxis findet man allerdings
oft relativ kleine, von Verkehrstragern und Siedlungen weitgehend begrenzte Populations-
raume, welche noch minimal — z.B. durch Wildtierkorridore — miteinander verbunden sind
und nur wenigen Individuen der Saugetierarten mit grossem Raumanspruch Platz bieten. Fur
darin lebende teilisolierte Populationen ist eine Annéherung oder gar Unterschreitung der 50-
Individuen-Grenze als sehr problematisches Warnsignal zu verstehen, bei welchem sofort
Gegenmassnahmen zu ergreifen sind.

Besonders problematisch sind sehr kleine Populationen bei Arten, deren Bestande sich na-
tirlicherweise stark verandern, wie etwa bei Mauswieseln oder Hermelinen. Nach den Unter-
suchungen von King (1990*°) kann eine Mauswieselpopulation an einem bestimmten Stand-
ort zwischen verschiedenen Jahren im Extremfall um den Faktor 50 schwanken. Da kann
eine zunachst noch akzeptable Populationsgrésse leicht unter jede Risikogrenze fallen.

Mechanismen zur Erholung reduzierter Populationen

Einige Tierarten haben Mechanismen entwickelt, welche extreme Verluste in recht kurzer
Zeit ausgleichen kdnnen, zum Beispiel:

e Rasche Generationenfolge (hohe Turnover-Rate): Scherméause (Arvicola terrestris und A.
sherman) werden in der Regel knapp ein halbes Jahr alt, kbnnen aber schon im ersten
Lebensjahr Junge aufziehen und dies 2-5 mal pro Jahr (MacDonald und Barrett, 1993%°).
Bei der Feldmaus (Microtus arvalis) sind diese Mittelwerte noch beeindruckender: Sie hat
bei Geburt eine Lebenserwartung von 7,5 Monaten, die Weibchen sind schon mit etwa
einem Monat geschlechtsreif und 2-7 Wurfe pro Jahr mit 4-6 Jungen, in Gefangenschaft
bis 9, sind mdglich. Unter diesen Bedingungen wundert es nicht, dass die Dichte der
Wiihlmause sogar innerhalb eines Jahres stark schwanken kann. Bei der Rételmaus wird
immerhin ein maximales Lebensalter von 1,5 Jahren im Freileben angegeben. Auch bei
dieser im Wald lebenden Wiuhlmausart wurden — allerdings im Labor — bis 8 Wirfe pro
Jahr festgestellt. Erstaunlicherweise kann die Geschlechtsreife der Rotelmause offenbar
durch die Anwesenheit erwachsener Weibchen unterdriickt werden, was auf einen artei-
genen Regulationsmechanismus hinweist. Tatsdchlich steigen in mitteleuropéischen
Verhéltnissen die Rotelmausbesténde nicht zu so grossen Dichten an wie bei den ande-
ren Wihiméausen, wahrend in Skandinavien auch bei Rételméusen zyklische Bestandes-
entwicklungen festgestellt wurden.

e Sauglingsbegattung bei Hermelinen: Ein einziges abwanderndes Hermelinweibchen,
welches einen neuen, mausereichen und bisher von Hermelinen nicht besiedelten Le-

1 King, C.M., 1990; The natural history of weasels. Comstockpublishing Associates, Cornell University Press,
Ithaca, New York, 253 pages.

% MacDonald D.; Barrett, P., 1993: Mammals of Britain and Europe. Harper Collins Publishers, London, 312 pag-
es.
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bensraumteil (Patch) entdeckt und dank Sauglingsbegattung bereits trachtig ist, kann in-
nerhalb von wenigen Jahren die Stammmutter einer grosseren Lokalpopulation werden.

Sozialverhalten und Raumorganisation

Fraher wurden Tiere oft stark vereinfacht in Einzelganger oder Gruppentiere eingeteilt. Diese
Unterscheidung gentigt der zoologischen Realitdt der Saugetiere keinesfalls. Insbesondere
wird dabei vernachlassigt, dass alle Saugetierweibchen zeitweise in intensiven sozialen Be-
ziehungen mit ihrem Nachwuchs leben, also die Mutterfamilie ihre Lebensart adaquater be-
zeichnet als der Begriff Einzelganger. Zu beachten ist, dass auch Individuen, welche nicht in
der Gruppe zu leben scheinen, beispielsweise als Nachbarinnen in engem Kontakt stehen,
sich personlich kennen und eine langere gemeinsame Geschichte zum Beispiel als nahe
Verwandte haben kénnen.

Bei einigen Arten leben die Mannchen ganz anders als die Mutterfamilien. lhr Verhalten ist
wahrend der Fortpflanzungsphase vor allem darauf ausgerichtet, viele Weibchen zu begat-
ten. Bei manchen Arten beansprucht das Mannchen einen grosseren Aktionsraum, der die
Heimgebiete mehrerer ,seiner” Weibchen tberdeckt. Diese Mannchengebiete kbnnen sogar
als Territorien gegen gleichgeschlechtige Artgenossen verteidigt werden, wie dies beispiels-
weise Rehbdcke tun. Bei anderen Arten wie beispielsweise den Hermelinen streift das
Mannchen mindestens zur Fortpflanzungszeit weitrdumig umher auf der Suche nach fort-
pflanzungsbereiten Weibchen. Da kann der gesamte von ihm durchstreifte Aktionsraum sehr
gross sein. Wichtig ist auch der genauere Blick auf die Beziehungen zwischen dem Tier und
dem von ihm genutzten Raum. Da ist zu unterscheiden zwischen Heimgebieten (Home-
Ranges), welche das Tier kennt und von denen es gewissermassen eine Karte im Kopf tragt
(Powell and Mitchell, 2012%%), Territorien, welche gegen Art- oder Geschlechtsgenossen ver-
teidigt werden, und Aktionsrdumen, in welchen einige Teile vielleicht nur einmal im Leben
eines Tieres durchstreift werden. Werden Flachengréssen der von verschiedenen Tierarten
oder beiden Geschlechtern beanspruchten Raume verglichen, ist zu beachten, um welchen
Typ der Heim- oder Aktionsgebiete und um welchen Zeitabschnitt der Nutzung es sich han-
delt.

Sozial- und Raumverhalten stehen in einem sehr engen Zusammenhang. Ob die Tiere indi-
viduelle, Gruppen-Heimgebiete oder Territorien nutzen oder in einer Kolonie zusammen le-
ben, hangt ganz wesentlich vom arttypischen Sozialverhalten der Individuen und seiner Tole-
ranz gegeniber Artgenossen ab.

Metapopulation und Quellen-Senken-Struktur (Source-Sink-Struktur)

Wie sich die Tiere einer Art im Raum verteilen, beschaftigt die Forschung seit langem. Ver-
schiedenste Modelle wurden angewendet, um die unterschiedlichen Raummuster bei ver-
schiedenen Arten darzustellen. Doch eins sei vorweggenommen: Die Realitat der rdum-

2 powell, R. A.; Mitchell, M.S. 2012: What is a home range? Journal of mammalogy, 93(4): 948-958.
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lich/zeitlichen Dynamik in den konkreten Tierpopulationen ist immer weit komplexer als in
den Modellen (Crone et al., 2001%).

Wissenschaftlich gut untersucht sind vor allem Metapopulationsstruktur und Source-Sink-
Struktur, welche auch flr die kleineren Sauger von grosser Bedeutung sind. Diese Struktur-
typen kénnen sowohl bei Tieren vorkommen, welche einzeln oder in Mutterfamilien leben, als
auch bei in Gruppen lebenden Arten. Welches Muster wir bei einer Tierart erkennen, héangt
manchmal von der betrachteten Raumgrésse ab (Thomas und Kunin, 1999%), also davon,
ob wir gewissermassen durch ein Weitwinkelobjektiv schauen oder durch das Mikroskop. Bei
manchen Populationen (z.B. bei Feldméausen, Microtus arvalis) zeigt sich erst bei sehr gross-
raumiger Betrachtung eine Metapopulationsstruktur, wéahrend wir kleinrdumig eher eine
Grosskolonie oder ein anderes Muster erkennen.

Aussterben und Wiederbesiedelung in Metapopulationen

Durch die Aufteilung in eine Metapopulation wird den Tieren ein Leben in einer heterogenen
Umwelt erméglicht, in der die fir sie geeigneten Gebiete (Patches) in eine ihnen eher feindli-
che Umgebung, die sogenannte Matrix, eingebettet sind (Cassini, 2013?*). Charakteristisch
fur die hier betrachteten Metapopulationen ist es, dass gréssere oder kleinere Teil- oder Lo-
kalpopulationen auf mehr oder weniger deutlich begrenzten Flachen mit guter Habitatqualitat
(Patches) leben, wéhrend die anschliessenden Gebiete (Matrix) der jeweiligen Art nicht als
Lebensraum genigen, aber im besten Fall noch durchquert werden kdnnen. Ein Patch (Ha-
bitatfleck) wird als Gebiet definiert, welches sich in seiner ganzen Natur und Erscheinung
von der Nachbarschaft unterscheidet (Cassini, 2013%). Die Lokalpopulationen stehen durch
Abwanderung (Dispersal) in stdndigem Austausch. Lokalpopulationen kénnen auch naturli-
cherweise erloschen, beispielsweise wenn die Nahrung sehr knapp ist oder wenn eine
Krankheit die Tiere dahinrafft. Doch sobald die Bedingungen besser sind (z.B. Zunahme der
Wiihlmausdichte im Falle der Wiesel) kénnen solche Patches wieder besiedelt werden. Ab-
wanderung kommt im Raumordnungssystem dieser urspriinglich als Metapopulation leben-
den Arten haufig vor, auch Uber weite Distanzen und durch vorwiegend ungtinstige Gebiete
(z.B. Wald fur Offenlandarten wie die Feldmaus). So kann langfristig betrachtet gerade durch
die Mobilitat und Dynamik in der Metapopulation eine Stabilitdt erreicht werden, in welcher
sich Erldschen und Neugriindung von Lokalpopulationen die Waage halten. Diese Art der
Raumorganisation findet sich bei Tierarten, welche Lebensraumtypen bevorzugen, die seit
Jahrtausenden inselartig im Raum verteilt sind. Die Arten haben im Verlauf der Evolution
besondere Mechanismen entwickelt, um sich an diese Raumverteilung anzupassen: Haufige

2 Crone, E.E;, Doak, D.; Pokki, J., 2001: Ecological influences on the dynamics of a field vole metapopulation.
Ecology 82(3): 831-843.

% Thomas, C.D.; Kunin, W.E. 1999: The spatial structure of populations. Essay review. Journal of Animal Ecolo-
gy, 68: 647-657.

4 Cassini, M.H., 2013: Distribution Ecology. From Individual Habitat Use to Species Biogeographical Range.
Springer Science and Business Media, New York, 217 pages.

% Cassini, M.H., 2013: Distribution Ecology. From Individual Habitat Use to Species Biogeographical Range.
Springer Science and Business Media, New York, 217 pages.
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und zum Teil weite Abwanderungsmaoglichkeiten, rasche und grosse Fortpflanzungspotenzia-
le bzw. rasche Generationenfolge (hohe Turnover-Raten) sind dabei besonders wichtig.

Durch anthropogene Einflisse aufgezwungene Metapopulationssituation

Einigen Tierarten, welche urspringlich keine Metapopulationsstruktur aufweisen, wurde in
den letzten Jahrzehnten durch Lebensraumfragmentierung ein Leben in raumlich getrennten
Lokalpopulationen aufgezwungen. Einst zusammenhangende Lebensrdume — in Mitteleuro-
pa vor allem Walder — werden oft durch Siedlungen, Verkehrstrager und Flussverbauungen
fragmentiert. Da dies kein langfristiger evolutiver Prozess war, fehlen diesen Arten die ent-
sprechenden Anpassungen.

Eine Source-Sink-Struktur im zusammenhangenden Wald

Quellen-Senken-Modelle haben die Forscher — gewissermassen als ,Sonderfall“ der Meta-
population - entwickelt, um die Dynamik in Habitatpatches mit unterschiedlicher Qualitat zu
verdeutlichen (Hoopes und Harrison, 1998%). Viele unserer Waldarten wurden an die einst
grossraumig und zusammenhdngend vorhandenen Walder angepasst. Charakteristisch ist
fir Waldarten mit Quellen-Senken-Struktur, dass sie flachendeckend im Raum verteilt sind,
da es nur vereinzelt total ungeeignete Gebiete (also keine lebensfeindliche Matrix) gibt. Doch
die Habitatqualitat ist nicht Gberall gleich gut. Je nach Bedirfnissen einer Tierart ist bald die-
ser Waldtyp, bald jenes Sukzessionsstadium besonders giinstig. So ergeben sich an gewis-
sen Orten sehr ginstige Lebensraumausschnitte, sogenannte Quellen-Lebensraume
(,sources"). Hier kann ein Jungtieriiberschuss entstehen. Wenn diese Tiere erwachsen wer-
den, wandert ein Teil von ihnen in benachbarte Gebiete ab (sogenannte Senken, ,Sink*), wo
es eine weniger gunstige Situation aber eine geringere Tierdichte gibt. In manchen dieser
Senken kommt die Tierart nur dank immer neuen Einwanderern permanent vor. Bei typi-
schen Source-Sink-Arten wandert nur ein Teil der Jungtiere ab und meist fuhren ihre Wege
nur gerade in die Nachbarschaft, bis zur nachsten ,Senke“, und selten Uber grossere Stre-
cken mit lebensfeindlichem Gebiet. Diese Arten sind in der Regel weniger stark auf rasches
Populationswachstum ausgerichtet. Oft werden die Individuen &alter und haben kleinere Wiir-
fe als typische Metapopulationsarten. Bis sich da an einem neuen Ort eine Lokalpopulation
entwickelt, kann es lange dauern.

Metapopulationstheorie in der Fachliteratur

Die Beispiele aus der Lebensgemeinschaft der kleineren Sauger kdnnen in einen etwas
grosseren theoretischen Rahmen gestellt werden. Dieser stammt manchmal von ganz ande-
ren Artengruppen, denn besonders haufig haben Wissenschaftsteams sich mit der Metapo-
pulationsstruktur von Wirbellosen und Fischen befasst.

% Hoopes, M.F.; Harrison, S., 1998: Metapopulation, source-sink-, and disturbances dynamics. In Sutherland,
W.J. (ed.): Conservation Science and Action. Blackwell science LTd, Oxford
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Daraus ergab sich vor allem in den letzten zwei Jahrzehnten eine umfassend Populations-
bzw. Metapopulationstheorie. Die Fachrichtung geht auf MacArthurs Inseltheorie (MacArthur
und Wilson, 1963%") zuriick. Diese herausragenden Forscher fanden auf den Galapagosin-
seln unterschiedliche Artengemeinschaften, wobei die Verbreitung einer Art Uber die ver-
schiedenen Inseln von der Grosse der Insel und von deren Abstand zu Nachbarinseln ab-
hing. Nachfolgende Forschergenerationen haben diese Grundaussagen auf die Situation an
naturlicherweise (z.B. Seen oder Landhabitate, die durch Felsen, andere Vegetationstypen
etc. begrenzt werden) und kinstlich durch menschliche Infrastrukturen (Siedlungen, Ver-
kehrstrager) isolierte ,Lebensrauminseln” Ubertragen. Dabei werden die Lebensrauminseln
als Patches, die dazwischenliegenden, als Lebensraum fur die betreffende Art wenig taugli-
che und zum Teil nur beschrankt passierbaren Gebiete als Matrix bezeichnet. Zu beachten
ist allerdings, dass bei der Inseltheorie die Verbindung zwischen Inseln und Festland (main-
land) entscheidend ist, wahrend bei der Metapopulationstheorie eher die Verbindungen zwi-
schen den Patches im Vordergrund des Interesses stehen (Bengtsson, 2010)%.

Leider werden wichtige Begriffe auch in der Fachliteratur nicht immer einheitlich verwendet,
so dass manchmal Metapopulation und Source-Sink-Population als zwei Typen verstanden
werden, wahrend in anderen Arbeiten der Begriff Metapopulation eher als Uberbegriff ver-
wendet wird. Fir die hier beschriebenen Arten erscheint die oben aufgefiihrte Unterteilung in
~echte oder urspringliche* Metapopulationen mit natirlichem Aussterben und Wiederbesie-
deln, kunstlich durch Fragmentierung aufgezwungene Metapopulationen und flachende-
ckend verbreitete Source-Sink-Populationen, bei welchen Lokalpopulationen kaum ausster-
ben, sinnvoll.

Wie unter anderem wissenschaftliche Untersuchungen an leichter zu erforschenden
Daphnia-Arten (eine Gattung Kkleinster Krebstiere) zeigten, unterscheiden sich Patch-
dynamische und Quellen-Senken-Modelle im Bereich Kolonialisierungsfahigkeit und Konkur-
renz (Hugueny et al., 2007?°; Chase und Bengtsson, 2010%°). Daher l&sst sich eine Art nicht
leicht in ein ihr urspriinglich fremdes Muster pressen, wie es die Fragmentierung der Land-
schaft durch Verkehr und Siedlungsgirtel in der heutigen Landschaft mancher Art abver-
langt. Darauf wiesen Harrison und Tailor (1997°!) hin. Die Fachleute von Worldwide Science
(2013%) stellen deutlich fest, dass eine kiinstlich erzeugte Metapopulation oft nicht als echte

z MacArthur, R.H.; Wilson, E.O., 1963: An Equilibrium Theory of Insular Zoogeography. Evolution. 17, Nr. 4,
Dezember: 373-387

3 Bengtsson, J., 2010: Applied (meta)community ecology. Diversity and ecosystem services at the intersection of
local and regional processes. In: Verhoef, H.A.; Morin, P.J.: community Ecology. Processes, Models, and Applica-
tions. Oxford University Press, Oxford New York, 2010. 247 pages. Chapter 9. P. 115-130.

2 Hugueny, B.; Cornell, H.V.; Harrison, S., 2007: Metacommunity models predict the local-regional richness
relationship in a natural system. Ecology, 88, 1696-1706.

% Chase, J. M.; Bengtsson, J., 2010: Increasing spatio-temporal scales: metacommunity ecology. In: Verhoef,
H.A.; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford
New York, 2010. 247 pages. Chapter 5. P. 57-68.

% Harrison, S.; Taylor, A.D., 1997: Empirical evidence for metapopulation dynamics. In Hanski, I.A.; Gilpin, M.E.
(eds.): Metapopulation Biology. Academic Press, San Diego, California: 27-42

%2 Worldwidescience, 2013: Metapopulation Models. Strategic Environmental Research and Development Pro-
gram (SERDP) Ecological Modeling. www.esd.ornl.gov/.../EcoModels/metapop.html, 14.8.2013.
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Metapopulation funktioniert und daher eher als Set von nicht interagierenden isolierten Popu-
lationen zu bezeichnen wére. Hoopes und Harrison (1998%) charakterisieren die Quellen-
Senken-Dynamik im Hinblick auf die haufigen Modellrechnungen wie folgt: ,Source-Sink Mo-
delle Uberprifen die Dynamik von Populationen in Habitatpatches unterschiedlicher Qualitat.
Sie sind ein Bestandteil des Metapopulationskonzeptes, in welchem die Habitatpatches nicht
identisch sind [wie in den ersten Modellen der Metapopulationsliteratur] sondern sich in ihrer
Tragfahigkeit fir Populationen und Organismen unterscheiden.”

In der Fachliteratur wird manchmal zwischen vier Haupttypen von Metapopulationen unter-
schieden (Harrison, 1991%%):

1. Klassische Metapopulationen, bei welchen Lokalpopulationen aussterben kénnen, und in
welchen dieses Aussterben durch Wiederbesiedlung (Rekolonialisierung) ausgeglichen
wird (Levins, 1969%°)

2. Festland-Insel-Metapopulationen, in welchen ein grosser oder qualitativ hochwertiger
Lebensraum von einer grosseren Zahl von kleinen Habitaten mit grosserem Aussterberi-
siko erganzt wird;

3. Patch-Populationen, in welchen die Individuen geklumpt in Teilpopulationen leben, wel-
che miteinander in Verbindung stehen;

4. Unausgewogene Populationen, in welchen keine Balance zwischen Aussterberisiko und
Neugrindung besteht. Hier kann es sich um zurtickgehende oder expandierende Arten
handeln.

Es gibt im Tierreich nicht nur die genannten Populationsmuster und verschiedene Ubergan-
ge zwischen Metapopulations- und Source-Sink-Struktur. Daher ist es in der Praxis nicht
immer einfach, konkrete Populationen einem bestimmten Typ zuzuordnen (Thomas und
Kunin, 199936). Bei den Mausen fallen das Kolonieleben der Feldméause und das Nomaden-
tum der Hermelinméannchen auf. Bei genauerem Hinsehen waren wohl auch bei den kleine-
ren Saugetieren noch weitere Typen zu bezeichnen oder man misste vielleicht da und dort
zwischen Subtypen differenzieren. Doch die Untersuchung dieser Muster ist vor allem bei
Arten mit geringer Dichte und sehr heimlichem Verhalten, wie das bei kleineren, einheimi-
schen Saugern oft der Fall ist, nicht einfach. Vor allem fehlen gerade bei den kleinen méuse-
artigen Tieren ausreichend Daten aus vielen konkreten Populationen, welche es uns ermog-
lichen wirden, weitere Muster zuverlassig zu erkennen.

Viel wissenschaftliche Arbeit im Bereich Metapopulationen wurde durch Modellentwicklungen
geleistet. Wir verdanken dieser Forschungsmethode, welche seit Jahren wichtige Methoden

33 Hoopes, M.F.; Harrison, S., 1998: Metapopulation, source-sink-, and disturbances dynamics. In Sutherland,
W.J. (ed.): Conservation Science and Action. Blackwell science Ltd, Oxford.

3 Harrison, S. 1991: Local extinction in a metapopulation context: an empirical evaluation. Biol. J. Linn. Soc. 42:
73-88 (zitiert in Driscoll, D.A.2007: How to find a metapopulation. Can.J.Zool. 85: 1031-1048.

% Levins, R., 1969: Some demographic and genetic consequences of environmental heterogeneity for biological
control, Bulletin of the Entomological Society of America 15: 237-240

% Thomas, C.D; Kunin: W.E., 1999: The spatial structure of populations. Essay review. Journal of Animal. Jour-
nal of AnimalEcology, 68: 647-657.
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fur Populationsdkologen zur Verfiigung stellt (Dunning et al. 1995%), viele Erkenntnisse. Al-
lerdings gilt es auch, Grenzen dieser Methode zu beachten. Lindenmayer et al. (2003°®) er-
stellten eine Review der Anwendungen oder Simulationsmodelle fur ihr Experiment der na-
turlichen Fragmentierung in Australien und kamen zum Schluss, dass die Voraussagen sich
weniger eignen fur Systeme, die sehr komplex sind, insbesondere wenn Metapopulationen
betroffen sind.

Ein weiteres Problem bei solchen Modellen liegt darin, dass sie oft von einer Landschaft mit
rein zufallig verteilten Habitatpatches ausgehen. Manche Modelle griinden auf der Annahme,
all diese Patches seien von derselben Grosse und Form. Solche Annahmen entsprechen
nicht der Realitat und kénnen daher nur bedingt auf reale Arten Ubertragen werden (Barton
et al., 2009%). So stellen auch Crone et al. (2001*°) fest: ,Die Verhaltens- und Populations-
prozesse, welche die raumliche Dynamik antreiben, sind meist komplexer als in den Meta-
populationsmodellen angenommen®.

Lebenslaufstrategien und Populationsentwicklung

Die Untersuchung der Lebenslaufstrategie und der populationsdynamischen Faktoren ist bei
freilebenden Populationen sehr schwierig, die Erhebung ist dusserst aufwéndig und bei vie-
len Arten fehlen die dazu notwendigen Methoden. Es hat also gute Griinde, warum diese
Angaben nicht fir jede Population erfasst werden kénnen. Bei Tierarten mit sehr grosser
Dichte und Verbreitung, wie etwa den Wihim&usen oder den Fuchsen, ware es am ehesten
maglich, entsprechende Grundlagendaten zu erheben. Handelt es sich jedoch um Tierarten
mit ausgesprochen dinnen Bestanden wie etwa den Wieseln oder mit schwerer Beobacht-
barkeit wie dem Baummarder ist eine Datenerhebung oft nur in Einzelféllen moglich. Dies hat
zur Folge, dass die Schatzung der populationsdynamischen Faktoren — also etwa der mittle-
ren Satzgrosse, der Jungtiersterblichkeit in den ersten Lebenswochen, des Lebensalters, der
krankheitsbedingten Mortalitat etc. — fir eine konkrete Population kaum erfassbar ist. Selbst
die Anzahl Wiirfe pro Jahr kann in einer spezifischen Mauswieselpopulation kaum je festge-
stellt werden. Zwar sagt die Theorie, dass unter guten Bedingungen zwei Wirfe moglich
sind, doch wie oft dies im konkreten Fall vorkommt, bleibt im Dunkeln. In Gehegen wurden
sogar 3 Wurfe pro Jahr festgestellt. Dass dies im Freiland bisher offenbar nicht beobachtet
wurde, lasst angesichts der minimalen Beobachtungsmoglichkeiten keine zuverlassige Ver-
allgemeinerung zu. Die mangelhafte Datenlage gerade bei den meisten Kleinraubtieren durf-
te in nachster Zeit kaum wesentlich verbessert werden, insbesondere was die Kenntnis tber
konkrete Populationen betrifft.

7 Dunning, J.B.jr.; Stewart, D.H.; Danielson, B.H.; Noon, B.R.; Root, T.L.; Lamberson, R.H.; Stevens, E.E., 1995:
spatially explicit population models: current forms and future uses. Ecological Applications. 5(1). 3-11.

8 Lindenmayer, D,B.; Possingham, H.P.; Lacy, R.C.; McCarhthy, M.A.; Pope, M.L., 2003: How accurate are
population models? Lessons from landscape-scale tests in a fragmented system. Ecol. Lett. 6: 41-47.

% Barton, K.A; Phillips, B.L.; Morales, J.M.; Travis, J.M.J., 2009. The evolution of an “intelligent” dispersal strate-
gy: biased, correlated random walks in patchy landscapes. Oikos 118: 309-319.

“ Crone, E.E.; Doak, D.; Pokki, J., 2001: Ecological influences on the dynamics of a field vole metapopulation.
Ecology 82(3): 831-843.
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Um die Struktur und ,Gesundheit” (fithess) einer Population gewissermassen zu messen,
bedient sich die Wissenschaft einiger in Zahlen erfassbarer Grossen: Altersstruktur, Ge-
schlechterverhéltnis, Grossenstruktur der Population und Verteilung der Individuen tber Zeit
und Raum (Gilpin und Soulé, 1986""). Bei der Arbeit mit Angaben der Populationsdynamik
(vor allem Mortalitat, Natalitat, Emigration und Immigration) oder der Populationsdichte ist
zudem unbedingt zu beachten, dass sie — innerhalb des arttypischen Rahmens — entspre-
chend den aktuellen und lokalen Bedingungen von Jahr zu Jahr je nach Art starker oder we-
niger stark schwanken kann. Vor allem bei kleinen, kurzlebigen Arten wie den Wihim&usen
oder den Wieseln variieren diese Faktoren oft extrem stark, was zu sehr grossen Schwan-
kungen in der Populationsdichte fuhrt. Zu beachten ist zudem, dass beispielsweise das kon-
krete Geschlechterverhaltnis oder die tatsachlich bestehende Satzgrésse bei kleinen Popula-
tionen recht weit vom Mittelwert abweichen kann. Nur in einer sehr grossen Population na-
hert sich der reale Wert dem Mittelwert an. So liegt das Geschlechterverhaltnis beim gesam-
ten Nachwuchs einer sehr grossen Population meist nahezu bei 1:1. Das schliesst aber nicht
aus, dass ein einzelner Wurf oder eine kleine Lokalpopulation viel mehr mannliche oder in
einem anderen Fall viel mehr weibliche Junge haben kann. Mit Vorsicht sind Angaben zur
Lebensdauer zu beurteilen. Bei verschiedenen Tierarten kann das Alter auch bei toten Tie-
ren nicht sicher bestimmt werden. Dann kennt man nur ausnahmsweise das Alter des Wild-
tieres genau. Entsprechend klein ist die Datengrundlage. Trotzdem gibt man manchmal auch
ein Durchschnittsalter an. Oft beziehen sich die Angaben aber auf besonders langlebige Ein-
zelfalle von in Gefangenschaft gehaltenen Tieren. Entscheidend fur die Bestimmung der
durchschnittlichen Lebenserwartung ist auch, ob man die Jungtiersterblichkeit einbezieht
oder von der Lebenserwartung erwachsener Tiere spricht.

Ein weiteres Problem besteht darin, dass die Ursachen flr beobachtete Werte, beispielswei-
se die Mortalitatsursachen, nicht immer leicht auseinander zu halten sind. Wurden die Jung-
wiesel durch eine Krankheit dahingerafft oder starben sie an Nahrungsmangel und die Kada-
ver wurden danach von einem Raubtier gefressen? Selbst wenn wir den Fortpflanzungser-
folg in einem konkreten Fall kennen sollten, z.B. die Anzahl der Jungtiere im Alter von zwei
Monaten beobachten kénnen, bleibt es uns verborgen, welche Vorgange fur das Ergebnis
verantwortlich sind. Oft spielen sich ganze Wirkungsketten in solchen Prozessen ab, welche
fur eine verlassliche Interpretation bekannt sein missten. Stellen wir uns ein hypothetisches
Beispiel vor: Da mag die Kondition einer Wieselmutter schlecht sein, weil sie einen subopti-
malen Neststandort hat. Ihre Wege zu den Mausewiesen sind lang und sie verliert viel Ener-
gie dabei. Zudem ist das Nest wenig gegen Kalte geschitzt und die Mutter braucht viel Zeit
um die Jungen zu warmen. Die Jungen schwacheln einerseits wegen dem hohen Energie-
bedarf fur die Aufrechterhaltung der Korpertemperatur, anderseits wegen schlechter Versor-
gung mit Muttermilch und anderer Nahrung. Schliesslich kommt eine Stérung durch Haus-
katzen dazu und die Mutter zieht mit ihren Jungen, eins nach dem anderen davon tragend, in
ein anderes, noch weniger geeignetes Nest um. Wahrend dem Umzug schafft es die Katze,
in den alten Bau einzudringen und die dort noch verbliebenen Jungwiesel zu téten. Nach
zwei Monaten schliesslich beobachten unsere hypothetischen Forscher die Wieselmutter mit

“L Gilpin, M.E.; Soulé, M.E., 1986: Minimum viable populations: processes of species extinction. In Soulé, M.E.
(ed): Conservation biology: The Science of Scarcity and Diversity. Sunderland Sinauer und Associates:. 19-34.
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zwei Jungen. Fur welchen Teil der geringen Nachwuchsleistung die Katze, fur welchen die
Nahrungssituation verantwortlich ist, kbnnen sie unmdglich erkennen.

Es darf uns nicht wundern, wenn selbst bei den ausserst haufigen Schermausen (Arvicola
sherman) im Schweizer Mittelland die konkreten Ursachen eines Populationszusammen-
bruchs meist im Dunkeln bleiben und entsprechend viel spekuliert wird Giber die Einflussfak-
toren. Allerdings hat die Theorie Uber solche Vorgange in den letzten Jahren so grosse Fort-
schritte gemacht, dass manchmal auch im konkreten Fall durchaus plausible Erklarungshy-
pothesen gebildet werden kdénnen.

Abwanderung (dispersal) oder Verbleiben im Herkunftsgebiet (Philopatrie)?

Bei den meisten Tierarten gibt es Abwanderung. Oft aber wandert nur ein Teil der Jungtiere
ab, wahrend die Ubrigen in ihrem Herkunftsgebiet bleiben. Die Grinde dafir kénnen auf ver-
schiedenen Ebenen betrachtet werden:

Langfristige und evolutive Griinde:
¢ Inzuchtvermeidung
e optimale Raumverteilung in der Population
¢ Krankheitsvermeidung
e Sicherung eines ausreichenden Genflusses und der genetischen Variabilitat
e Freigabe des guten Fortpflanzungsterritoriums an Nachfolger/in (bei kurzlebigen Arten).
wichtige Anlasse:
e Konkurrenz, intra- und interspezifisch
e Territorien-Etablierung
e Ressourcenmangel
o Schlechter Erndhrungszustand der Jungen
o Mangelnder Aufzuchtserfolg
o Extremereignisse (Uberschwemmung etc.)
o Fehlen oder Vorhandensein moglicher Partner
e Ubermassiger Feinddruck
e Gute Chancen bei Emigration
e Starke/r Nachfolger/in
o Erfolgreiche Exkursionen
¢ Reinintrinsisch (d.h. durch eigenen, inneren Antrieb bedingt)
o Geschlecht und Alter, Hormonzustand
o Ungleichgewicht beim Geschlechterverhéltnis im eigenen Wurf
o Anwesenheit Verwandter in anderem Geschlecht.
Zeitpunkt:
e Vor Geschlechtsreife
e Bei Geschlechtsreife
e Nach Geschlechtsreife
e Bei optimalem Gesundheitszustand.
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Verallgemeinerung wissenschaftlicher Modellen zur Abwanderung

In Modelluntersuchungen wird die Populationsentwicklung meist nur bei einer oder hdchs-
tens zwei Tierarten simuliert. Dabei spielen die Durchschnittswerte dieser populationsdyna-
mischen Faktoren eine wichtige Rolle. Allerdings stammen die allgemeinen Angaben, die oft
in Form von Mittelwerten mit Schwankungsbereichen vorliegen, nur aus wenigen For-
schungsgebieten. Eine Adaptation fur eine konkrete Situation in einer anderen Region mit
spezifischen 6kologischen Bedingungen ist kaum mdglich. Daher kdnnen Ergebnisse solcher
Modellrechnungen niemals eins zu eins auf eine konkrete Situation tGbertragen werden.

Viele Modell-Arbeiten gehen davon aus, dass die Tiere einer bestimmten Strategie folgen.
Diese kann im realen Leben allerdings je nach Situation, zum Beispiel je nach Matrixqualitat
(Qualitat der Umgebung der Patches) unterschiedlich sein. In Modellen missen die Annah-
men oft unrealistisch reduziert werden, damit die Untersuchung sich auf sehr wenige variable
Faktoren konzentrieren kann. So muss man in einem Beispielfall vielleicht von der unrealisti-
schen Annahme ausgehen, dass die Matrix einheitlich sei. In Wirklichkeit ist die Abwande-
rung von viel mehr Faktoren abhangig, welche die spezielle Umgebung eines Tieres betref-
fen (Bowler und Benton, 2005%). Bei lernfahigen Séaugetieren wie etwa den Wieseln kommen
Erfahrungs- und Lernfaktoren dazu. Eine komplexe Strategie ist allerdings mathematisch fur
Modellzwecke nur schwer zu konzipieren. Dass weitere Faktoren gelegentlich oder aus-
nahmsweise einen Einfluss haben kdnnen, etwa besonderer Feinddruck, innerartliche Kon-
kurrenz, abiotische Aspekte wie Hochwasser, wirkt erschwerend.

Einem Teil der Modell-Untersuchungen liegt eher eine Strategie als eine konkrete Tierart
zugrunde, wahrend andere versuchen, anhand von empirischem Material (meist von Arthro-
poden) eine Strategie zu erkennen.

DAS OPTIMALE VERHALTEN

Optimales Verhalten und Anpassung an die Umwelt

Optimality-Modelle (MacArthur und Pianka, 1966; MacArthur und Wilson, 1963; Krebs und
Davies, 1981*%) und Foraging-Theorie (Kamil und Sargent, 1981*%) haben in der modernen
Wildtierbiologie deutliche Spuren hinterlassen. Sie helfen, Verhalten und Strategien von Tie-

42 Bowler, D.E.; Benton, T.G., 2005: Causes and consequences of animal dispersal strategies: relating individual
behaviour to spatial dynamics. Biol. Rev. 80: 205—-225.

43 MacArthur, R.H.; Pianka, E.R., 1966: On optimal use of a patchy environment. The American Naturalist, 100,
603-609

MacArthur, R.H.; Wilson, E.O., 1963: An Equilibrium Theory of Insular Zoogeography. Evolution. 17(4): 373-387

Krebs, J.R.; Davies, N.B. (eds.), 1981: Behavioural Ecology: An Evolutionary Approach, Oxford, Blackwell (4.
Auflage 1997).

4 Kamil, A.C.; Sargent, T.D. (eds.): 1981. Foraging behavior. Garland Press, N.Y.
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ren besser zu verstehen. Bei Modellierungen steht die Frage im Vordergrund, ob eine be-
stimmte Strategie fur eine Tiergruppe wirklich zu einer optimalen Entwicklung fuhrt.

In den theoretischen Konzepten dieser Theorie wird eine Verbindung zwischen Okologie,
Evolution und Verhalten hergestellt. Dies wird in folgendem Zitat der klassischen Arbeit von
Krebs und Davies (1981*°) deutlich: ,Der vergleichende Ansatz ist eindriicklich, weil er davon
ausgeht, dass die ganze Palette von Merkmalen wie Korpergrésse, Hirngewicht, Gruppen-
grosse und Heimgebietsflache in Verbindung gesehen werden kann mit Erndhrung und
Feinddruck. Wir haben auch festgestellt, dass eine der Grenzen dieses Ansatzes darin be-
steht, dass sie eher qualitative denn quantitative Interpretationen darliber hervorbringen,
inwieweit ein Verhalten an die Umwelt angepasst ist. Wir haben nun einen anderen, kom-
plementdren Blick darauf, wie Selektion Verhalten verdndert. ... Ein Optimality-Modell ver-
sucht, vorauszusagen, welche Beziehungen zwischen Kosten und Nutzen zum maximalen
Nettogewinn des Individuums filhren. ... Der Gesamterfolg eines Individuums zur Weitergabe
seiner Gene kann davon abhéngen, ob es genug Nahrung, einen guten Rickzugsort, einen
attraktiven Partner etc. gefunden hat. Wenn ein Tier solche Probleme I6sen muss, trifft es
Entscheidungen und diese Entscheidungen kénnen in einer Kosten-Nutzen-Analyse unter-
sucht werden. Fur ein fressendes Tier beispielsweise kdnnen dabei die wichtigsten Werte in
Zeit und Energie bestehen.”

Es gibt Ausnahmen, in welchen das Verhalten eines Tieres in einer bestimmten Situation
nicht optimal ist. Eine Baummarderfahe, welche ihre Jungen von der einen Baumhohle in die
andere transportiert, weil am ersten Ort ein Hundehalter seinen Hund trainiert, handelt aus
heutiger Sicht nicht optimal. Der Umzug ist risikoreich und kostet viel Energie. Dabei ist die
Gefahr fur die jungen Baummarder in Wirklichkeit minimal. Das Verhalten, das sich wonhl
einst in einem Urwald mit verschiedenen grossen Feindarten entwickelte und sich im Verlauf
der Evolution als sinnvoll erwies, ist nicht mehr an die heutige Situation angepasst, also heu-
te nicht mehr optimal.

Energiebudget

Schon vor Jahrzehnten begann die Forschung, sich intensiv mit dem Energiehaushalt von
Wildtieren zu befassen (Cuthill und Houston, 1981). Wichtige Erkenntnisse liegen in der Zu-
sammenschau von Energiebudget und Nahrungsbedarf. Es wurde bei vielen Saugetierarten
festgestellt, dass der Energiebedarf nicht nur von der Grésse und der Form eines Tieres,
sondern vor allem auch vom Aktivitatszustand abhangig ist. Ein fliehendes Tier braucht bei-
spielsweise ein Vielfaches der Energie eines ruhenden Tieres.

Viele Tiere haben besondere Mechanismen zum Energiesparen entwickelt, insbesondere
zum Uberdauern der kargen Jahreszeiten in den gemassigten und kalten Zonen. Vogel kon-
nen oft weitrdumig ausweichen (Zugvogel), wahrend Saugetiere andere Strategien entwi-
ckeln mussten, etwa den Winterschlaf (Bilche) oder andere Formen des Energiesparens bei
Problemwetter. Erfahrungen zeigen, dass beispielsweise Steinmarder und Dachse gerne ein

5 Krebs, J.R.; Davies, N.B: (eds.), 1981: Behavioural Ecology: An Evolutionary Approach, Oxford, Blackwell (4.
Auflage 1997).
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paar Tage und N&chte in ihrem warmen Bau oder Nest bleiben, wenn es sehr stark ge-
schneit hat, ohne aber einen Winterschlaf zu halten.

Winterschlaf und ahnliche Strategien sind beispielsweise bei den Wieseln aufgrund ihres
hohen Energiebedarfs nicht moglich, doch auch sie sparen Energie. Ein Mauswiesel ist nor-
malerweise nur gerade so lange aktiv, bis es Beute gemacht hat. Im Winter waren dies in
einer Untersuchung im Bialowieza Nationalpark in Polen (Zub et al., 2010*) durchschnittlich
etwa 50 Minuten pro Tag. Haufig schlug ein Tier zweimal pro Tag Beute. Die mittlere Aktivi-
tatszeit fur einen Tag betrug etwa eineinhalb Stunden, verteilt auf zwei Aktivitatszeiten. Die
Reduktion der Aktivitatszeit auf ein Minimum ist fur die Mauswiesel vor allem im Winter sehr
wichtig, einerseits wegen dem Risiko, selbst zur Beute zu werden, anderseits weil tiefe Tem-
peraturen ausserhalb des Nestes aufgrund der langen, diinnen Koérperform zu einem beson-
ders grossen Energieverlust und demzufolge einem grésseren Energiebedarf fir die Auf-
rechterhaltung der Kdrpertemperatur fithren (Zub et al., 2010*'). Diese Tiere miissen mehr-
mals taglich Nahrung zu sich nehmen. Umso wichtiger ist es, dass sie auch unter einer ho-
hen Schneedecke erfolgreich jagen kénnen. Dort fehlt es auch im Winter nicht an Wihlmau-
sen und zudem sind die klimatischen Bedingungen weniger extrem als Uber dem Boden.

Die Problematik des Energiehaushaltes, insbesondere von Veranderungen darin aufgrund
von Storungen durch den Menschen, muss auch in der Naturschutzpraxis beachtet werden.
Gerade bei den kleineren Saugerarten, deren Reaktionen fur uns Menschen meist nicht di-
rekt erkennbar sind — beispielsweise der Umzug in ein anderes Nest oder der Verlust wert-
voller Jagdzeit —, verdienen die energetischen Probleme, welche durch Stérungen verursacht
werden, vermehrte Beachtung.

Der optimale Nahrungserwerb (Optimal Foraging)

Zum Nahrungsverhalten gehdren viele verschiedene Aspekte, von der Wahl des Nahrungs-
platzes uber die Nahrungswahl, eventuelle Vorratshaltung, Entdeckung, Verfolgung, Uber-
waltigung und ,Handling“ der Beute, bis zu physiologischen Anpassungen im Bereich der
Verdauung und zur Anpassung des raumlichen Verhaltens an die Verteilung der Nahrung
(Cassini, 2013%). In den vergangenen Jahrzehnten wurden all diese Aspekte oft unter dem
Blickwinkel des optimalen Nahrungserwerbs (,Optimal Foraging“) beleuchtet (unter anderen
Kamil und Sargent, 1981*°). Diese Theorie geht davon aus, dass eine Tierart im Verlauf der
Evolution nicht nur die anatomischen und physiologischen Anpassungen an ihre Nahrung
entwickelt hat, sondern auch das dazugehérige optimale Verhalten. Dies hat in der Regel zu

6 Zub, K.; Szafranska, P.A.; Konarzewski, M.; Speakman, J.R., 2010: Effect of energetic constraints on distribu-
tion and winter survival of weasel males. J. of Animal Ecology: 80(1):259-69

47 Zub, K.; Szafranska, P.A.; Konarzewski, M.; Speakman, J.R., 2010: Effect of energetic constraints on distribu-
tion and winter survival of weasel males. J. of Animal Ecology: 80(1):259-69

“8 Cassini, M.C., 2013: Distribution Ecology. From Individual Habitat Use to Species Biogeographical Range.
Springer Science and Business Media, New York, 217 pages.

9 Kamil, A.C.; Sargent, T.D. (eds.): 1981. Foraging behavior. Garland Press, N.Y.
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einem langfristigen Uberleben der Arten gefiihrt. Schon MacArthur und Pianka (1966°°) gin-
gen in ihrer klassischen Arbeit davon aus, dass die Tiere ihre Energieaufnahme durch die
Nahrungsaufnahme optimieren kénnen.

Wissenschaftlich ausgedriickt besagt die Optimal-Foraging-Theorie auch, dass eine Tierart
ihre Nahrungsquellen entsprechend der Verteilung derselben und entsprechend den arteige-
nen Fahigkeiten und Mdoglichkeiten optimal und mit grosstmoglichem Netto-Energiegewinn
nutzt. Vergleichende Untersuchungen haben gezeigt, dass es auch wichtige Zusammenhan-
ge gibt zwischen der Raum- und Sozialorganisation der Raubtiere und der Verteilung ihrer
Beutetiere im Raum (Pruetz and Isbell, 2000°%).

Bei vielen Arten wie etwa dem lltis stellt sich aus Sicht dieser Theorie die zentrale Frage, in
welchem Moment ein Tier von einer selten werdenden Beutetierart auf eine alternative Beu-
tetierart umstellen oder den Jagdort wechseln soll (,leave-versus-stay decision®). Das stellt
sehr grosse Anforderung an die Entscheidungsfahigkeit (,decision-making“) einer Tierart. Ein
erhaltener Reiz muss beurteilt werden und danach muss das Tier eine angemessene Verhal-
tensreaktion finden (Stephens, 2008%).

Ob das Zusammenspiel zwischen Energiekosten und Nahrungsnutzen unter bestimmten
Annahmen wirklich erfolgreich sein kann, untersuchen die Forscher oft mit Hilfe von Optimal-
Foraging-Modellen. Auch an Kleinsdugern wurden solche Modellrechnungen durchgefiihrt
(Yl6nen und Brown, 2007°%). So kann beispielsweise geklart werden, ob ein Tier in einer be-
stimmten Situation und unter einem definierten Feinddruck besser dem Nahrungserwerb
nachgeht oder darauf voriibergehend verzichtet. In solchen Modellen werden Futtererwerb
bzw. voribergehender Verzicht auf die Nahrungsaufnahme mit den Metabolismuskosten und
dem Pradationsrisiko aufgerechnet. Nur wenn der Energiegewinn durch den Nahrungser-
werb grosser ist als der zusatzliche Energieverbrauch aufgrund der Aktivitat bei der Nah-
rungsaufnahme und die Kosten des Mortalitatsrisikos ist die Nettoenergiebilanz positiv. Dann
sollte das Tier trotz Gefahr dem Nahrungserwerb nachgehen. Sonst lohnt sich das Verblei-
ben im sicheren Versteck, es sei denn, dass auch dort Feinde wie Wiesel oder Schlangen
lauern (Ylénen und Brown, 2007°%).

50 MacArthur, R.M.; Pianka, E.R., 1966: On optimal use of a patchy environment. The American Naturalist, 100,
603-609.

51 Pruetz, J.D., Isbell, L.A., 2000: Correlations of food distribution and patch size with agonisticinteractions in
female vervets (Chlorocebus aethiops) and patas monkeys (Erythrocebus patas) living in simple habitats. Behav
Ecol Sociobiol 49:38-47

2 Stephens, D.W., 2008: Decision ecology: Foraging and the ecology of animal decision making. Cognitive, Af-
fective, und Behavioral Neuroscience 8(4), 475-484

%3 YI6nen H.; Brown, J.S., 2007: Fear and the Foraging, Breeding, and Sociality of Rodents. In: Wolff, J.E.; Sher-
man, P.J. (eds), 2007: Rodent societies: an ecological und evolutionary perspective. The University of Chicago
Press, Chicago, 610 Pages: 328 — 341.

¥ YI6nen H.; Brown, J.S., 2007: Fear and the Foraging, Breeding, and Sociality of Rodents. In: Wolff, J.E.; Sher-

man, P.J. (eds), 2007: Rodent societies: an ecological und evolutionary perspective. The University of Chicago
Press, Chicago, 610 Pages: 328 — 341.
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EIN VIELFALTIGES BEZIEHUNGSNETZ

Die wichtigsten Beziehungstypen:

In der Rauber-Beute-Beziehung bzw. dem Nahrungsnetz stehen den positiven Aus-
wirkungen fur die eine Art oder einen Teil der Arten (fressen) die negativen Wirkungen
auf die anderen Akteure (gefressen-werden) gegentber. Zu beachten sind aber auch
Reaktionen der Tiere, um ihre Uberlebenschancen angesichts der Feinde und Beutetiere
Zu optimieren, insbesondere die nicht-tddlichen Auswirkungen von Feinden auf ihre Beu-
tetiere.

Aufgrund der Konkurrenz ergeben sich zunachst negative Auswirkungen fur die Beteilig-
ten, denn sie mussen oft Einschrdnkungen entgegennehmen. Indirekt sind diese Auswir-
kungen allerdings nicht nur negativ zu beurteilen, fihren sie doch zu tberlebenswichtigen
Prozessen wie der Einnischung und der optimalen Raumaufteilung.

Unter Mutualismus versteht man schliesslich eine Win-Win-Situation, in welcher alle
beteiligten Akteure einen Vorteil haben (manchmal synonym verwendet mit Symbiose).
Haufig handelt es sich auch um Beziehungen zwischen Pflanze und Tier. Insbesondere
im Zusammenhang mit der Bestdubung der Pflanzen und der Verbreitung ihrer Samen
durch Tiere haben Kleinsduger manchmal eine recht grosse Bedeutung, etwa der Kir-
schenfressende Fuchs. Da gewinnt das Tier Nahrung (Friichte) und die Pflanze profitiert
durch eine weitraumige Verbreitung (Ausscheidung der Kirschkerne im Fuchskot). Die
Vorteile der verschiedenen Beteiligten kénnen zeitlich weit auseinander liegen.

Beim Kommensalismus scheint nur eine Art einen Vorteil zu haben, ohne dass die an-
dere Art in irgendeiner Form betroffen ist, es sei denn, dass fur den Beobachter nicht alle
Vor- und Nachteile erkennbar sind. Wenn sich der lltis in Bibergeil wélzt, mag dies fur ihn
einen Vorteil in der indirekten Kommunikation haben. Eine Wirkung auf den Biber ist nicht
erkennbar.

Beim Parasitismus sind die Auswirkungen - ahnlich wie bei Rauber-Beute-Beziehungen
- ungleich verteilt. Wahrend der Wirt an negativen Folgen leidet, erhalt der Parasit unver-
Zichtbare Lebensgrundlagen. Fur den Fuchsbandwurm beispielsweise ist der Fuchs ein
lebenswichtiger Partner.

Im Falle des Kommensalismus wird der Wirt nicht nachweislich geschadigt

Komplexe Systeme und die Grenzen der Forschung

Will man in einer komplexen Lebensgemeinschaft all die beteiligten Arten auf Feind-, Kon-
kurrenten- und Beutetierseite und all die Wechselwirkungen und Feedbacksysteme berlck-
sichtigen, kann dies auch fir die Forschung zu viel sein. So darf es uns nicht wundern, wenn
viele Wissenschafter sich auf einen kleinen Ausschnitt der Lebensgemeinschaft konzentrie-
ren.

Die Forschung hat sich intensiv mit Nahrungsnetzen befasst. Trotzdem kdnnen langst nicht
alle relevanten Aspekte in diesem Bereich geklart werden. Um beispielsweise die parallelen
Bestandesentwicklungen von Raubtier und Beute besser zu verstehen, beschranken sich die
Forschenden meist auf die Untersuchung einer einzelnen Raubtier- und einer Beutetierart,
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beispielsweise auf das Hermelin und die Schermaus. Die Wirkungen anderer Akteure, z.B.
von Fichsen, Mauswieseln, Feld- und Rotelméausen, werden dabei nicht beachtet. Das bringt
zwar eindeutige Ergebnisse, doch es stellt sich auch die Frage, inwieweit solche Ergebnisse
verallgemeinert werden kénnen. Gewisse Fachleute fragen sich, ob es Uberhaupt mdglich
sei, die Nahrungsnetze ausreichend vollstandig zu untersuchen oder sie vertreten sogar die
Meinung, dass die Nahrungsnetzforschung sich in einer Sackgasse befinde: ,Angesichts der
kaum Uberwindbaren Probleme ist der Aufwand fur Versuche, auch nur anndhernd vollstan-
dige Nahrungsnetze zu erstellen, kaum noch gerechtfertigt, auch nicht im Hinblick auf die zu
erwartenden Ergebnisse.” (Martin, 2002%).

Zu klaren waére insbesondere, ob ein Nahrungsnetz am besten durch die Artenzahl erfasst
werde oder ob es aussagekraftiger ware, die Biomasse einzubeziehen (Martin, 2002°°).
Schon wenn drei oder mehr Akteure beachtet werden, wird die Dynamik extrem komplex
(Hastings und Powell, 1991°'; Gilpin, 1979°%; Schaffer, 1985%; Schaffer und Kot, 1986%).
Schliesslich ist unter Umstanden nicht weniger als Chaos (nicht im umgangssprachlichen
Sinn sondern entsprechend der wissenschaftlichen Chaostheorie) zu befiirchten, wenn meh-
rere Akteure beriicksichtigt werden (Gilpin, 1997°%%). Hastings und Powell (1991°) sprechen
bei der Reduktion auf zwei Arten von einer “Karikatur eines dkologischen Systems” und ge-
hen davon aus, dass solche auf zwei Arten beschrankte Untersuchungen nur fur eine kleine
Anzahl der Phanomene in natirlichen Systemen Gliltigkeit besitzen. Modelle kénnen zwar
sehr wertvoll sein, aber sie bringen nur zuverlassige Informationen, wenn die ihnen zugrunde
liegenden Hypothesen plausibel sind (Berryman, 2002°%%). Angesichts dieser kritisch beleuch-
teten Situation stellt sich die Frage, wie weit solche Modelle verallgemeinert werden kénnen.
Wootton und Power (1993%) weisen darauf hin, dass “in Zukunft detaillierte Modelle ange-
wendet werden sollten, um die direkten und indirekten Konsequenzen von Problementwick-
lungen eher flir ausgewahlte Arten vorauszusagen, als in Bezug auf die gesamte trophische
Ebene. Vor allem aber werden Langzeituntersuchungen benétigt fur alle Variablen, welche
die Dynamik in einer Lebensgemeinschaft beeinflussen kénnen“ (Berryman, 2002%%). Verhoef

% Martin, K., 2002: Okologie der Bioozénosen. Springer Verlag Berlin Heidelberg. 323 Seiten.
% Martin, K., 2002: Okologie der Bioozénosen. Springer Verlag Berlin Heidelberg. 323 Seiten.
> Hastings, A.; Powell, T., 1991. Chaos in a three-species food chain. Ecology 72(3): 896-903.
%8 Gilpin M.E., 1979: Spiral chaos in a predator-prey model. American Naturalist 107:306-308.
%9 Schaffer, W.M., 1985: Order and chaos in ecological systems. Ecology 66: 93-10

% Schaffer, W.M.; Kot, M., 1986: Chaos in ecological systems: the coals that Newcastle forgot. Trends in Ecology
and Evolution 1:58-63

61 Gilpin M.E., 1979: Spiral chaos in a predator-prey model. American Naturalist 107:306-308.
62 Hastings, A.; Powell, T., 1991. Chaos in a three-species food chain. Ecology 72(3):896-903.

63 Berryman, A.A., 2002: Do trophic interactions cause population cycles? In: Berryman, A.A. (ed.) 2002: Popula-
tion cycles. Oxford University Press, Oxford and NewYork, 2002, 189 pages: 177-187

 Wootton, J.T.; Power, M.E:. 1993. Producitvity, consumers, and the structure of a river food chain. Proc. Natl.
Acad. Sci. USA. Vol 90: 1384-1387.
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und OIff (2010°°) haben, ausgehend von einer Darstellung von Holt (2002%") und Melia und
Bascompte (2002%), wichtige Typen von sogenannten “trophischen Modulen” in Lebensge-
meinschaften dargestellt. Sie unterscheiden beispielsweise zwischen einfacher, linearer
Nahrungskette und Omnivorie, bei welcher die Individuen auf verschiedenen Ebenen der
Nahrungspyramide, also beispielsweise Pflanzen und WihIim&use fressen. Zudem ist nach
diesen Autoren auseinander zu halten, ob offensichtliche, direkte Konkurrenz oder exploitati-
ve bzw. Wettbewerbs-Konkurrenz besteht, ob die Prédatoren Beutetiere fressen, welche
unter sich in Konkurrenz stehen, ob es Rauber-Beute-Verhalten innerhalb der Pradatorengil-
de gibt. Solche Differenzierungen fihren zwar zu einem viel umfassenderen Verstandnis der
Rauber-Beute-Beziehungen, kdnnen aber in vergleichsweise einfachen Modellrechnungen
schwerlich quantitativ untersucht werden.

Einen Versuch, moglichst viele Vorgénge eines Systems zu untersuchen, stellt das Sensitivi-
tatsmodell von Frederic Vester dar (2003%°). Bei diesem Modellansatz kénnen viele ver-
schiedene Arten (Beutegreifer, Beutetier und Konkurrenten) und Einflussfaktoren einbezogen
werden. Beziehungen mussen nicht zwingend als linear angenommen werden. Der Bezie-
hungsverlauf wird kybernetisch dargestellt. Allerdings hat auch dieses Modell Grenzen. Es
kénnen nicht beliebig viele Variable einbezogen werden. Zudem muss vieles geschatzt wer-
den, da unmoglich alle Faktoren quantitativ zu bestimmen sind. Dieses System ermdglicht
zwar auch keine vollstdndige quantitative, aber in mancher Hinsicht eine etwas realitdtsnahe-
re Abbildung des komplexen Beziehungsnetzes als eine auf wenige Faktoren beschrankte
Simulation.

Ubertragbarkeit von Forschungsergebnissen zur Rauber-Beute-Beziehung

Viele Forschungsergebnisse stammen von bestimmten Arten, wie etwa das beriihmte, in fast
jedem Lehrbuch zitierte Beispiel von Schneeschuhhase und Luchs in Nordamerika. Dabei
gilt es zu beachten, dass nicht nur die bearbeiteten Arten, sondern das ganze Umfeld ihrer
Lebensgemeinschaft sich von Region zu Region unterscheiden kann. Auch die Forschungen
an den kleineren Saugetieren stammen meist nicht aus Mitteleuropa und lassen sich daher
nicht ohne weiteres auf mitteleuropédische Verhdltnisse Ubertragen. Sie stammen oft aus
Skandinavien. Korpimaki et al. (2004)” warnen ausdriicklich vor falschen Ubertragungen:
“Kleine Séaugetiere und andere Herbivoren besetzen ganz verschiedene Habitate und sind

& Berryman, A.A., 2002: Do trophic interactions cause population cycles? In: Berryman, A.A. (ed.), 2002: Popula-
tion cycles. Oxford University Press, Oxford and NewYork, 2002, 189 pages: 177-187

% verhoef, H.A.; OIff, H., 2010: Trophic dynamics of communities. In: Verhoef, H.A.; Morin, P.J.: Community
Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford New York, 247 pages. Chapter
2: 25-36

% Holt, R.D., 2002; Community modules. In: Multitrophic Interactions in Terrestrial Systems: 36th Symposium of
the British Ecological Society. Cambridge University Press, 2002.

68 Melia, C.J.; Bascompte, J., 2002: Food web structure and habitat loss. Ecology Letters, (2002) 5: 37:4

% vester, F., 2003: Die Kunst vernetzt zu denken. Ideen und Werkzeuge fir einen neuen Umgang mit Komplexi-
tat. DTV Nr. 33077, Munchen (3. Auflage).

0 Korpimaki E.; Brown,P.R.; Jacob,J.; Pech, R.P., 2004: The Puzzles of Population Cycles and Outbreaks of
Small Mammals Solved? BioScience, Vol 54(12): 1071-1079.
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Teile komplexer Nahrungsnetze, die in Beziehung stehen zu Ressourcen, Konkurrenten und
natirlichen Feinden. Daher ist eine blinde Extrapolation der Ergebnisse von einer Population
von Kleinsaugern auf andere Arten oder Regionen unakzeptabel.“ In Skandinavien ist vieles
grundsatzlich anders als in Mitteleuropa: beispielsweise das Klima, das Mosaik der Land-
schaftselemente und die Konkurrenzsituation. Zudem ist die Artenzahl bei den Feinden oft
relativ klein und zum Teil beschrankt auf Spezialistenarten (vor allem Mauswiesel), wéahrend
sich in Mitteleuropa (Regionen unter dem 60sten Breitengrad) vielerorts mehrere Feindarten,
Generalisten und Spezialisten sowie weit herumschweifende Arten finden. Dennoch ermdgli-
chen einige Mechanismen und Kausalzusammenhange, wie sie vor allem durch gross ange-
legte Experimente in Nordskandinavien (Korpimaki et al., 2005"") erkannt wurden, bei ent-
sprechend sorgfaltiger und sachkundiger Interpretation auch ein besseres Verstandnis der
mitteleuropéischen Situation.

Trotz all dieser Kritik ist zu betonen, dass die aktuellen Ergebnisse der Forschung eine wich-
tige Grundlage fur das heutige Verstandnis der Rauber-Beute-Beziehungen darstellen. An-
gaben aus vielen verschiedenen Langfrist-Uberwachungen von Populationen sowie aus
Feldexperimenten sind wichtige Saulen von Theorien und Hypothesen. Mindestens ein Teil
der Ursachen der zyklischen oder unregelmassigen Bestandesschwankungen bei den Beu-
tetieren (oft Wihimause) kann heute recht gut erklart werden. Diese wissenschatftlichen Un-
tersuchungen helfen uns beispielsweise auch zu verstehen, welche Wirkung unterschiedli-
che Feindarten haben und warum sich ganz verschiedene Beutearten (Spitzmause und
Wiuhlméause, Eichhérnchen und Wihim&ause) manchmal synchron entwickeln.

Komplexe Ergebnisse eines Feldexperimentes zu Pradation und Konkurrenz

Die Arbeitsgruppe Wirbeltierékologie mit Prof. Erkki Korpimaki und weiteren Forschenden
(insbesondere Elina Koivisto, Tero Klemola, Kai Juha und Kai Norrdahl) befasst sich seit
Jahrzehnten mit den trophischen Beziehungen (Rauber-Beute-Beziehungen) der Wihiméau-
se und ihrer Feinde (Wiesel, Eulen etc.). Sie fuhrte zu dieser Thematik Langfriststudien und
grossraumige Experimente durch. In einigen Untersuchungen arbeiteten diese Forschenden
mit Fachleuten anderer skandinavischer Forschungsinstitutionen zusammen oder erganzten
sich, beispielsweise mit llkka Hanski, Heikki Henttonen und Janne Sundell von der Universi-
tat Helsinki, mit Otso Huitu vom ,Finnish Forest Research Institute” und mit Lauri und Tarja
Oksanen vom ,Department of Ecology and Environmental Science® der schwedischen Uni-
versitat in Umea.

In einem wichtigen Feldexperiment von Korpiméki und seinen Kollegen wurden die Feinde
auf Flachen von 2,5 bis 3 km? wahrend 3 Jahren eliminiert. Mauswiesel und Hermeline wur-
den mehrmals in Lebendfallen gefangen und weggebracht, alle Eulennester wurden entfernt.
In Finnland mit seinen grossrdumigen naturnahen Gebieten, in welchen die betreffenden
Arten nicht gefahrdet sind, waren solche Experimente mdglich; in Mitteleuropa waren sie
angesichts der Beeintrachtigung gefahrdeter Arten nicht vorstellbar. Auf den Flachen mit

n Korpimaki E.; Norrdahl K.; Huitu, O.; Klemola, T., 2005: Predator-induced synchrony in population oscillations
of coexisting small mammal species. Proc. Biol. Sci. 2005 Jan 22; 272 (1559): 193-202
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Feindreduktion und auf Kontrollflachen wurde danach die Bestandesentwicklung bei den
Feldmausen, den Rételméusen und den Waldspitzmé&usen untersucht.

Durch unterschiedliche experimentelle Eingriffe konnte auch das Verhdltnis zwischen den
Spezialisten unter den Beutegreifern (v.a. Wiesel) und den Generalisten (v.a. dortige Eulen)
manipuliert werden. Die Ergebnisse dieser langjahrigen Untersuchungen wurden von den
Forschenden immer wieder in einen theoriebildenden Zusammenhang gestellt. Sie zeigen
unter anderem die folgenden wichtigen Beziehungen auf:

e Die Wihlmausdichte (vor allem Microtus agrestis und M. rossiaemeridionalis) wurde
durch die Wiesel um etwa 29 % reduziert. Unter gewissen Bedingungen zeigte sich der
Einfluss der Wiesel darin, dass die Feldmausdichte bei Anwesenheit von Wieseln stabil
blieb, wéahrend sie in Kontrollpopulationen ohne Wiesel zunahm.

e Nicht alle Mause waren gleichermassen gefahrdet, denn die Wiesel jagten selektiv. Die
grosseren Beutetiere (auch innerhalb der Art) wurden bevorzugt, was in der Energiebi-
lanz der Wiesel positiv zu Buche schlug. Dies wiederum hatte Folgen bei den Feldmé&u-
sen, denn die schwacheren Tiere Uberlebten haufiger. Die Kondition der Feldmause
nahm ab. Zudem wurden trachtige Weibchen ofter erbeutet als andere Individuen. Viel-
leicht waren die trachtigen Weibchen nicht so agil oder sie waren im Nest einfacher auf-
zuspuren.

e Die Feindvermeidung war offenbar wichtiger als die Konkurrenz zwischen den beiden
Feldmausarten (Microtus agrestis und M. rossiaemeridionalis), welche durch die Anwe-
senheit der Feinde gemildert wurde. Dadurch wurde die Koexistenz der beiden dhnlichen
Wihlmausarten ermdglicht. Koexistenz wurde auch erleichtert, weil die beiden Arten un-
terschiedliche Fahigkeiten bei der Nahrungsnutzung und der Feindvermeidung zeigten.
Dies wiederum wirkte sich manchmal auf den Fortpflanzungserfolg aus. Betrachtete man
nicht nur das einzelne Individuum sondern die ganze Population, so zeigten sich weitere
Auswirkungen, beispielsweise auf die Verteilung der Individuen im Raum. Durch diese
unerwartete Wirkungskette wurde im Endeffekt die ganze Lebensgemeinschaft beein-
flusst.

e Die Feinde hatten manchmal einen Einfluss auf die Beutetierpopulationen, noch lange
nachdem sie das Gebiet verlassen hatten, etwa wenn die Beutetiere bei sehr hohem
Feinddruck die Reproduktion einstellten.

Viele Hypothesen zu Zyklen und unregelmassiger Bestandesschwankungen

Es gibt sehr viele verschiedene Erklarungshypothesen und man muss davon ausgehen,
dass verschiedene Faktoren zusammen wirken. Berryman (2002°%) unterscheidet zunéchst
externe, selbstregulatorische (innerhalb Population) und zwischenartliche Vorgange. Nach
ihm hat man sich in den letzten Jahren vor allem auf die Effekte von Nahrung, Pradatoren
und Krankheitserregern konzentriert. Zu beachten sind zudem physikalische Einflisse (v.a.
Klima), mutterliche und genetische Einflusse.

& Berryman, A. A., 2002: Population Cycles. Causes and Analysis. In Berryman, Alan (Ed.) 2002: Population
cycles. Oxford University Press, Oxford and NewYork, 2002, 189 pages:3-28.
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Hanski und Henttonen (2002°%) haben gezahlt, wie viele Hypothesen in der Fachliteratur zir-
kulieren: es waren 22. Nach ihnen stehen drei Haupteinfliisse im Zentrum des Interesses:
Réauber-Beute-Beziehung, Pflanzen-Herbivoren-Interaktionen und mitterliche Einfliisse. Sie
betonen jedoch, dass “unterschiedliche Prozesse in verschiedenen Populationen kleiner Na-
ger an unterschiedlichen Orten und zu unterschiedlichen Zeiten* zusammenwirken.

Unbestritten ist heute, dass es geographische Unterschiede gibt, wobei im Norden (Skandi-
navien) sowohl die Amplituden als auch die Perioden der Zyklen zunehmen.

Verschiedene Regulationsmechanismen und Anpassungsprozesse wirken bei den Bestan-
desschwankungen zusammen. Korpiméaki et al. (2004’ weisen auch auf evolutive Zusam-
menh&nge hin: ,Wo Beutegreifer haufig sind und vor allem wo sie mit der Beuteart zusam-
men evoluierten, wird dichteabhangige oder verzdgert dichteabhangige Pradation entweder
Massenvermehrungen verhindern oder zu Zyklen fihren... und zu réaumlich-zeitlicher Syn-
chronitat beitragen... Grosse Klimaschwankungen kénnen das Ausmass der Massenver-
mehrung begrenzen und die Fahigkeit der Konkurrenten, die Kleinsdaugerpopulationen zu
regulieren, unterbrechen.”

Veranderte Situation in Mitteleuropa?

In Mitteleuropa sollte es uns ganz besonders interessieren, was geschieht, wenn die spezia-
lisierten Mauswiesel fehlen. Da hat sich die Feindzusammensetzung in den letzten Jahr-
zehnten deutlich geandert. Vermutlich sind in manchen mitteleuropéischen Regionen auf-
grund von Landschaftsveranderungen alle Wiesel, vor allem aber die Mauswiesel stark zu-
rickgegangen. Da wird die Feindfauna dann fast ausschliesslich durch Generalisten be-
stimmt. Dies war friher anders. Als im Mitteleuropa des Mittelalters viele verschiedene
Feindarten den Wihimausen nachstellten, war der Feinddruck fir die Beutetiere sehr gross
und sie wurden von Spezialisten und von Generalisten bejagt.

Aufgrund der skandinavischen Forschungsergebnisse (vor allem Korpimaki et al., 2004") ist
zu vermuten, dass die einst haufigen Spezialisten (v.a. Mauswiesel) auch in Mitteleuropa
regelmassige mehrjahrige Zyklen bei den Wihlimausbestanden bewirken konnten. Wenn
aber heute mancherorts fast nur noch Generalisten den Beutetieren nachstellen, missen wir
eher mit unregelmassigen Bestandesschwankungen bei den Wihimé&usen rechnen. Die Dif-
ferenz zwischen Dichtemaximum und Dichteminimum bei den Wihimausen dirfte zudem
kleiner werden (Hanski et al., 1991)°. Es ist eher eine Dauerbelastung mit mittleren Wiihl-
mausdichten zu erwarten, ohne extreme Zunahmen aber auch ohne Abfall auf wirklich tiefe

3 Hanski I; Henttonen, H., 2002: Population Cycles of Small Rodents in Fennoscandia. In: Berryman, Alan (Ed.)
2002: Population cycles. Oxford University Press, Oxford and NewYork, 2002, 189 pages.

" Korpimaki, E.; Brown, P.R.; Jacob, J.; Pech, R.P., 2004: The Puzzles of Population Cycles and Outbreaks of
Small Mammals Solved? BioScience, Vol 54(12): 1071-1079.

" Korpimaki, E.; Brown, P.R.; Jacob, J.; Pech, R.P., 2004: The Puzzles of Population Cycles and Outbreaks of
Small Mammals Solved? BioScience, Vol 54(12): 1071-1079.

e Hanski, I.; Hansson, L.; Henttonen, H., 1991: Specialist predators, generalist predators, and the microtine ro-
dent cycle. Journal of Animal Ecology, 60: 353-367.
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Wihlmausdichten. Leider kann mangels Untersuchungen nicht zuverlassig festgestellt wer-
den, ob diese Erwartungen eingetroffen sind. Doch grobe Hinweise aus qualitativen Be-
obachtungen scheinen dies zu bestatigen.

Wissenschaftliche Untersuchungen der Synchronitat und die Rolle von Moran-Effekt
und Abwanderung

Blickt man auf eine sehr grossrdumige, den ganzen Kontinent einbeziehende Raumskala, so
ist unbedingt der sogenannte Moran-Effekt zu beachten. Unter diesem Begriff versteht man
die raumlich Ubereinstimmende Beeintrachtigung der Umweltbedingungen, wie zum Beispiel
von grossradumig auftretenden Wetterereignissen. Dass tatsachlich tber sehr grosse Distan-
zen von mehreren hundert Kilometern synchrone Bestandesentwicklungen bei Wihimausen
festgestellt wurden, kann mindestens teilweise auf diesen Effekt zurtickgefuhrt werden.

Wichtige Aufschlisse Uber die Zusammenhénge und Ursachen bei den Bestandesentwick-
lungen von Rauber-Beute-Beziehungen erhalt man durch den Vergleich der Entwicklung
raumlich getrennter Lebensgemeinschaften. Auch diesbeziglich verdanken wir wichtige Er-
kenntnisse der Forschergruppe um Korpiméki (2004’"), welche bei den nordeuropéischen
Wilhimauszyklen raumliche Ubereinstimmungen iiber 70 bis 500 Kilometer fand. Bei dieser
Untersuchung wurde auch beachtet, dass wechselnde Landschaftstypen die Raumdynamik
der Wuhiméause beeinflussen. Wenn es sich um relativ homogene Landwirtschaftsgebiete
handelte, war — nach den Untersuchungen von Huitu et al. (2003®) - die Synchronitét zwi-
schen den Wihlmausbestanden verschiedener Gebiete hdher, als wenn viel Wald (kein Vor-
zugshabitat der Wihimause) vorhanden war. Korpiméki schliesst daraus, dass dies durch
unterschiedliche Vernetzung zwischen den Patches zu erklaren ist, welche sowohl die Mobi-
litdt der Pradatoren als auch das Abwanderungsverhalten der Wihlmause entscheidend be-
einflusst. Beim Dispersal der Mause geht es allerdings nur um kleine Distanzen (im Maxi-
mum wenige Kilometer).

Manchmal ist zu beobachten, dass die Populationsdichte bei verschiedenen, voneinander
entfernten oder gar isolierten Populationen oder sogar bei verschiedenen Arten (z.B. Spitz-
maus und Feldmaus) synchron schwanken. Pradatoren konnen die Bestandesentwicklungen
bei den verschiedenen zusammen vorkommenden Beutearten synchronisieren. Verschiede-
ne Forscher (unter anderen Miinkemiiller und Johst, 2007°%; Ernest et al., 2008%°) haben
diese Phanomene genauer untersucht und ihre Ergebnisse brachten wichtige Erkenntnisse
Uber die in der Populationsentwicklung wirksamen Faktoren, nicht zuletzt auch im Bereich
der Abwanderung von Pradatoren und Beutetieren. Auch hier ist die Zeit- und Raumskala,
von welcher man bei Vergleichen ausgeht, von grosser Bedeutung. Es wurde festgestellt,

” Korpimaki E.; Brown, P.R.; Jacob, J.; Pech, R.P., 2004: The Puzzles of Population Cycles and Outbreaks of
Small Mammals Solved? BioScience, Vol 54(12): 1071-1079.

8 Huitu, O.; Koivula, M.; Korpiméki, E.;. Klemol, T.; Norrdahl, K., 2003: Winter food supply limits growth of north-
ern vole populations in the absence of predation. Ecology 84: 2108-2118.

¥ Miinkemdiller T.; Johst, K., 2007: How does intraspecific density regulation influence metapopulation synchrony
and persistence. Journal of Theoretical Biology 245: 553-563.

8 Ernest S.K.M.; Brown, J.H.; Thiebault, C.M.; White, E.P.; Goheen, E., 2008. Zero sum, the Niche, and Meta-
communities: Long-Term Dynamics of Community Assembly. Am.Nat.Vol. 172(6): E 257-E269
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dass die Entwicklung von Lokalpopulationen unterschiedlich stark synchronisiert ist, je nach-
dem wie weit sie voneinander entfernt sind. Eine plausible Erklarung dafur liegt in der Ab-
wanderung. Wenn aus einer Lokalpopulation mit hoher Dichte viele Tiere abwandern und in
benachbarten Lokalpopulationen mit geringerer Dichte unterkommen, ergibt sich ein Dichte-
ausgleich. Die Dichte kann daher in den verschiedenen Nachbarpopulationen gleichférmig
schwanken. Nebst Dichteregulation und Abwanderung bestimmt auch die Landschaftsstruk-
tur Uber die Synchronisation zwischen den lokalen Populationen. Grosse Emigrationsraten
und lange Abwanderungsdistanzen wirken sich synchronisierend aus, da sie die Verbunden-
heit zwischen den Patches verstarken. Auch die Mortalitat wahrend der Abwanderung hat
einen Einfluss auf das komplexe Geschehen.

Gegenseitige (koevolutive) Anpassungen zwischen Raubern und ihrer Beute

Die Beziehungen zwischen den Beutetiere und ihren Feinden haben wéhrend Jahrtausenden
gespielt und durch die (Ko-)Evolution ihre Spuren hinterlassen, auch bei den kleineren Sau-
gerarten. Ein Beispiel dafur findet sich in der schmalen Form der Wiesel und ihrer Anpas-
sung an die Wihlmausgange. Dabei kann man sowohl bei Hermelin und Schermaus als
auch bei Mauswiesel und Feldmaus auffillige Gréssenlbereinstimmungen erkennen: Die
schmalen Gange der Feldmaus haben oft einen Durchmesser von 2-3 cm, diejenigen der
Schermaus etwa 4 cm. Hermeline kénnen meist nur in die grésseren Schermausgénge ein-
dringen. Ihr Schultergirtelumfang (dickste Stelle des Hermelinkorpers) betragt im Durch-
schnitt etwa 13 cm, was einem Durchmesser von 4,1 cm entspricht. Der Schultergtirtel von
Mauswieseln hingegen hat einen Umfang von etwa 9 cm und damit einen Durchmesser von
2,9 cm (Miiri, 2012%). Sie kénnen daher auch in die schmaleren Feldmausgange eindringen.

Ein weiteres Beispiel von Anpassungen finden wir im Bereich der Aktivitatszeiten. Scher-
mause (Arvicola terrestris und A. sherman) sind tag- und nachtaktiv. Feldméuse (Microtus
arvalis) hingegen haben mindestens im Sommer mehrere Aktivitdtsphasen von durchschnitt-
lich 1,7 Stunden pro Tag, wobei eine Tendenz zu etwas mehr Tagesaktivitat festgestellt wur-
de (Briner et al., 2005%%). Ylénen und Brown (2007%) gehen davon aus, dass mehrere Aktivi-
tatsphasen eine Anpassung von Pflanzenfressern an eine Nahrung mit relativ geringer Quali-
tat ist). Die Wiesel sind tag- und nachtaktiv, die kleineren Mauswiesel — vor allem Feinde der
tag- und nachtaktiven Feldmause — haufiger tagaktiv. Als Nestrauber durfte die Aktivitatszeit
fur sie ebenfalls kaum von Bedeutung sein.

8 Muri H., 2012: Unverbffentlichte Einzelwerte aus einer Untersuchung von einigen toten Hermelinen und weni-
gen Mauswieseln aus der Schweiz. Gemessen wurde der Schultergirtelumfang, aus welchem (geteilt durch )
der Durchmesser errechnet wurde.

82 Briner T.; Nentwig, W.; Airoldi, J.-P., 2005: Habitat quality of wildflower strips for common voles (Microtus arva-
lis) and its relevance for agriculture. Agriculture, Ecosystems and Environment 105: 173-179.

8 Yl6nen H.; Brown, J.S., 2007: Fear and the Foraging, Breeding, and Sociality of Rodents. In: Wolff, J.E.; Sher-
man, P.J. (eds), 2007: Rodent societies: an ecological und evolutionary perspective. The University of Chicago
Press, Chicago, 610 Pages: 328 — 341.
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Konkurrenz als Kampf oder als Wettbewerb?

Zwei sehr unterschiedliche Formen der Konkurrenz sind zu unterscheiden, ahnlich wie sie
uns auch vom Sport her vertraut sind:

e Direkte, oft aggressive Auseinandersetzung (Interferenzkonkurrenz), meist um die Nut-
zung von Ressourcen (inkl. Heimgebiete), allenfalls Kampfe mit Todesfolgen. Dieser Typ
kann mit einem Ringkampf verglichen werden.

e Ausbeutungskonkurrenz oder Wettbewerb, um die optimalere und an die Situation ange-
passtere Nutzung der Ressourcen, welche Ublicherweise zu leicht unterschiedlicher Ein-
nischung der konkurrierenden Arten fuhrt. Insbesondere aufgrund der unterschiedlichen
Ressourcennutzung sind vielféltige Ruckkoppelungen und komplexe Wirkungsketten zu
erwarten. Im Sport folgt beispielsweise eine Reit-Springkonkurrenz, im wirtschatftlichen
Alltag ein Architekturwettbewerb diesem Muster.

Ausbeutungskonkurrenz besteht offensichtlich zwischen den verschiedenen Feinden der
Wihlmause. Zufallsbeobachtungen von Kampfen zwischen kleineren Saugetieren, zum Bei-
spiel zwischen den beiden Wieselarten, weisen darauf hin, dass auch direkte Auseinander-
setzungen vorkommen. Bei der Konkurrenz zwischen den beiden Rattenarten (Hausratte
und Wanderratte), welche zur weitgehenden Reduktion der kleineren Hausratte beitrug, durf-
te die direkte Konkurrenz eine wichtige Rolle gespielt haben, denn die Wanderratte ist nicht
nur grésser sondern auch wesentlich aggressiver als die Hausratte.
Jeglicher Eingriff in die Konkurrenz zwischen zwei Arten kann zu unerwarteten Ergebnissen
fuhren. Dies ist auch bei Artenschutzmassnahmen zu erwégen, denn es kann problematisch
sein, eine bestimmte Art gezielt zu fordern, insbesondere wenn kéampferische Auseinander-
setzungen erwartet werden mussen. In solchen Fallen kénnte die kleinere Art (beispielswei-
se das Mauswiesel) durch eine einseitige Forderung der grosseren Art (z.B. des Hermelins)
zusatzlich in Bedrangnis geraten. Steht bei der Konkurrenz aber vor allem der Wettbewerb
um die Ressourcen im Vordergrund, lassen sich die Grossen und die Kleinen parallel durch
gezielte Verbesserung der spezifischen Ressourcen fordern.

Lebensraumverédnderung — Nahrungsnetz - Konkurrenz

Komplexe Zusammenhange zwischen Nahrungsnetzen und Konkurrenzbeziehungen haben
verschiedene Forschungsgruppen festgestellt, wie nachfolgende Beispiele zeigen:

e Lebensraumveranderungen wirken sich auf verschiedene Artengruppen sehr unter-
schiedlich aus. Ein Beispiel solcher Veranderungen hat Patterson (1984%%) anhand der
Kleinsdugerfauna in nordischen Waldfragmenten untersucht. Wahrend der Anteil der
Beutegreifer unter den Kleinsdugern bei einem Habitatverlust abnahm, blieb der Anteil
der insektivoren Sauger gleich und derjenige der herbivoren Sdugerarten nahm sogar zu.
Dass durch solch neue Ungleichgewichte zwischen den Artengruppen weitreichende
Konsequenzen auf die Rauber-Beute-Beziehungen und die Konkurrenz um Ressourcen

8 patterson, B.D., 1984: Mammalian extinction and biogeography in the Southern Rocky Mountains. In: Nitecki,
M. (ed.): Extinctions. University of Chicago Press, Chicago: 247:293.
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entstehen kdnnen, ist mit Blick auf die gesamte Lebensgemeinschaft von grosser Trag-
weite.

o Komplexe Zusammenhange bestimmen auch, ab welcher Schwelle Lebensraumverande-
rungen zur Aussterbegefahr filhren. Melian und Bascompte (2002%) vergleichen Nah-
rungsnetze mit Omnivoren und solche mit Konkurrenz zwischen Beutegreifern und stel-
len fest, dass Toparten (Beutegreifer) in Nahrungsnetzen mit Konkurrenz eher ausster-
ben als ohne Konkurrenz. Weiter stellten sie fest, dass nicht nur Pradation sondern auch
indirekte Konkurrenz, teilweise innerhalb der Beutegreifergilde, das Aussterberisiko bei
Habitatveranderungen erhoht (Bengtsson, 1991%%). Eine Bestétigung fiir diese Aussage
fanden die Autoren in den Modellrechnungen von Tilman (Tilman, 1994%"; Tilman et al.,
1994% 19979, In ihren Modellen kam es vor, dass die in ungestérten Habitatfragmenten
haufigsten Arten am starksten durch Aussterben bedroht waren. Spezialisten unter den
Beutegreifern, welche ein hochgradig selektives Suchverhalten haben wie etwa die
Mauswiesel, kénnen schon bei geringen Habitatzerstérungen vom Aussterben bedroht
sein. Dies kann dazu fuhren, dass in beeintrachtigten Habitaten die Generalisten zu
Uberwiegen beginnen (Melian und Bascompte, 2002%). Fuchs und Steinmarder, welche
in manchem Gebiet Mitteleuropas zu den haufigsten Beutegreifern geworden sind und
vielerorts sogar in Uberbestanden vorkommen und dadurch Probleme verursachen, sind
ein gutes Beispiel fur solche Vorgéange.

e Von grosser Bedeutung ist es auch, ob und wie gut sich die verschiedenen Arten auf die
verénderten Habitatbedingungen einstellen kénnen. Bei den Toparten des Nahrungsnet-
zes ist es von Bedeutung, dass sie Nahrungsquellen auf méglichst verschiedenen Ebe-
nen der Nahrungspyramide nutzen kénnen (Zhen-Shan et al., 2005"). Beispiele dafiir
sind in der Lebensgemeinschaft der Kleinsduger Fuchs und Marder.

 Melia, C.J.; Bascompte, J., 2002: Food web structure and habitat loss. Ecology Letters, (2002) 5: 37:46

8 Bengtsson, J., 1991: Interspecific competition in metapopulations. Biological Journal of the Linnean Society
1991, 42: 219-237.

8 Tilman, D., 1994: Competition and biodiversity in spatially structured habitats. Ecology, 75, 2:16.

% Tilman, D.; May, R.; Lehman, C.L.; Nowak, M.A., 1994. Habitat destruction and the extinction debt. Nature,
371, 65:66.

8 Tilman, D.; Lehman, C.L.; Yin, C., 1997. Habitat destruction, dispersal, and deterministic extinction in competi-
tive communities. Am. Naturalist, 149, 407-435.

% Melian, C.J.; Bascompte, J., 2002: Food web structure and habitat loss. Ecology Letters5: 37-46.

1 Zhen-Shan, L.; Xiang-Zhen, Q.; Bai-Lian, L., 2005: Can best competitors avoid extinction as habitat destruc-
tion? Ecological Modelling 182: 107-112.
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VERSCHLUNGENE PFADE DURCH DEN EIN-
FLUSSDSCHUNGEL

Wichtige Variable in einer Lebensgemeinschaft

Die folgenden Variablen sind in jeder Lebensgemeinschaft und teilweise fur jede betrachtete
Tierart zu berticksichtigen. Es handelt sich jedoch nicht um eine abschliessende Liste.

Innerhalb des Tieres bzw. der Population:

e Fortpflanzungserfolg

e Mortalitat

e Kondition

e Genetische Variabilitat

e Nahrungs- und Energiebedarf

¢ Mobilitatsverhalten: Alltagsmobilitat und Abwanderung
¢ Metapopulationsdynamik: Besiedlung/Erldschen

e Intraspezifische Konkurrenz

Biotische Faktoren im Lebensraum

e Pradationsdruck

e Beutearten und Nahrungsangebot zu verschiedenen Jahreszeiten

e Konkurrenz zwischen den Arten

e Habitatqualitat fur die einzelnen Arten

e Anordnung der Patchflachen (nach Metapopulationstheorie)

¢ Ressourcenangebot, insbesondere Nahrung, Verstecke und Aufzuchtsorte
e Vernetzung, inkl. Lenkung

Einflisse durch den Menschen

e Lebensraum-Veranderungen

e Mobilitatshindernisse und andere Bauwerke

e Mensch als Jager oder storender Erholungssuchender
e Haustiere als Feinde und Konkurrenten

Abiotische Variable

e Temperaturen zu verschiedenen Jahreszeiten

e Niederschlagsmenge zu verschiedenen Jahreszeiten

e Schneedecke und Bodenzustand zu verschiedenen Jahreszeiten
e Sonneneinstrahlung und Ausaperung

e Wind und Sturm

e Besondere Ereignisse wie Uberschwemmungen, Steinschlag etc.

Ubergeordnete Variable

Diese werden ihrerseits durch all die genannten Variablen beeinflusst
e Populationsdichte bei verschiedenen Arten
e Uberlebensfahigkeit der Populationen (nur schwer quantitativ zu bestimmen)
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Die Zahl der Variablen in einer Kleinsaugergesellschaft — ein Rechenbeispiel

Stellen wir uns vor, bei allen Akteuren — also bei mindestens einem Dutzend wichtigen Arten
— spielen die acht genannten inneren Variablen eine Rolle. Das sind bereits 96 (12 mal 8)
Variable. Nun kommen noch mindestens die genannten sieben biotischen (ohne anthropo-
gene Variable) und die funf abiotischen Variablen dazu. Wenn wir den Menschen, welcher
den Lebensraum auf vielfaltigste Art und Weise veréndert, dazu nehmen, steigt die Zahl auf
weit Giber 100 an.

Nun kénnen theoretisch all diese Variablen miteinander in Beziehung stehen: das ergibt eine
Grossenordnung von 10°000 bis 20000 (Annahme: 100 x 99 = 9°900) oder noch mehr mogli-
chen Beziehungen. Auch wenn nur ein Teil davon in der Kleinsdugergemeinschaft tatsach-
lich von Bedeutung ist, missten wir doch viele tausend Beziehungen analysieren.

Ann&herung an ein besseres Verstandnis von Variablenrollen und Ruckkoppelungen
durch die Analyse eines Ausschnitts der Lebensgemeinschaft

Die Basis fur einige Angaben zum System der Lebensgemeinschaft der Wiesel stellt eine
Systemuntersuchung dar, die gemdass den Vorgaben von Vester's Sensitivitatsmodell
durchgefiihrt, aber nicht veréffentlicht wurde (Miiri, 2013%). Dabei wurde nur ein Ausschnitt
der Lebensgemeinschaft rund um die beiden Wieselarten betrachtet. Die Untersuchung be-
zog folgende 14 Variablen ein:

Mauswiesel

Hauptbeute von Mauswieseln (Feld-, Erdmause und junge Schermause)

Alternativbeute von Mauswieseln

Hermelin

Hauptbeute von Hermelinen (Schermause)

Alternativbeute von Hermelinen (einerseits kleinere Mause, anderseits grossere Sauger

wie Kaninchen, Vogel etc.)

Generalistische Konkurrenten

Mauswieselfeinde (inkl. Hermelin)

Hermelinfeinde

10. Mensch: Vermehrung Schermaushabitate (z.B. Rodungen in vergangenen Jahrhunder-
ten)

11. Mensch: Reduktion von Erd- und Feldmaushabitaten (v.a. Moor- und Feuchtgebietsre-
duktion)

12. Mensch: negative Einflisse auf Habitate

13. Mensch: negative Einflusse auf Vernetzung

14. Mensch und Haustiere als Konkurrenten, Jager und Wuhlmausbekampfer

ook wNE

© o N

92 Muri, H., 2013: Unverdffentlichte Analyse einer Lebensgemeinschaft mit dem Mauswiesel im Focus, anhand
der Methoden von Frederic Vesters Sensitivitatsmodell.
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Jede Variable beeinflusst die anderen Variablen und wird selbst zugleich von anderen Vari-
ablen beeinflusst. Diese aktiven und passiven (reaktiven) Einfllisse jeder Variablen wurden in
einer Einflussmatrix grob bewertet in folgenden Kategorien: klein, wenig, méassig oder viel
Einfluss. Aufgrund dieser Angaben konnte mit dem Werkzeug des Sensitivitditsmodells die
Rollen der verschiedenen Variablen dargestellt werden.

Die Analyse ergab folgende Ergebnisse:

e Starkste Beeinflusser sind anthropogene Variable, generalistische Konkurrenten, Haupt-
beute von Hermelinen,

e Besonders stark beeinflusst werden (in absteigender Bedeutung): Mauswiesel, Hermelin,
Hermelinfeinde und generalistische Konkurrenten, Hauptbeute von Mauswieseln, Haupt-
beute von Hermelinen, Mauswieselfeinde.

Besondere Auffalligkeit:

1. Der Mensch wirkt fast ausschliesslich als Beeinflusser, steht somit ausserhalb des Sys-
tems. Seine Aktivitaten werden von der Lebensgemeinschaft praktisch nicht beeinflusst,
wodurch es keinen systemregulierenden Ausgleich bzw. keine Rickkoppelung gibt.

2. Hermelin und Mauswiesel haben recht unterschiedliche Rollen: Beim Hermelin sind akti-
ve Einflisse und passive Beeinflussungen eher ausgeglichen, wahrend das Mauswiesel
fast ausschliesslich passiv beeinflusst wird.

Die schwer erfassbare Komplexitat der Rickkoppelungen

Ruckkoppelungen oder Feedbacksysteme sind Einflussschlaufen, welche Uber eine oder
mehrere andere Variablen schliesslich zur Ausgangsvariablen zuriickfihren.

Viele Ruckkoppelungen haben, wie das Beispiel von Wiuhlmaus- und Hermelinbestanden
zeigt, eine ausgleichende Wirkung. Man spricht von einer Selbstregulation des Systems.

Ruckkoppelung vom Typ ,Teufelskreis* (als positive Riickkoppelungen bezeichnet) sind oft
besonders problematisch. Dabei schaukelt sich ein Effekt selbst immer mehr auf. Dies kann
zu langfristigen Veranderungen in der Lebensgemeinschaft fihren. In Ausnahmeféllen kon-
nen vereinzelte dieser aufschaukelnden Ruckkoppelungen zwar die Evolution antreiben.
Meist sind ihre Wirkungen jedoch negativ fir das System der Lebensgemeinschatt.

Negative, also regulierende Riickkoppelungen, sind nach Vester (1999%) ,von besonderem
Interesse, da sie auf eine Selbstregulation hinweisen. Sie haben die Eigenschaft, Verande-
rungen abzufedern oder in eine Pendelbewegung zu uberfihren, und sollten in einem ver-
netzten System Uber die positiven Ruckkoppelungen dominieren, wenn das System gegen-
Uber Stérungen stabil bleiben will. In lebenden Systemen sind positive [= aufschaukelnde]
Ruckkoppelungen zwar selten, aber dennoch nétig, da sie Entwicklungen in Gang setzen. So
stehen sie oft am Beginn von Evolutionsschritten.”

9 vester, F., 1999: Die Kunst vernetzt zu denken. Ideen und Werkzeuge fur einen neuen Umgang mit Komplexi-
tat. Ein Bericht an den Club of Rome. DTV, Miinchen, 373 Seiten (3. Auflage 2003).
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Die gesamte Komplexitat der Zusammenhange kann derzeit in einer Lebensgemeinschaft
wohl noch bei weitem nicht erfasst werden. Denn die Wissenschaft erkennt mehr und mebhr,
dass bei komplexen Beziehungen Chaos entstehen kann. In einem Fluss beispielsweise
mussen nur wenige Krafte zusammenwirken, und schon treten unvorhergesehene Turbulen-
zen auf.

Besonders auffallig sind Chaos-Entwicklungen bei Rauber-Beute-Beziehungen. Hier spielen
nicht-lineare Beziehungen und Ruckkoppelungen eine entscheidende Rolle. Doch so unge-
ordnet die Vorgange im System auf den ersten Blick erscheinen mégen, so wichtig ist doch
ihre Funktion: ,Die Fahigkeit von Grenzzyklen, mit Hilfe von Rickkoppelungen einer Veran-
derung zu widerstehen, ist eines der Paradoxa, die die Wissenschaft vom Wandel entdeckt
hat. Mehr und mehr wissen die Forscher zu wiirdigen, wie es der Natur gelingt, lauter standig
wandelbare Dinge zusammenzukoppeln, um dabei schliesslich ein System zu erhalten, das
effektiv dem Wandel widersteht* (Briggs und Peat, 1989%).

DAS GROSSE ZUSAMMENSPIEL

Die ,Community" — ein schwer lUbersetzbarer Begriff

Der Begriff der Lebensgemeinschaft wird sehr unterschiedlich definiert und gebraucht. Hier
verstehen wir die Lebensgemeinschatft als Synonym fir die ,community” in der englischspra-
chigen Fachliteratur, obwohl der Begriff der Lebensgemeinschaft im deutschsprachigen
Raum gelegentlich auch unpraziser angewendet wird. Doch auch der englische Begriff der
,community* wird unterschiedlich definiert. Krebs (1972%) betonte die raumliche Begrenzung
und definierte die Lebensgemeinschatft als ,,...eine Versammlung von Populationen lebender
Organismen in einem bestimmten Habitatareal“. Andere Autoren haben auf diese raumliche
Begrenzung verzichtet. Bereits 1926 wies der Botaniker Gleason auf die Unscharfe der
raumlichen Grenzen und die Unterschiede in der Artenzusammensetzung Uber Zeit und
Raum hin (zitiert in Begon et al., 1996°). Bei der Definition der “community” halt er deren
Organisationsstruktur fur wichtiger als eine rdumlich und zeitlich festgelegte Einheit.

Holyoak und seine Kollegen definieren ,Community-Okologie“ als ,Bereich, der sich mit den
Verteilungsmustern, der Abundanz und den Interaktionen von mehreren zusammenlebenden
Arten befasst* und sie prazisieren, dass es ,ein Hauptziel der Okologie sei, Biodiversitét,

94 Briggs, J.; Peat, F.D., 1989: Die Entdeckung des Chaos. Eine Reise durch die Chaos-Theorie. DTV, Mlnchen.
330 Seiten.

% Krebs (1972), zitiert in Verhoef H.A.; Morin, P.J., 2010.: Introduction. In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community
Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford New York, 2010. 247 pages.

% Gleason, Henry Allan 1926: The Individualistic Concept of the Plant Association. Bulletin of the Torrey Botanical
Club 53: 7-26.

Begon, M.; Harper, J.L.; Townsend, C.R., 1996: Ecology, Individuals, Populations and Communities. Blackwell
Science, London.
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inklusive die Zahl und den Typ von Organismen und ihrer genetischen, phanotypischen und
funktionalen Vielfalt zu messen, zu verstehen und vorauszusagen“ (Holyoak et al., 2005%").

Dennoch kann es aus praktischen Grinden oft nétig sein, eine Lebensgemeinschaft auf-
grund raumlicher Grenzen zu definieren (Martin, 2002%).

Die Erforschung der Lebensgemeinschaft

In den letzten Jahrzehnten wurde immer deutlicher, dass fur die Erklarung von Arten-
schwund und die Entwicklung von Gegenmitteln das Verstandnis der Vorgange in der ge-
samten Lebensgemeinschaft wichtig ist. Dank wesentlich besserer statistischer Methoden
und Modelle kénnen seit einiger Zeit auch komplexe Geschehnisse besser abgebildet wer-
den als friiher (Chase und Bengtsson, 2010%). So erhalt die Untersuchung der Lebensge-
meinschaft als Ganzes (community) immer mehr Gewicht in der wissenschaftlichen Literatur.

Bereits seit den 1950er Jahren haben verschiedene Autoren Vorstellungen tber die arten-
massige Zusammensetzung von Lebensgemeinschaften entwickelt. Hier seien nur zwei Mei-
lensteine dieser Forschung erwahnt: Am Anfang stand die wegweisende Arbeit von McArthur
und Pianka’s (1966'%) iber die Zusammensetzung der Vogelfauna auf den verschiedenen
Galapagosinseln und dem benachbarten Festland. Einen weiteren Meilenstein stellen die
Arbeiten von Leibold und seiner Forschungsgruppe (Leibold et al., 2004*") dar. Sie haben
vier grundlegende theoretische Perspektiven - englisch als ,metacommunity-paradigms" be-
zeichnet — unterschieden, welche die Komplexitat der Thematik deutlich machen. Die Theo-
rie der Community-Forschung wird derzeit laufend weiterentwickelt.

Obwohl in der Community-Forschung mit den besten wissenschaftlichen Methoden gearbei-
tet wird, sind noch immer einige Fragezeichen angebracht (Fukami, 2010'%). Viele Ergeb-
nisse entstanden im Labor mit Mikroorganismen. Ob solche Ergebnisse auf nattrliche Le-
bensgemeinschaften mit grosseren Organismen Ubertragen werden kdénnen, etwa auf dieje-
nigen von Saugetieren, ist noch nicht geklart. Feldexperimente mit verschiedensten Arten-
gruppen sind daher dringend nétig (Fukami, 2010*%). Ein weiteres Problem besteht darin,
dass die Daten fur die meisten Untersuchungen von einem bestimmten Zeitpunkt stammen

7 Holyoak, M.; Leibold, M.A.; Holt, R.D., 2005: Metacommunities. Spatial Dynamics and Ecological Communities.
The University of Chicago Press. Chicago and London, 513 pages.

% Martin, K., 2002: Okologie der Bioozénosen. Springer Verlag Berlin Heidelberg. 323 Seiten.

% Chase, J.M. ; Bengtsson, J., 2010: Increasing spatio-temporal scales: metacommunity ecology. In : Verhoef,
H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford
New York, 2010, 247 pages: 57-68

190 MacArthur, R.M.; Pianka, E., 1966: On optimal use of a patchy environment. The American Naturalist, 100,

603-609.

101 Leibold, M.A.; Holyoak, M.; Mouquet, N.; Amarasekare, P.; Chase, J.M.; Hoopes, M.F.; Holt, R.D.; Shurin,
J.B.; Law, R.; Tilman, D.;.Loreau, M.; Gonzalez, A,. 2004. The metacommunity concept: a framework for multi-
scale community ecology. Ecology Letters 7: 601-613.

192 Fykami, T., 2010: Community assembly dynamics in space. In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology.

Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford New York, 247 pages. Chapter 4: 45-54

193 Eykami, T., 2010: Community assembly dynamics in space. In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology.
Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford New York, 247 pages. Chapter 4: 45-54.
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und beispielsweise den Verlauf einer Immigrationsgeschichte nicht einbeziehen kdnnen.
Schliesslich entstehen offene Fragen, weil in Modellrechnungen — insbesondere bei zugrun-
de liegenden Metapopulationsanalysen — oft nur mit Zweierbeziehungen gearbeitet wird,
denn Zweierbeziehungen sind in Metapopulationsmodellen besser zu verstehen als ganze
Nahrungsnetze oder noch komplexere Systeme. Allerdings ist bekannt, dass der Einbezug
weiterer Akteure den Verlauf einer Entwicklung grundlegend verdndern kann (Akcakaya et
al., 2007'%). Angesichts der grossen Komplexitat darf es uns nicht wundern, wenn Untersu-
chungen Uber Interaktionen zwischen einer Vielzahl von Arten weitgehend fehlen. Noch ver-
fligen nur wenige empirische Untersuchungen in diesem Bereich Uber ausreichend zuverlas-
sige Annahmen, um die Dynamik in der Lebensgemeinschaft realitdtsnah zu modellieren
(Akcakaya et al., 2007%).

Die Metacommunity in der neueren Wissenschaft

In der neueren Literatur gewinnt der Begriff der Metacommunity immer mehr an Bedeutung.
Die Metacommunity wird (analog zur Metapopulation) als Gruppe von mehreren Lebensge-
meinschaften definiert, bestehend aus Arten, die miteinander interagieren kénnen. Wichtig ist
dabei, dass diese Lebensgemeinschaften miteinander durch Abwanderungsprozesse (Chase
und Bengtsson, 2010'%: Holyoak et al., 2005%°") verbunden sind. Die Metacommunity-
Theorie verbindet die Erkenntnisse in den Bereichen Landschaftsdkologie, Nahrungs-
netztheorie, Metapopulationsdynamik und Funktionsfahigkeit im Okosystem miteinander

(Bengtsson, 2010'%).

Als wichtige Aspekte der Metacommunity nennen Chase und Bengtsson (2010%):

e Lokale und regionale Biodiversitat: Insbesondere die Artenvielfalt unterscheidet sich, je
nach dem, welchen Raum man betrachtet. Sie ist in einem lokalen, also eng begrenzten
Raum nicht identisch mit der Artenvielfalt im viel grésseren, regionalen Raum.

e Interspezifische Interaktionen und Abwanderung (dispersal) bestimmen sowohl die Ar-
tenvielfalt als auch die Beziehungen zwischen den Arten entscheidend mit.

104 Akcakaya, H.R.; Mills, G.; Doncaster, C.P., 2007: The role of metapopulation in conservation. In: Macdonald

D.W.; Service, K. (eds.): Key Topics in conservation biology. Blackwell Publishing: 64-84.

108 Akcakaya, H.R.; Mills, G.; Doncaster, C.P., 2007: The role of metapopulation in conservation. In: Macdonald
D.W.; Service, K. (eds.): Key Topics in conservation biology. Blackwell Publishing: 64-84

1% Chase, J.M.; Bengtsson, J., 2010: Increasing spatio-temporal scales: metacommunity ecology. In : Verhoef,

H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford
New York, 2010. 247 pages. Chapter 5: 57-68.

7 Holyoak, M.; Leibold M.A; Mouquet, N,; Holt, R.D.;Hoopes, M.E., 2005: Metacommunities. A Framework for
large-Scale Community Ecology. In Holyoak, M.; Leibold, M.A.; Holt, R.D., 2005: Metacommunities. Spatial Dy-
namics and Ecological Communities. The University of Chicago Press. Chicago and London, 513 pages: 1-32.

108 Bengtsson, J., 2010: Applied (meta)community ecology. Diversity and ecosystem services at the intersection
of local and regional processes. In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Ap-
plications. Oxford University Press, Oxford New York, 247 pages. Chapter 9:115-130.

199 Chase, J.M.; Bengtsson, J., 2010: Increasing spatio-temporal scales: metacommunity ecology. In : Verhoef,

H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford
New York, 2010. 247 pages. Chapter 5: 57-68.
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e Die Arten-Arealkurve basiert darauf, dass in grosseren Arealen mehr Arten vorkommen
als in kleineren, wobei die Beziehung nicht linear verlaufen muss.

e Grenzlberschreitende Prozesse, etwa zwischen Vorgangen tber und unter dem Boden,
kénnen wesentliche, manchmal unerwartete Auswirkungen haben.

e Schliesslich wird immer mehr erkannt, dass auch historische und evolutive Entwicklun-
gen die Metacommunity mitpragen.

Die vier , Leibold-Perspektiven”

Leibold und seine Kollegen definieren die ,Meta-Community” wie folgt: ,Wir definieren eine
Metacommunity als Set von lokalen Lebensgemeinschaften (communities), welche verbun-
den sind durch Abwanderungsprozesse (dispersal) von mehreren Arten. Diese wiederum
kénnen miteinander in Beziehung stehen. Metacommunity-Theorie beschreibt Prozesse,
welche auf der Ubergeordneten Skala der Lebensgemeinschaften auftreten und eine neue
Art des Nachdenkens (iber Beziehungen zwischen Arten anregen.” (Leibold et al., 2004'*°).

Leibold beleuchtet die Artenzusammensetzung in einer Lebensgemeinschaft und ihre Ursa-
chen aus verschiedenen Blickwinkeln. Dabei unterscheidet er vier Perspektiven, welche un-
terschiedliche Annahmen dariber machen, wie die Arten auf ihre Umgebung und auf die
raumliche Situation reagieren und so zu unterschiedlichen Voraussagen fur die Struktur der
Lebensgemeinschaft fihren. Besonders wichtig sind bei diesen Annahmen die Abwande-
rungsfahigkeit der Arten, die Habitatqualitat in den einzelnen Lebensraumpatches und ihre
Verteilung im Raum sowie die Zufallsvorgange, welche beeinflussen, ob ein Patch besiedelt
wird oder nicht.

e Die Patch-Dynamik-Perspektive geht von der Annahme aus, dass die Lebensraumpat-
ches identisch sind. Patches kénnen besetzt oder unbesetzt sein. Die lokale Artenvielfalt
ist bestimmt durch lokales Aussterben und Besiedlung.

Englischer Originaltext von Leibold: Patch dynamic perspective: A perspective that
assumes that patches are identical and that each patch is capable of containing popula-
tions. Patches may be occupied or unoccupied. Local species diversity is limited by dis-
persal. Spatial dynamics are dominated by local extinction and colonization.

e Die Arten-Aufteilungs-Perspektive betont, dass die Patchqualitdt und die Verfugbarkeit
von Ressourcen zusammen mit dem Abwanderungsverhalten die lokale Artenzusam-
mensetzung bestimmen. In dieser Perspektive sind die Nischendifferenzierung und die
Raumdynamik von besonderer Bedeutung. Das Abwanderungsverhalten ist insofern
wichtig, als es bei Veranderungen der lokalen Umweltbedingungen Anpassung in der Ar-
ten-Zusammensetzung ermoglicht.

Englischer Originaltext von Leibold: Species-sorting perspective: A perspective that
emphasizes the resource gradients or patch types cause sufficiently strong patch quality
and dispersal jointly affect local community composition. The perspective emphasizes

110 eibold, M.A.; Holyoak, M.; Mouquet, N.; Amarasekare, P.; Chase, J.M.; Hoopes, M.F.; Holt, R.D.; Shurin,
J.B.; Law, R.; Tilman, D.;.Loreau, M.; Gonzalez, A,. 2004. The metacommunity concept: a framework for multi-
scale community ecology. Ecology Letters 7: 601-613.
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spatial niche separation above and beyond spatial dynamics. Dispersal is important be-
cause it allows compositional changes to track changes in local environmental conditions.

e Die Arten-Dichte-Perspektive sieht die Artenzusammensetzung vor allem als Vorgang
der Dichte-Regulation durch Zu- und Abwanderung. Sie geht davon aus, dass Verluste in
einer Lokalpopulation durch Einwanderungen aus benachbarten Lokalpopulationen aus-
geglichen werden kénnen. Dies ist besonders wichtig, wenn die entsprechende Art in der
einen Lokalpopulation Wettbewerbsnachteile hinnehmen muss, wahrend sie in anderen
Lokalpopulationen gute Konkurrenzbedingungen hat. Diese Perspektive weist besonders
deutlich darauf hin, dass die Raumdynamik die lokalen Populations- und Artendichten
stark beeinflussen kann. Auch die Source-sink-Dynamik kann als Basis dieser Perspekii-
ve, bezogen auf eine Vielzahl von Arten, verstanden werden (vgl. auch Holyoak et al,
2005'Y).

Englischer Originaltext von Leibold: Mass-effect perspective: A perspective that fo-
cusses on the effect of immigration and emigration on local population dynamics. In such
a system species can be rescued from local competitive exclusion in communities where
they are bad competitors, by immigrate from communities where they are good competi-
tors. This perspective emphasizes the role that spatial dynamics affect local population
densities.

e Bei der neutralen Perspektive wird angenommen, dass alle Arten in ihrer Wettbewerbs-
fahigkeit, ihrer Mobilitat und Fitness gleich seien. Die Interaktionen zwischen den Arten
bestehen nach dieser Vorstellung aus zufélligen (stochastischen) Bewegungen. Einzig
dadurch wird die relative Haufigkeit der Arten beeinflusst. Die Artenvielfalt wird dyna-
misch bestimmt durch Artenverlust (Aussterben und Emigration) und Artengewinn (Im-
migration und Artbildung).

Englischer Originaltext von Leibold: Neutral perspective: A perspective in which all
species are similar in their competitive ability, movement and fitness.... Population inter-
actions among species consist of random walks that alter relative frequencies of species.
The dynamics of species diversity are then derived both from probabilities of species loss
(extinction, emigration) and gain (immigration, speciation).

Was in der Theorie so deutlich und systematisch auseinander gehalten wird, ist allerdings in
dieser eindeutigen Form oft nicht auf reale Artengemeinschaften anwendbar. Meist wirken
verschiedene dieser Mechanismen zusammen. Insgesamt geht man davon aus, dass bei
grossen Habitatunterschieden zwischen den verschiedenen Patches eher die Nischendiffe-
renzierung und das Ressourcenangebot im Vordergrund stehen (Arten-Sortierungs-
Perspektive). Im Falle sehr ahnlicher Habitatbedingungen spielen hingegen haufig zufallige
(stochastische) Vorgange eine wichtige Rolle wie bei der neutralen Perspektive (vgl. auch

1L Holyoak, M.; Leibold M.A.; Mouquet, N.; Holt, R.D.; Hoopes, M.E., 2005: Metacommunities. A Framework for
large-Scale Community Ecology. In Holyoak, M.; Leibold, M.A.; Holt, R.D., 2005: Metacommunities. Spatial Dy-
namics and Ecological Communities. The University of Chicago Press. Chicago and London, 513 pages: 1-32
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Chase und Bengtsson, 2010**%). Nicht zu vergessen sind auch artspezifische und verhal-

tensbestimmte Merkmale, welche insbesondere die Zu- und Abwanderungsaktivitat und die
Fahigkeit, rasch eine Population aufzubauen, entscheidend beeinflussen.

Dynamik in der Kleinsaugergesellschaft und ihre Ursachen

Theoretische Wissenschaft und Praxisforschung ermdglichen mehr und mehr Einblicke in die
Bedeutung einzelner Merkmale der Lebensgemeinschaft und die vielfaltigen Beziehungen
zwischen den Akteuren und Einflussfaktoren. In den letzten Jahren wurde immer deutlicher,
dass eine Artengemeinschaft nicht statisch ist, sondern sich immer wieder veréndert. RAum-
lich und zeitlich treten vielféaltige Schwankungen auf. Fir das Verstandnis dieser Dynamik
sind weitere Aspekte der Lebensgemeinschaft von Bedeutung, welche sich wechselseitig
beeinflussen, nach Fukami (2010**%) insbesondere beziiglich Lebensraum:

e die Grdsse und Isolation von einzelnen Biotopen oder Patches,

o die Habitat-Heterogenitét,

e der Artenpool im Gebiet selbst und in seinem nahen und weiteren Umfeld,

e die Beziehung zwischen dem Lebensraum-Mosaik und der Patchgrésse.

Bei jeder beteiligten Tierart ist zudem besonders zu beachten:

¢ die Immigrationsgeschichte der verschiedenen Arten: wer war wann wo?

e die Toleranz verschiedener Arten gegeniiber Lebensraumanderungen,

e die Wachstumsstrategien der Arten (rasch wachsende sogenannte r-Strategen oder
langsamer zunehmende K-Strategen).

Mechanismen der Stabilitatserhaltung

Die Wissenschaft hat wichtige theoretische Grundlagen allgemeiner Art zur Frage der Stabili-
tdt von Lebensgemeinschaften entwickelt und teilweise kontrovers diskutiert (Martin,
2002'%). Insbesondere folgende Aspekte sind von Bedeutung fiir die Lebensgemeinschaft
der Kleinraubtiere und ihrer Feinde:

e Die Kettenldnge im Nahrungsnetz wird als bedeutend beurteilt, wobei eine vielgliedrige
Kette als stabilisierend betrachtet wird (Petchey et al., 2010™°). Sehr lange Nahrungsket-
ten sind allerdings in der Lebensgemeinschaft der Kleinraubtiere und ihrer Beutetiere e-
her die Ausnahme.

12 Chase, J.M.; Bengtsson, J., 2010: Increasing spatio-temporal scales: metacommunity ecology. In: Verhoef,

H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford
New York, 2010. 247 pages. Chapter 5: 57-68.

13 Fukami, T., 2010: Community assembly dynamics in space. In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology.
Processes, Models, and Applications. Oxford University Press, Oxford New York, 247 pages. Chapter 4: 45-54.

14 Martin, K.. 2002: Okologie der Biozénosen. Springer Verlag, Berlin Heidelberg, 223 Seiten.

115 petchey, O.L.; Morin, P.J.; OIff H., 2010: The topology of ecological interaction networks: the state of the art.
In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications Oxford University Press,
Oxford New York, 247 pages. Part I: Shape and Structure.
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e Auch schwache oder mittelstarke Interaktionen im Nahrungsnetz sind wesentlich fur die
Stabilitat, insbesondere im Falle von Abwanderung im kleinrAumigen Bereich (McCann et
al., 1998,

e Ein Zusammenhang zwischen dem Verhéltnis der Korpergréssen von Beutegreifern und
ihren Beutetieren und den Uberlebenschancen in einem Nahrungsnetz ist aufgrund von
Modellrechnungen zu vermuten: Raubtiere, welche wesentlich grdsser sind als ihre Beu-
tetiere, haben im Allgemeinen bessere Uberlebenschancen (Brose et al., 2006'*'). Die
Wiesel dirften hier eher eine Ausnahme bilden.

e In der Lebensgemeinschaft der Kleinkarnivoren ist das Verhaltnis von Spezialisten zu
Generalisten von besonderer Bedeutung (Korpimaki et al., 2005'%). Zu beachten ist da-
bei, dass auch zyklische Bestandesentwicklungen, welche durch Spezialisten stark mit-
bedingt werden, mittelfristig eine stabilisierende Wirkung haben kdnnen. Hier durfte im
heutigen Mitteleuropa ein problematisches Defizit bestehen, da durch die Bauten und Ak-
tivitaten der Menschen die Spezialisten zuriickgedrangt und ihre wichtige raumliche Dy-
namik erschwert und zum Teil sogar verhindert wird.

e Wichtig ist auch die Zeitskala, welche man beurteilt. Eine zyklische Entwicklung, bei-
spielsweise bei den Wihlmausbestédnden oder den Wieseln, erscheint zwar kurzfristig
betrachtet ausserst instabil. Doch mittelfristig, d.h. Uber einige Jahrzehnte hinweg be-
trachtet, muss sich deswegen in der Lebensgemeinschaft gar nichts andern: Der
Schwankungsbereich sowie die Hohe und La&nge der Amplituden kdnnen sich immer
wieder in derselben Art wiederholen.

e Schwer zu beantworten ist die Frage, inwiefern die Verbindungen zwischen den Gliedern
einer Lebensgemeinschaft (connectance) einen Beitrag leisten zur Stabilitat und zur Ar-
tenvielfalt. Nicht nur die Zahl der Beziehungen in der Lebensgemeinschaft dirfte aus-
schlaggebend sein, sondern auch die Qualitat der Beziehungen und die beteiligten Ar-
tengruppen und Organismen (Petchey et al., 2010'*).

e Modellrechnungen haben gezeigt, dass grosse Netzwerke mit vielen Konkurrenten, wel-
che um mehrere Ressourcen konkurrieren, gerade aufgrund chaotischer (also vieler
kaum vorhersagbarer) Fluktuationen bestehen kénnen (Huisman und Weissing, 1999'%°;
Petchey et al., 2010'%),

116 McCann, K.; Hastings, A.; Huxel,G.R.,1998: Weak trophic interactions and the balance of nature. Nature, vol
395, Issue 2, Publisher: Nature Publishing Group. 794-798.

117 Brose, U.; Williams, R.J.;Martinez, N.D., 2006: Allometric scaling enhances stability in complex food webs.
Ecology Letters, 9, 1228-1236.

18 Korpimaki E.; Norrdahl, K.; Huitu, O.; Klemola,T., 2005: Predator-induced synchrony in population oscillations

of coexisting small mammal species. Proc. Biol. Sci.; 272 (1559): 193-202.

119 Petchey, O.L.; Morin, P.J.; OIff H., 2010: The topology of ecological interaction networks: the state of the art.

In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Applications Oxford University Press,
Oxford New York, 247 pages. Part I: Shape and Structure.

120 Huisman, J.; Weissing, F.J., 1999: Biodiversity of plankton by species oscillations and chaos. Nature 402, 407-
410 Letters to nature.

121 Petchey, O.L.; Morin, P.J.; OIff H., 2010: The topology of ecological interaction networks: the state of the art.
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e Im grossraumigen System der ,Metacommunity” wird die Stabilitdt durch die Dynamik
zwischen den Lokalpopulationen beeinflusst. Wenn die Lebensgemeinschaften in den
verschiedenen benachbarten Lokalpopulationen sich &hnlich zusammensetzen und die
Habitatbedingungen in den lokalen Patches fast gleich sind, wird diese Dynamik redu-
ziert. Die Folge: Die durch die Dynamik bewirkte Stabilitat in der grossraumigen Lebens-
gemeinschaft kann gerade aufgrund dieser Einheitlichkeit abnehmen (Leibold et al.,
2004'?%). Dies kann fir das Management von Wildtieren Bedeutung haben, da zu einfa-
che Massnahmen kontraproduktiv wirken kdnnen, wenn sie vielerorts zu &hnliche Bedin-
gungen herstellen.

e Ein weiterer Aspekt der langfristigen Stabilitat liegt in der Balance zwischen Anpassung
und Nischentreue. Die Stabilitat einer Lebensgemeinschaft kann gerade dadurch erreicht
werden, dass in einer Lebensgemeinschaft mehrere Arten auftreten, welche zwar einen
ahnlichen Einfluss auf das Okosystem haben, gleichzeitig aber unterschiedlich auf Ver-
anderungen in der Umwelt reagieren (Bengtsson, 2010'%).

e Schliesslich ist bei langfristigen, Gber Jahrhunderte oder Jahrtausende fortschreitenden
Verédnderungen auch zu beachten, dass sie fur die Evolution eine Rolle spielen kdnnen.
Beim Zusammenhang zwischen den wahrend Eiszeiten schrumpfenden Rickzugsgebie-
ten und der evolutiven Entwicklung bei vielen Sdugerarten wird dies sehr deutlich.

EXISTENZGRUNDLAGE LANDSCHAFT

Okologische Nische und Habitat

Grosse Bedeutung kommt dem Begriff der 6kologischen Nische zu. Die Definition von Hutch-
inson (hier von Martin, 2002, zitiert'**) wird auch hier als Grundlage genommen. ,Die heute
gebréuchliche Definition dieses Begriffs lieferte Hutchinson (1957). Nach seinem Konzept ist
die oOkologische Nische das gesamte Spektrum der verschiedenen abiotischen und bioti-
schen Faktoren, unter denen eine Art bzw. Population an einem Standort leben und sich
durch Reproduktion erhalten kann.”

Als Habitat wird ein Lebensraumausschnitt bezeichnet, wenn man ihn aus der Sicht einer
bestimmten Art beurteilt. Es handelt sich nicht nur um einen Ort, wo die betreffende Art vor-
kommt. Vielmehr bezieht man sich auf denjenigen Biotopausschnitt, welcher aus der Sicht
einer bestimmten Art relevant ist bzw. ihr die nétigen Lebensgrundlagen bietet. Mit dem Be-

122 Leibold, M.A.; Holyoak, M.; Mouquet, N.; Amarasekare, P.; Chase, J.M.; Hoopes, M.F.; Holt, R.D.; Shurin,
J.B.; Law, R.; Tilman, D.;.Loreau, M.; Gonzalez, A,. 2004. The metacommunity concept: a framework for multi-
scale community ecology. Ecology Letters 7: 601-613.

123 Bengtsson, J., 2010: Applied (meta)community ecology. Diversity and ecosystem services at the intersection
of local and regional processes. In: Verhoef, H.A; Morin, P.J.: Community Ecology. Processes, Models, and Ap-
plications. Oxford University Press, Oxford New York, 247 pages. Chapter 9:115-130.

124 Martin, K., 2002: Okologie der Bioozonosen. Springer Verlag Berlin Heidelberg. 323 Seiten.
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griff ,Habitatqualitat” wird die Qualitat eines Gebiets bezogen auf die Bedirfnisse der ge-
nannten Art bezeichnet.

Cassini (2013'?) kreist den Begriff genauer ein: ,Der Begriff Habitat ist unklar und sein Ge-
brauch hangt vom Autor und der spezifischen Untersuchung ab. Typischerweise bezieht sich
dieser Begriff auf eine Gruppe von physikalischen und biotischen Bedingungen, welche
raumlich von benachbarten Bedingungsgruppen abgegrenzt sind. Funktional betrachtet re-
prasentiert solch eine bestimmte Gruppe von Bedingungen eine Kombination derjenigen
Ressourcen, welche von der beurteilten Art bendtigt wird.”

Wichtige Pfeiler der Anpassungsfahigkeit

Evolutive Stutzpfeiler der Anpassungsféahigkeit kénnen sich nur lGber sehr lange Zeitraume
und viele Generationen andern. Solche Anpassungen betreffen aufgrund eines umfassenden
genetischen Austausches zunéchst ganze Populationen und schliesslich die gesamte Art.

Kurzfristige Stutzpfeiler der Anpassungsfahigkeit finden sich im Lernbereich, welcher im ge-
netisch vorgegebenen Rahmen fur Anpassungsmoglichkeiten des Individuums sorgt. Da
viele Saugetierarten auch zu sozialen Lernmechanismen und Traditionen (z. B. Muri,
1982'?%) fahig sind, kénnen solche Anpassungen sich innerhalb einer Gruppe von Tieren
recht rasch ausbreiten.

Regionale Anpassungen sind moglich durch Anderung der realen tkologischen Nische in-
nerhalb der vorgegebenen breiteren potenziellen Nische einer Art.

Landschaftsdkologie und Makrotkologie

Die raumbezogenen Okologie (spatial ecology) wird von namhaften Forschern (Barrett und
Peles, 1999'%) als einer der wichtigsten Entwicklungsschritte, ja sogar als neues Paradigma
der 6kologischen Forschung des ausgehenden 20sten Jahrhunderts beurteilt. Dabei spielen
Landschaftsokologie und Metapopulationstkologie die Hauptrollen. Drei Saulen der Land-
schaftstkologie zeigen diese Forscher auf:

¢ Individuenfluss, Materialfluss und Ressourcen,

e verschiedene biologische Prozesse auf unterschiedlichen rAumlich-zeitlichen Skalen,

¢ Integration von verschiedenen Prozessen der Rauber-Beute-Beziehungen (bottom-up
und top-down Prozesse).

Wie die Forscher betonen, haben im Verlaufe langer Zeitraume viele Wechselwirkungen zwi-
schen Evolutionsprozessen, Populations- und Landschaftsokologie stattgefunden. Verschie-
dene Typen von Mobilitdtsverhalten und Populationsdynamik wurden in heterogenen Land-

125 Cassini, M.H., 2013: Distribution Ecology. From Individual Habitat Use to Species Biogeographical Range.
Springer Science and Business Media New York, 217 pages.

128 Miiri, H., 1982: Futtertraditionen beim Reh. Dissertation Universitét Ziirich.

127 Barrett, G.W.; Peles, J.D. (eds.), 1999: Landscape ecology of small mammals, Springer-Verlag, New York:
313-337.
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schaften entwickelt, wie theoretische Forschungen zeigen, und ,in fragmentierter oder in
Patches aufgeteilten Landschaften kann die Mobilitat der Tiere die Grosse und raumliche
Anordnung der Habitatpatches spiegeln.” (Diffendorfeer et al., 1999'%).

Makro6kologie befasst sich mit grossraumigen Merkmalen. Gemass Cassini (2013'%) be-
schreibt diese Forschungssparte zunachst die grossraumigen Merkmale und versucht sie
dann zu erklaren. Makrotkologie befasst sich unter anderem auch mit den verschiedensten
Aspekten der Artenvielfalt wie beispielsweise Art-Areal-Beziehung, Beziehung zwischen Ar-
tenvielfalt und Isolation, Beziehung zwischen lokaler und regionaler Vielfalt und Héhengradi-
ent bei der Artenvielfalt.

VIELFALT IN ALLEN BEREICHEN

Was ist Biodiversitat

Das schweizerische Bundesamt fir Umwelt BAFU™° definiert Biodiversitat wie folgt: ,Bio-
diversitat bezeichnet die natirliche Vielfalt der Gene, Arten und Okosysteme.*

Im Zusammenhang mit den wichtigsten Zielen der Okologie spannen Holyoak und Leibold
(2005™") den Rahmen noch weiter: ,Ein Hauptziel der Okologie ist es, die Aspekte der Bio-
diversitdt zu messen, zu verstehen und vorauszusagen, inklusive die Zahl und Typen der
Organismen und deren genetische und phanotypische oder funktionale Vielfalt.”

Biodiversitat umfasst also viel mehr als die Artenvielfalt (Reiss et al., 2009*?), insbesondere

e die verschiedenen Lebensformen (Arten von Tieren, Pflanzen, Pilzen, Bakterien),

e die unterschiedlichen Lebensraume, in denen Arten leben (Okosysteme wie Wald oder
Gewasser),

e die genetische Vielfalt, auch innerhalb der Arten (z.B. Unterarten, Sorten und Rassen),

¢ die Vielfalt der 6kologischen Funktionen,

o die Vielfalt der lokal unterschiedlichen Lebensgemeinschaften.

Holyoak et al. (2005'%*) weisen darauf hin, dass Biodiversitat bzw. eine umfassende Arten-
vielfaltstheorie auch Erklarungen liefern misste fur folgende Fragen:

128 piffendorfeer, J.E.; Gaines, M.S.; Holt, R.D., 1999: Patterns and Impacts of movements at different scales in

small mammals. In: Barrett, G.W.; Pele, J.D. (eds.), 1999: Landscape ecology of small mammals, Springer-
Verlag, New York: 313-337.

129 Cassini, M.H., 2013: Distribution Ecology. From Individual Habitat Use to Species Biogeographical Range.

Springer Science and Business Media New York, 217 pages.
1Owww.admin.ch: 24.8.12.

131 Holyoak, M.; Leibold, M.A.; Holt, R.D., 2005: Metacommunities. Spatial Dynamics and Ecological Communi-

ties. The University of Chicago Press. Chicago and London, 513 pages.

132 Reiss, J.; Bridle, J.R.; Montoya, J.M.; Woodward, G., 2009: Emerging horizons in biodiversity and ecosystem
functioning research. Trends in Ecology and Evolution, Vol 24, No. 9: 505-513.
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e Wie funktioniert Biodiversitat auf verschiedenen (rdumlichen) Skalen?

e Welche Beziehungen bestehen zwischen Biodiversitat und den wichtigsten Ubrigen As-
pekten von Lebensgemeinschaften und Okosystemen, wie zum Beispiel den trophischen
Strukturen (Nahrungsnetze etc.) oder dem Materialfluss?

e Welche Beziehungen bestehen zwischen den Biodiversitatsmustern auf den verschiede-
nen raumlichen Skalen und Abwanderung, Kolonisationsraten oder anderen Aspekten
der Populationsdynamik?

Schliesslich weisen Reiss und seine Kollegen (2009**%) darauf hin, dass im Zusammenhang

mit der Artenvielfalt bzw. Artenzusammensetzung und den Beziehungen zwischen den Arten
auch weitere Okosystemeigenschaften zu beachten sind, etwa die Fahigkeit, ,angesichts von
Stoérungen der Umwelt nahe an einem Gleichgewicht zu stehen® oder die Resistenz gegen-
Uber Invasionen von Faunenfremdlingen.

Einige wichtige Aspekte der Koexistenz

In der theoretischen Fachliteratur wird oft dartber diskutiert, ob und unter welchen Bedin-
gungen zwei sehr dhnliche Arten zusammen vorkommen kénnen. Hier sollen nur drei Aspek-
te dieser Diskussion hervorgehoben werden:

Chase und Bengtsson (2010'*) sehen Koexistenz als Ergebnis einer Balance zwischen so-

genannt stabilisierenden und angleichenden Kraften. Angleichende Kréafte fihren dazu, dass
verschiedene Arten gleich auf eine Umweltsituation reagieren, was das Zusammenleben
dieser Arten in demselben Patch verunméglichen kann. Stabilisierende Faktoren hingegen
fuhren zu besonderen Anpassungen an die Umgebung und zur Nischendifferenzierung. Dies
ist beispielsweise bei den beiden Wieselarten zu beobachten: Das Hermelin spezialisiert sich
auf die haufigen Schermause und kann sich an moderne Methoden der intensiven Wiesen-
bewirtschaftung einigermassen gut anpassen. Das Mauswiesel, das von Feldmausen starker
abhangig ist, muss sich auf deren Habitate (extensiv genutzte Bereiche) beschranken. Es
geht dabei also um einen Nischendifferenzierung, welche Koexistenz ermoglicht.

Die Frage der Koexistenzfahigkeit steht auch im Zusammenhang mit der Konkurrenz. Bei
den territorialen Steinmarderweibchen kann man davon ausgehen, dass die Konkurrenz um
geeignete Aufzuchtszonen zwischen Artgenossinnen grosser ist als die Konkurrenz zu
Baummarderweibchen. Genau das wére eine weitere Voraussetzung fur das Zusammenle-
ben der beiden Arten. Allgemein formuliert kann das so ausgedriuckt werden: Wenn die in-
nerartliche Konkurrenz wichtiger ist als die zwischenartliche ist Koexistenz méglich (Monquet
et al., 2005%%).
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Schliesslich kann die Koexistenz zweier dhnlicher Arten durch Habitat-Heterogenitat erleich-
tert werden (Wang et al., 2005™%).
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