Gottingen Centre for Biodiversity
and Ecology

Biodiversity and Ecology Series

Christian Platner

Ameisen als Schlisseltiere
in einem Grasland

Studien zu ihrer Bedeutung fir die
Tiergemeinschaft, das __
Nahrungsnetz und das Okosystem

Makro-

fauna

-~ Zoophage
Mikrokdima Phytophage

I, 'y 3

Saprophage
Mesofauna

! Mikrofauna

T \ Mikroflora ’
Habitar Boden T

( Universitatsverlag Gottingen




Christian Platner

Ameisen als Schlisseltiere in einem Grasland

This work is licensed under the

Creative Commons License 2.0 “by-nd”,

allowing you to download, distribute and print the
document in a few copies for private or educational
use, given that the document stays unchanged

and the creator is mentioned.

You are not allowed to sell copies of the free version.

©



http://creativecommons.org/licenses/by-nd/2.0/de/deed.de�
http://creativecommons.org/

erschienen als Band 1 in der Reihe ,,Biodiversity and Ecology Series“ des
Gottingen Centre for Biodiversity and Ecology

Universititsverlag Gottingen 2006




Christian Platner

Ameisen als Schlusseltiere
in einem Grasland

Studien zu ihrer Bedeutung fur die
Tiergemeinschaft, das Nahrungsnetz
und das Okosystem

Biodiversity and Ecology Series:
Band 1

LA A B |

Universitiatsverlag Gottingen
2006



Bibliographische Information der Deutschen Nationalbibliothek

Die Deutsche Nationalbibliothek verzeichnet diese Publikation in der
Deutschen Nationalbibliographie; detaillierte bibliographische Daten sind im Internet tiber
<http://dnb.ddb.de> abrufbar.

Editor PD Dr. Frank Thomas
Gottingen Centre for Biodiversity and Ecology,
Georg-August-Universitit Gottingen, www.biodiversitaet.gwdg.de

Anschrift des Autors:

Dr. Christian Platner

Johann-Friedrich-Blumenbach-Institut fiir Zoologie und Anthropologie Abteilung Okologie
Berliner Str. 28

37073 Gottingen

Dieses Buch ist auch als freie Onlineversion tiber die Homepage des Verlags sowie tiber den
OPAC der Niedersichsischen Staats- und Universititsbibliothek (http://www.sub.uni-
goettingen.de) erreichbar und darf gelesen, heruntergeladen sowie als Privatkopie ausgedruckt
werden. Es ist nicht gestattet, Kopien oder gedruckte Fassungen der freien Onlineversion zu
verduBern.

Titelbild: Mogliche Wechselwitkungen zwischen Mikroklima, Ameisen, Boden, Pflanzen und
anderen Organismen (Maulwurf , Krtecek® Zdenek Miler, Grafik Christian Platner)

Umschlagentwurf: Margo Bargheer

Dieses Buch wurde auf FSC-zertifiziertem Papier gedruckt.
FSC (Forest Stewardship Council) ist eine gemeinniitzige und unabhingige
Organisation zur Férderung verantwortungsvoller Waldwirtschaft.

© 2006 Universititsverlag Gottingen
ISSN -1863-3935

ISBN-10 3-938616-05-9

ISBN-13 978-3-938616-05-5






Inhalt

1. Einleitung

2. Untersuchungsgebiet

2.1. Naturraum und Topographie

2.2. Klima und Witterung

L= N

2.3. Geologie und Boden

2.4. Landnutzung und Vegetation

3. Methodik

3.1. Quantitative Erfassung der Bodenfauna

3.2. Bestimmung der Tiere und ihrer Biomasse

3.3. Chemische und bodenbiologische Analysen

3.4. Pflanzenwachstum und Mikrokosmen

3.5. ®N und "C-Analysen

3.6. Statistische Analysen

I. Umwelteinfliisse und Tiergemeinschaften

4. Verbreitungsmuster und Diversitit von Ameisen, Spinnen und
anderen Bodentieren in einem Gradienten vom Mischwald zum
Trockenrasen auf Kalkgestein

4.1. Einleitung

4.2. Methodik

Raster

Probenahme und Erfassung erginzender Daten

10
1
17
17
19
19
20
20
21

23
23

25
25
26

Mikroklimatische Messungen und Analyse der Baumkronenstruktur

Statistische Auswertungen

4.3. Ergebnisse

4.3.1. Biodiversitat

Zikaden

Spinnen

27
28

30
30
30
31



Ameisen 31

4.3.2. Verteilung der Tiergruppen in Abhingigkeit von der Umwelt 33

Wald-Wiese-Gradient 33
4.3.3. Raumliche Verteilung der Tiergruppen 39
4.3.4. Verteilung der Arten in Abhingigkeit von der Umwelt 45
Pflanzen 45
Zikaden 46
Spinnen 46
Ameisen 47
4.4. Diskussion 50
4.4.1. Diversitat der Ameisenfauna 50
Erfassungsmethoden 50

Ameisen 50

4.4.2. Rdumliche Beziehungen zur tibrigen Tierwelt und zur Umwelt53
4.4.3. Interaktionen mit Saprophagen, Phytophagen und Zoophagen?

55
5. Einfluss des Mikroklimas: Auswirkungen experimenteller
Verinderungen auf die Bodenmakrofauna einer trockenen
Glatthaferwiese 57
5.1. Einleitung 57
5.2. Methodik 59
5.3. Ergebnisse 62
5.3.1. Auswirkungen auf den Boden 62
Abiotische Bedingungen 62
Mikroflora 65
5.3.2. Auswirkungen auf die Bodentiere 65
Mikrofauna: Nematoda 65
Mesofauna 65
Saprophage und Pantophage 67
Phytophage und Pflanzen 69
Zoophage 71
5.3.3. Zeitliche Unterschiede in der Wirkung auf die
Bodentiergemeinschaft 73
5.3.4. Auswirkungen auf die Ameisengemeinschaft 76

5.4. Diskussion 77




I1. Stellung und Funktion der Ameisen im Nahrungsnetz

6. Nahrungsbiologie und Ermittlung der trophischen Ebene durch

Analyse von stabilen Isotopen 81
6.1. Einleitung 81
6.2. Methodik 83

6.2.1. Nahrungsnetzanalyse 83
6.2.2. Laborversuch 84
6.3. Ergebnisse 86
6.3.1. Nahrungsnetzanalyse 86
Einordnung der Ameisen in das Nahrungsnetz 86
Vergleich verschiedener Ameisenarten und ihrer
Entwicklungsstadien 88
6.3.2. Laborversuch 90
Boden 90
Buschbohnen 91
Blattlause 93
Ameisen 94
6.4. Diskussion 95

7. Interaktionen mit Spinnen und Phytophagen auf

Halbtrockenrasen: Intragilden-Pridation, Konkurrenz und

Trophobiose 99
7.1. Einleitung 99
7.2. Methodik 100

Versuchsaufbau 100
Beprobung 102
Auswertung 103
Ameisenausschluss auf Baumen und Strauchern 103
7.3. Ergebnisse 104
Ameisen 104
Spinnen 105
Reaktion anderer Arthropodengruppen 107
Geschlossene Parzellen 108
Ameisenausschluss auf Baumen und Strauchern 108
7.4. Diskussion 110




I11. Beeinflussung des Bodens und Wirkungen im Okosystem

8. Biotische und abiotische Bodenverinderungen und deren bottom-

up Wirkung auf das Wachstum verschiedener Pflanzen

8.1. Einleitung

8.2. Methodik

Freilanduntersuchungen
Laborversuch

8.3. Ergebnisse

Bodenverinderungen

Auswirkungen auf andere Bodenbewohner

Laborversuch

8.4. Diskussion

113
113

114
114
115

116
116
118
120

121

9. Interaktionen mit der Bodenfauna und Effekte im unterirdischen

Nahrungsnetz

9.1. Einleitung

9.2. Methodik

9.3. Ergebnisse

9.4. Diskussion

10. Diskussion & Schlussfolgerungen

11. Zusammenfassung

I. Umwelteinflisse und Tiergemeinschaften

II. Stellung und Funktion der Ameisen im Nahrungsnetz

II1. Beeinflussung des Bodens und Wirkungen im Okosystem__

12. Literatur

Danksagung

Anhang

A: Araneida

B: Trockengewicht einiger Spinnenarten

C: Zikadenarten auf Wiese 1

Lebenslauf

123
123
124
126
132
135

143
143
144
145

147
104
166
166
168
168
170



Fir ROSA, JOHANNA und PAULINA

Geh hin zur Ameise, du Fanler, sieh ihr Tun an, damit du klug werdest.
Obgleich sie kein Oberhaupt, keinen Vorsteher und Gebieter hat, bereitet

sie doch im Sommer ithr Brot, sammelt in der Erntezeit ibhre Nabrung ein.

Spriiche 6, 6-8






1. Einleitung

Ameisen gehdren neben den Menschen weltweit zu den vorherrschenden Landos-
ganismen und beeinflussen in besonderem Malle das Leben zahlloser anderer
Pflanzen und Tiere (Holldobler & Wilson 1990). Vermutlich wird mehr als 50%
der weltweiten Insektenbiomasse von Ameisen und anderen sozialen Insekten
gebildet (Holldobler & Wilson 1995). lhre Sozialitit ermdglicht eine effektive
Nutzung vorhandener Ressourcen; durch Kooperation und Kommunikation kén-
nen sie ithre Umwelt in hohem Malie kontrollieren und verindern (Brian 1983,
Holldobler & Wilson 1990). So gehéren Ameisen in vielen Habitaten zu den do-
minanten Arthropoden tber und unter der Bodenoberfliche, wodurch sie eine
zentrale Stellung in vielen biologischen Gemeinschaften einnehmen. Das Binde-
glied zwischen der Gemeinschaft der Organismen und dem cher prozessorientier-
ten Okosystem-Modell wird durch ein Netzwerk aus Interaktionen und
Stofffliissen zwischen den einzelnen Bestandteilen gebildet. Ameisenkolonien
haben im Vergleich zu vielen anderen Wirbellosen sehr hohe Metabolismusraten
und Biomassezuwichse (Pétal 1978), wodurch sie einen erheblichen Einfluss in-
nerhalb dieses Nahrungsnetzes haben kénnen (z.B. Letourneau & Dyer 1998),
und somit auch als Modellorganismen fiir die Untersuchung und das tiefere Ver-
stindnis von Skologischen Zusammenhingen sehr geeignet erscheinen.

Die Grundlage fiir ein biologisches Konzept eines Okosystems bildet die Dif-
ferenzierung in trophische Kompartimente, die iiber Stofffliisse miteinander in
Verbindung stehen (Schaefer 1996a); damit stellt das komplexe Gefiige der Nah-
rungsbeziehungen der entsprechenden Lebensgemeinschaft eine entscheidende
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Grundlage fur die Stoffkreisliufe und Energiefliisse in 6kologischen Systemen dat.
Mechanismen fiir die Struktur solcher Nahrungsnetze werden heute intensiv dis-
kutiert (z.B. Pimm et al. 1991, Polis 1994, 1998, Polis & Winemiller 1996). Neben
Produktivitit (bottom-up-Wirkung) und Feinddruck (fop-down-Effekt) spielen viele
weitere Einflussgroflen wie indirekte Effekte oder nicht-trophische Interaktionen
cine Rolle. Eine wichtige Funktion haben dabei sogenannte Schliisselarten (keystone
species, Paine 1969, Krebs 1985), durch deren Wegtfallen sich das System stark ver-
dndern wiirde. Die entscheidenden Bezichungen dabei werden meist trophisch
definiert. Fiir Organismen, die ihren Lebensraum gestalten, verindern und erhal-
ten, fihrten Jones et al. (1994) den Begriff ,,Ecosysterz Engineers™ ein; fur Ameisen
nennen sie als Beispiele fiir solches ecosystem engineering das Verdndern der Bo-
denstruktur, das Schaffen von Mikrohabitaten und die Beeinflussung der Vegeta-
tion.

Ameisen haben ihrerseits aber auch recht hohe Anspriiche an ihre Umwelt,
besonders an die Temperatur: die meisten Arten werden erst tiber 10°C aktiv, ihre
Larven sind auf Temperaturen tUber 20°C angewiesen (Holldobler & Wilson
1990). In wirmeren Klimazonen lassen sich entsprechend eine gréfiere Artenviel-
falt und hiufig ein sehr starker Skologischer Einfluss der Ameisen finden; doch
auch in gemiBigtem Klima gehéren sie, in erster Linie am Boden, zu den wichtigs-
ten Zoophagen (z.B. Jeanne 1979); ihre Populationsdichte bleibt auch hier, trotz
niedrigerer Artenzahl in geeigneten Biotopen auf sehr hohem Niveau (Pisarski
1978). Durch konstruktive Thermoregulation (Unter-Stein- und Higelnester) und
Trophobiosen (Symbiose mit Blattliusen und anderen Phytophagen, die eine
gleichbleibend hohe Nahrungsversorgung sichern kann) eroberten sie auch in
Mitteleuropa fast alle Okosysteme und spielen in vielen eine bedeutende Rolle
(z.B. Seifert 1990).

Ziel dieser Untersuchung ist es, Uber die Funktion von Ameisen als Schliissel-
tierarten bzw. Okosystem-Ingenieure und die zugrundeliegenden Bedingungen
und Einflusswege detailliertere Aufschlisse zu erhalten. Ameisen verdndern nicht
nur ithre Umwelt sondern sind selbst an diverse Umweltbedingungen gebunden,
insbesondere an geeignetes Mikroklima, Nahrung und Nistmdglichkeiten. Durch
die Kombination von Zoophagie und Trophobiose und den hohen Energieumsatz
sollten Ameisen eine zentrale Stellung im Nahrungsnetz einnehmen. Ameisen
konnen das Gefiige der Interaktionen im Okosystem sowohl von der Basis her
durch Modulation der Ressourcenverfiigbarkeit (‘bottom-up’-Wirkungen) als auch
von der Spitze her durch FraB3druck auf ihre Beutetiere (‘top-down’-Kontrolle)
beeinflussen. Forschungsansatz sind dabei zwei zentrale Hypothesen:

1. Klima und Konkurrenz stellen die wichtigsten verteilungsbestimmenden
Faktoren fiir Ameisen dar. Bei ausreichender Konstanz geeigneter Umweltbedin-
gungen besetzen Ameisen als soziale Insekten das ,,0kologische Zentrum* und
dringen solitire Arten an die Peripherie.

2. Ameisen wirken iber mindestens zwei grundsitzlich verschiedene Wege auf
das Nahrungsnetz ein: als ,,soil engineers® von der Basis her, wo insbesondere
htigelbauende Arten die rdumliche Vielfiltigkeit und damit die Biodiversitit f6r-
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dern, und als Pridatoren und iiber die Trophobiose von der Spitze her, wobei die
omnivoren Ameisen direkt auf verschiedene trophische Ebenen zugreifen.

Die Uberpriifung dieser Hypothesen auf den verschiedenen Ebenen des ange-
sprochenen Okosystemmodells ergibt folgende Dreiteilung dieser Arbeit:
1. Umwelteinflisse und die Zusammensetzung der Tiergemeinschaft.
II. Stellung und Funktion der Ameisen im Nahrungsnetz.
II. Beeinflussung des Bodens durch Ameisen und ihre Wirkungen im Okosystem.

. | Makro-
‘%\ fauna :
. Eﬂup .
Saprophage ;
@ 1 |
Mesofauna

‘ Mikrofauna

T

Mikroflora

i 38
Mikroklima

Abb. 1: Mijgliche Wechselwirkungen zwischen Mikroklima, Ameisen, Boden, Pflangen und ande-
ren Organismen (Ziffern kennzeichnen die folgenden Kapitel, in denen die jeweiligen Effekete unter-
sucht werden; Manlwurf-Zeichnung ,,Krtecek *“ von Zdenek Miler)

Die Kenntnis der Diversitit der Biozénose ist die Grundlage fiir die Beurteilung
ihrer steuernden Wirkung auf Okosystemfunktionen. Die Uberpriifung und das
tiefere Verstindnis der aus Beobachtungen gewonnenen Erkenntnisse ist jedoch
nur durch Experimente moglich.

Fir jeden Teil der Fragestellung (vgl. Abb. 1) wurden deshalb deskriptive Un-
tersuchungen zur Erfassung der Biodiversitit mit Experimenten kombiniert, die
zur Klirung folgender Fragen dienen sollten:

1. 1. Wie besiedeln Ameisen eine Fliche an der Schnittstelle verschiedener Le-
bensrdume? Lassen sich Sukzessionsprozesse erkennen? Welche Korrelati-
onen bestehen dabei mit der Dichte anderer Gruppen der Makrofauna und
mit wichtigen Umweltfaktoren?
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1. 2. Welchen Einfluss haben einzelne Faktoren des (Mikro-)Klimas auf die ver-
schiedenen Gilden der Bodentiergemeinschaft? Kénnen klimatische Verin-
derungen die steuernde Wirkung auf Okosystemprozesse verschieben?

II. 1. Welche relative Stellung nehmen verschiedene dominante Ameisenarten mit
unterschiedlicher Lebens- und Ernidhrungsweise im Nahrungsnetz ein?
Fiihrt eine Verdnderung des Nahrungsangebotes zu Verschiebungen in der
Nutzung von Pflanzenldusen?

II. 2. Wie interagieren Ameisen mit anderen wichtigen Pridatoren? Bewirken sie
eine top-down Kontrolle anderer trophischer Gruppen?

IIL. 1. Welche Funktion haben Ameisen als Regulatoren von Pflanzenwachstum
tber bottom-up Verdnderungen in der Rhizosphire?

III. 2. Haben Ameisen eine modulierende Wirkung auf das Pflanzenwachstum
auch tber top-down Effekte auf andere Bodentiere?

Auf einem Halbtrockenrasen wurde das Verteilungsmuster der Ameisenarten und
weiterer wichtiger Bodentiere in einem Gradientengefiige verschiedener Sukzessi-
onsstufen und kleinrdumiger Habitatvariationen in Abhingigkeit von den jeweili-
gen Umweltbedingungen raumbezogen erfasst. Im Hinblick auf korrelative
Beziehungen der Tiergruppen und gemeinschaftsstrukturierende Habitateigen-
schaften wurden diese Verteilungsmuster mit multivariaten Analyse- und Ordina-
tionsverfahren ausgewertet (Kapitel 4).

Insbesondere auf Wiesen, auf denen ein erheblicher Anteil der Primérproduk-
tion in den Aufbau unterirdischer Biomasse investiert wird, kommt der Bodenfau-
na eine entsprechend wichtige Rolle im Okosystem zu (Spedding 1971, Curry
1994). In diesem Rahmen hat die quantitative Erfassung der epi- und endogii-
schen Makrofauna eine hohe Bedeutung. Fir diese Untersuchung wurde in gro-
Bem Mafle die relativ aufwindige Hitzeextraktion der Tiere aus Bodensdulen mit
der KEMPSON-Methode angewandt, da sie bei der 6kologischen Untersuchung
solcher kleinrdumig extrem reichhaltig strukturierten Lebensrdume, wie z.B. einer
Brachwiese, im Vergleich zu anderen Methoden deutlich zuverlissigere Daten der
Individuendichten fiir die Streu- und obere Bodenschicht liefert.

Besonders intensiv wurde der Einfluss des Mikroklimas als vermutlich wich-
tigster abiotischer Umweltfaktor auf die Ameisen und die Bodentiergemeinschaft
durch experimentelle Manipulation der Faktoren Sonneneinstrahlung und Nieder-
schlag auf einer benachbarten Brachwiese untersucht (Kapitel 5).

Die Funktion von Ameisen als Schlisseltierarten im Nahrungsnetz wurde e-
benfalls deskriptiv und experimentell untersucht. Eine vergleichende Einordnung
verschiedener dominanter Ameisenarten in trophische Ebenen des Nahrungsnet-
zes eines Halbtrockenrasens war durch Analyse der natiirlichen Gehalte der stabi-
len Isotope 13C und >N mdoglich. Zur Untersuchung der durch Kombination von
Trophobiose und Pridation einzigartigen Nahrungsbiologie der Ameisen auch im
Labor wurde ein Mikrokosmossystem entwickelt und getestet (Kapitel 6).
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Die zweite wichtige Pridatorengruppe im Grasland, die Spinnen, verwirklichen
als solitdre Arten mit rein zoophager Erndhrung eine von den sozialen Insekten
grundsitzlich verschiedene Lebensstrategie. Die Interaktionen dieser beiden riu-
berischen Tiergruppen durch Intragilden-Pridation, Stérung und Konkurrenz und
die Auswirkungen beider Gilden auf die tbrige Makrofauna, insbesondere auf
Phytophage, wurden durch einen faktoriellen Ausschlussversuch im Freiland un-
tersucht (Kapitel 7).

Die zentrale Stellung der Ameisen im Nahrungsnetz diente als Grundlage fir
die Untersuchung ihrer Funktion als Regulatoren von Pflanzenwachstum. Der
bottom-up Einfluss von Ameisen durch Bodenverinderungen in der Rhizosphire
und die top-down Wirkungen durch direkte Interaktionen auf die Diversitit der
tbrigen Bodenfauna und die Wuchsleistungen verschiedener Pflanzenarten wur-
den im Labor (Kapitel 8) und im Freiland (Kapitel 9) mit Mikrokosmos-
experimenten genauer analysiert.

Die dutchgefiihrten Untersuchungen und Experimente erlauben am Beispiel
der Ameisen als einer Schliisseltiergruppe ein tieferes Verstindnis des Zusammen-
spiels multitrophischer und nicht-trophischer Interaktionen.






2. Untersuchungsgebiet

2.1. Naturraum und Topographie

Die untersuchten Flichen liegen zwischen 180 und 200 m 4. NN auf einem Mu-
schelkalkhang 3 km nordwestlich von Witzenhausen in Freudenthal (Abb. 2). Der
Ortsteil liegt in einer typischen Mittelgebirgslandschaft im norddstlichen Teil Hes-
sens im Naturraum ,,Unteres Werratal zwischen Kaufunger Wald und Sandwald.
Diese zwei bewaldeten Buntsandstein-Plateaus bilden mit Hoéhen von 400 bis 477
m 4. NN die natiirliche Abgrenzung zum restlichen Osthessischen Bergland und
dem Kasseler Becken im Siiden und zum Sollingvorland und der Leine-Senke im
Norden (und teilweise auch die Landesgrenze zu Niedersachsen). Die Wiesen 1 &
2 liegen unmittelbar neben den Meridianen 9° 50 6stlicher Linge von Greenwich
und 51° 22” nordlicher Breite am siidwestlichen Waldrand vor dem GroBen Mit-
telberge; Wiese 3 liegt am stdlichen Waldrand vor dem Kleinen Mittelberg. Beide
Berge sind wie der benachbarte Badenstein Muschelkalkkuppen, die durch einen
Grabenbruch, durch den heute auch die Werra flief3t, unter das Niveau der umlie-
genden Buntsandsteinberge gesunken sind.
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Abb 2: Lage der drei Versuchsflichen im Untersuchungsgebiet Witzenbausen-Frendenthal (Karten-
und Luftbildansschnitte aus HVRKE 1999, 2003, Stadt Witzenbansen 2002, Siihrig 2004)
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2.2. Klima und Witterung

Das Witzenhduser Werratal und die beiderseits begleitenden Héhen bis in ca. 350
m Héhe zeichnen sich bei mittleren Jahresniederschligen von ca. 650 mm durch
mildes, sommerwarmes Klima unter atlantischem Einfluss aus. In der Haupt-
Wachstumsperiode (Mai-Juli) betragen die mittleren Niederschlige 210 mm (Stein
1996).

Abgeschirmt durch die Hohenztge des Kaufunger Waldes ist das untere Wer-
ratal relativ warm und trocken. Bei westlicher Hauptwindrichtung und mittleren
Windgeschwindigkeiten von 3,2 bis 3,4 m/s liegt die Jahresmitteltemperatur bei
etwa 9 °C (im Januar 0 °C, im Juli 18 °C). Insbesondere die zur Werra hin abfal-
lenden Siidhinge der Kalkkuppen liegen sehr wirmebegiinstigt.

Pro Jahr erreichen jeden Quadratmeter etwa 975 kWh als mittlere Jahressumme
der Globalstrahlung. Die jihtliche Verdunstung betrigt bei etwa 1500 Stunden
Sonnenscheindauer durchschnittlich 575 1/m? (Stein 1996, HLUG 2003).
Wihrend des Untersuchungszeitraums war die Witterung eher wirmer und feuch-
ter als im langjdhrigen Mittel. Da der Betrieb der beiden nichstgelegenen Wetter-
stationen in Witzenhausen sowohl vom Deutschen Wetterdienst als auch von der
Universitdt Kassel- Witzenhausen kurz vor bzw. nach Beginn meiner Untersu-
chungen eingestellt wurde, habe ich den Witterungsverlauf aus Tagesmittelwerten
der Klimastation des Deutschen Wetterdienstes in Kassel (DWD 2003) berechnet
und bei fehlenden Werten durch Messungen vom Versuchshof der Universitit in
Neu-Eichenberg-Hebenshausen (Meierbreite, 247 m, Fricke 2003) ergidnzt (Abb.
3).

Die Klimadaten beider Stationen korrelierten in den Vorjahren sehr eng und
hoch signifikant mit denen aus Witzenhausen. Die etwas hoheren Niederschlige
an der Station in Kassel erscheinen fir das Untersuchungsgebiet in Freudenthal
sowohl von der Meereshéhe als auch von der Lage am Westhang des Badensteins
her eher reprisentativ zu sein; die Lufttemperaturen in Kassel korrelierten beson-
ders gut und tagesgenau mit eigenen Messungen auf den Flichen, die nur iber
einen kiirzeren Zeitraum moglich waren (Kapitel 4 & 5).
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Abb. 3: Monatliche Mittelwerte der Lufttemperatur [°C] und Summen der Niederschlige [mm]
von Oktober 1997 bis September 2003, DWD 2003, dargestellt als Klimadiagramm nach Walter
(1990): vertikal schraffiert: relativ humide Jabreszeit, punktiert: Diirremonate, schwarz: perhumide
Monate (Niederschlag > 100mm), gestrichelte Kurven: Normabwerte der Periode 1961-1990; iiber
den Kurven fiir jedes Jabr Angabe der mittleren Jabrestemperatur und Niederschlagssumme, unter der
Abszisse fiir jeden Winter das mittlere tigliche Minimum des Rdltesten Monats und das absolute
Temperaturminimum (schwarzer Balken: kalte Jahreszeit, Monate mit mittl. Tagesmin. < 0°C;
schréig schraffierter Balken: Spat- oder Friibfriste, Monate mit abs. Min. < 0°C).

2.3. Geologie und Boden

Das Ausgangsgestein der untersuchten Flichen und des oberhalb am Hang lie-
genden Waldes ist Unterer und Oberer Wellenkalk. Am flacher werdenden Hang
unterhalb schlief3t sich bunter, lehmig-sandiger Mergel aus dem Oberen Buntsand-
stein an, der meist durch L66 und geschiebefreien Lehm aus dem Dilivium tber-
lagert ist. In der Einsenkung zwischen Mittel- und Robelsberg (,,Schafthal®) liegt
eine Deltabildung mit Schuttkegeln aus dem Alluvium.

Der Bodentyp ist eine Pararendzina (Abb. 4), die in den oberen Hangbereichen
sehr flachgrindig (2 — 5 cm) ausgebildet ist, an den unteren Hingen aber an Tiefe
zunimmt. Dadurch sind auch deutliche Gradienten der Stickstoff-, Kohlenstoff-
und Kalkgehalte ausgeprigt. Der Gehalt an verfiigharem Stickstoff nimmt an
allen drei Wiesen nach unten hin zu und betrigt in den oberen 5 cm des Mineral-
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2. Untersuchungsgebiet

bodens im Friihjahr durchschnittlich ca. 20 pg N Ammonium und 12 pg N Nitrat
pro Gramm Trockengewicht. Im Sommer ist dieser Stickstoff fast komplett in der
Vegetation gebunden. Durch den hohen Carbonatgehalt von durchschnittlich etwa
20 % liegen auch die pH-Werte tberall im neutralen Bereich zwischen 6,5 und 7,8.
Genauere Analysen des Bodens auf allen drei untersuchten Wiesen sind im Er-
gebnisteil (Kapitel 8) dokumentiert.

Abb. 4: Bodenprofil im Wald oberbalb von Wiese 1

2.4. Landnutzung und Vegetation

Der Badenstein ist aufgrund seiner besonderen Vegetation mit zahlreichen alten
Eiben als flichenhaftes Naturdenkmal ausgewiesen. Durch Bahnlinie und Bundes-
strale vom Untersuchungsgebiet getrennt, liegt am Werraufer das Naturschutzge-
biet Freudenthal mit einigen Feuchtbiotopen; westlich vom Ortsteil Ermschwerd
am gegeniiberliegenden Werraufer ,,Auf dem Heegen® finden wir einen ebenfalls
unter Naturschutz stehenden Trockenrasen auf Muschelkalk.

Das Untersuchungsgebiet ist wie der ganze Naturraum historisch durch Wein-
und spiter Kirschanbau geprigt. Die bis vor etwa finfzehn Jahren als Rinderwei-
den genutzten chemaligen Streuobstwiesen an den Waldrindern liegen heute
brach und bilden im unteren Hangbereich typische trockene Glatthaferwiesen, die
nach oben zum Waldrand hin teilweise in Kalk-Halbtrockenrasen tibergehen. Alle
drei untersuchten Wiesen werden am Oberhang von einem Buchen-Kiefern-
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2. Untersuchungsgebiet

Mischwald mit eingestreuten Eiben und Lirchen begrenzt (Abb. 5). Der Wald
geh6rt zum Schloss Berlepsch, wird im Auftrag des Grafen beférstert und ist
komplett als Teil des FFH-Gebiets Werra- und Wehretal ausgewiesen (HLUG
2003).

e
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Abb. 5: Waldrand oberhalb des Brachwiesengiirtels (Wiese 2 von Westen am 2. 4. 2002)

Wiese 1 grenzt im Nord- und Sidosten an den Wald; an den Grundstiicksgrenzen
sind noch alte Kalksteinwille erkennbar. Der nordéstliche Waldrand wird meist
direkt von den Asten der Buchen und Kiefern gebildet. Am stidéstlichen Rand
bildet eine Reihe Haselnuss-Straucher die ehemalige Abgrenzung zum Wald; mitt-
lerweile ist kriftiger Kiefern- und Hartriegel-Jungwuchs (bis etwa 10 m hoch)
vorgelagert, so dass ein vielfiltiger, flieBender Ubergang von der verbliebenen
Offenfliche tUber verschiedene Gebtische in den Wald entstanden ist.

Die Offenfliche ist im oberen Bereich etwa zur Hilfte ein artenreicher sub-
ozeanischer Kalk-Halbtrockenrasen (Mesobromion) mit eingestreuten Wacholder-
und Rosenstriuchern und einem kleinen Bestand an Purpurknabenkraut. Die
untere Hilfte ist eine teilweise schon stirker verbuschte, trockene Glatthaferwiese
mit vielen Erdhiigelnestern der Gelben Wiesenameise (Tab. 1).

Stidwestlich am Hangful3 bildet ein Hain aus Hartriegel, Weildorn, Feldahorn
und alten Kirschen die Grenze zum Weg und den jenseits liegenden noch bewirt-
schafteten Ackern und Obstwiesen. Wiese 1 wird im Nordwesten durch ein dich-
tes Schlehe-Weildorn-Gebiisch von der benachbarten Streuobstwiese 1b getrennt.

12



2. Untersuchungsgebiet

Abb. 6: Oberer Teil von Wiese 1 mit nordéstlich angrenzendem Rotbuchen-Waldkiefern-Bestand;
vorne sind einige Pargellen des Pridatoren-Ausschiuss-V ersuchs erkennbar (28. 06. 2003).

Tabelle 1: Liste der Pflanzenarten anf Wiese 1, sortiert nach funktionellen Gruppen und den
Werten der 1. Achse einer Hanptromponentenanalyse fiir die Hangabschnitte 1-4 des Halbtrocken-
rasen-Glatthaferwiesen-Gradienten (vgl. Kap. 4.3.4; 1-5: Bliocke im Ausschlussversuch (Kap. 7),
mittlerer Deckungsgrad in %o (1 egetationsaufnabme vom 5.7.2003, Sanders 2004) bza. mittlere
Biomassen ans je 5 Kempsonproben; O: Oberhang & Waldrand, U: Unterbang & Hain).

Pflanzenart \ Hangabschnitt O 1 2 3 4 5 U

Griser u.a. Monocotyledonae
Orchis purpurea W. Hudson 1762
Elymus (=Agrypyron) repens (Linnacus) Gould 1947
Poa pratensis Linnaeus 1753
Allium spec. Linnacus 1753
Trisetum flavescens (Linnaeus) Palisot de Beauvois 1812
Bromus erectus W. Hudson 1762
Arvhenatherus elatius (Linnacus) . S. Presl & C. B. Presl 1819
Brachipodium pinnatum (Linnaeus) Palisot de Beauvois 1812
Helictotrichon (=Avena) pubescens (W. Hudson) Pilger 1938

X

2
7 2 2 4
1 2 4
1 3 4 2 2
2 5
2 5 5 2
1 5 30

X

Biomasse Griser 3. Mai 1998 [g/m?]
Biomasse Griser 9. September 2003 [g/m?]

152 127 115 188 146
27 44 32 104 97
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2. Untersuchungsgebiet

Tab. 1 - Fortsetzung

Pflanzenart \ Hangabschnitt O 1 2 3 4 5
Kriuter

Primula veris Linnaeus 1753 X

Thymus pulegoides Linnaeus 1753 X X

Sanguisorba minor Scopoli 1772 2

Cirsium arvensis (Linnaeus) Scopoli 1772 2 4

Fragaria viridis Weston 1771 2 2

Bupleurum falcatum Linnaeus 1753 2 2

Euphorbia cyparissias Linnaeus 1753 2 10 5

Silene Wtégaﬁ} (Moench) Garcke 1869 2

Knautia arvensis (Linnacus) T. Coulter 1823 2 2 4 2

Leucanthemun vulgare Monnet de Lamarck 1779 2 5 20

Agrimonia eupatoria Linnacus 1753 15 5 5 4 20

Clinopodinm vulgare Linnaeus 1753 17 50 40 15 15

Tanacetum vufgaris Linnaeus 1753 2

Viola hirta Linnaeus 1753 4 10 5 10

Aunthriscus sylvestris (Linnacus) G. F. Hoffmann 1814 4 5 2 5

Centaurea jacea Linnaeus 1753 1 4 2

Hypericum perforatum Linnaeus 1753 2 1 4 4

Galium album P. Miller 1768 5 2
Leguminosen

Lotus corniculatus Linnaeus 1753 6 1 5

Medicago lupulina Linnaeus 1753 10 4 10 20 10

Astragalus spec. Linnaeus 1753 5 20

Biomasse Kriuter 3. Mai 1998 [g/m?] 96 10, 9,7 6,5 9,3

Biomasse Kriuter 9. September 2003 [g/m?] 64 86 89 88 118

Pflanzendichte (Deckung « Hohe [m] ges. Krautschicht) 42 85 102 114 102

Streuanteil 0 10 50 60 60

Biomasse Moose 3.Mai 1998 [g/m?| 135 146 119 36 28

Biomasse Moose 9. September 2003 [g/m?] 211 173 181 150 205

Deckungsgrad Moose 10 60 70 40 60

Anteil blanker Boden 30 0 5 0 0
Geholze

Taxcus baccata Linnacus 1753 ¢ Larix decidua P. Miller 1768 X

Fagus sylvatica Linnaeus 1753 X

Juniperus communis Linnaeus 1753 X

Pinus sylpestris Linnaeus 1753 X X X
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Tab. 1 - Fortsetzung

Pflanzenart \ Hangabschnitt O 1 2 3 4 5 U
Cornus sanguinea Linnaeus 1753 X X X X X X
Corylus avellana Linnaeus 1753 X 5 X
Crataegus spec. Linnaeus 1753 X X X X X X
Prunus spinosa Linnaeus 1753 X X X X
Rosa spec. Linnaeus 1753 X X X X X

X

Acer campestre Linnaeus 1753 & Prunus avium Linnaeus 1753

Auf Wiese 1 wurde die Rasteruntersuchung des Wald-Wiese-Gradienten (Kapitel
4), die Nahrungsnetzanalyse (Kapitel 6), das Priddatoren-Ausschluss-experiment
(Abb. 6; Kapitel 7) und im unteren Bereich ein Teil der Nestboden-unter-
suchungen und des Freiland-Mikrokosmenversuchs (Kapitel 8 & 9) durchgefiihrt.
Zwischen Wald und Weg reihen sich in nordwestlicher Richtung verschiedene
Brachflichen aneinander; die der Wiese 1 benachbarte Fliche lasst sich in die
Teilflichen 1a am Waldrand, 1b im unteren brachliegenden Streuobstbereich und
1c auf einem schmaleren Wiesenstreifen an einem sonnigen Kiefernjungwuchs-
rand unterteilen (Abb. 2). Diese kleineren Teilflichen wurden bei den Nahrungs-
netzstudien (Kapitel 6 & 7) erginzend zu Wiese 1 untersucht, da sie bei ansonsten
schr dhnlichen Klima-, Vegetations- und Bodenbedingungen durch den Bestand
an alten Kirschbiumen und zwei Kolonien von Formica pratensis Retzius interessan-
te Vergleiche erméglichten. Am Unterhang von Fliche 1c grenzt eine Wildfiitte-
rungstelle an, nordwestlich davon ein Wildacker, der seit etwa 15 Jahren
durchgingig mit Mais und Erbsen bepflanzt wurde (Abb. 2: ,,Maisfeld®).

Abb. 7: Wiese 2 mit einigen Versuchs-Parzellen der Mikroklimamanipulation; im Hintergrund
der Waldrand mit vordringendem Kiefern- und Buchen-Jungwuchs (18. 10. 1998).
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Durch eine weitere Streuobstwiese vom Maisfeld getrennt, bildet Wiese 2 den
Abschluss der brachliegenden stidwest-exponierten Hang-Grundstiicke. Der
Grofiteil der Fliche ist eine blumenteiche trockene Glatthaferwiese mit einer ho-
hen Nestdichte der Gelben Wiesenameise Lasius flavus (E), die hier die Einrich-
tung einer gentigend groBen Anzahl Versuchsparzellen zur Mikroklima-Mani-
pulation ermdéglichte (Abb. 7; Kapitel 5). Durch fehlende Mahd und Beweidung
breitet sich auch hier der Jungwuchs der Waldbdume langsam auf die Wiese aus.
Der Trockenrasen-Charakter am Oberhang vorm Waldrand ist deutlich schwicher
ausgeprigt als auf Wiese 1. Am Unterhang dominiert teilweise Flaumhafer die
Wiese, die hier durch eine Béschung und teilweise eine Hecke aus Esche, Kirsche
und Weildorn vom Weg und einer benachbarten Weide getrennt wird.

Jenseits einer kleinen Senke, die den Anfang des ,,Schafthals“ bildet, liegt am
Hang des Kleinen Mittelbergs die Wiese 3. Der untersuchte Abschnitt ist siidost-
exponiert, weniger flachgriindig und hat einen deutlich niedrigeren Kalkgehalt als
die beiden anderen untersuchten Wiesen. Teilweise stehen hier noch hochstim-
migen Sii3-Kirschbiume (Abb. 8). Ein vom Glatthafer dominierter Bereich diente
bei der Nestbodenuntersuchung und dem Freiland-Mikrokosmenversuch neben
den unteren Hangbereichen der Wiesen 1 & 2 als dritte Vergleichsfliche. Die &st-
lich und westlich davon gelegenen Bereiche sind stitker geneigt und haben deutli-
chen Trockenrasencharakter. Die zum Werratal exponierten angrenzenden Hinge
bilden artenreiche aber stark verbuschte Trockenrasen aus. Ein Jahr nach Ab-
schluss meiner Untersuchungen wurde die Wiese 3 nach mehrjihriger Pause wie-
der von Jungrindern beweidet (Abb. 61, S. 140).

Abb. 8: Der flachere Bereich der nirdlich im Untersuchungsgebiet gelegenen Wiese 3 diente bei den
bodenbiologischen Untersuchungen und Excperimenten als Vergleichsfliche (22. 04. 2002).
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3. Methodik

In diesem Kapitel werden nur versuchsiibergreifende Methoden beschrieben; die
Erlduterungen der einzelnen Versuchsanlagen und jeweiligen experimentellen
Details folgen direkt in den jeweiligen Kapiteln.

3.1. Quantitative Erfassung der Bodenfauna

Die Makro- und Mesofauna wurde aus Bodenproben mit einer von Schauermann
(1982) modifizierten Kempson- bzw. MacFadyen-Apparatur (MacFadyen 1961,
Kempson et al. 1963), die Nematoden mit einer O Connor-Nallextraktions-
apparatur ausgetrieben (Heitkamp & Schauermann 1982, Alphei 1995). Die Pro-
benahme etfolgte mit Stechzylindern von 21 oder 5 cm Durchmesser (= /25 bzw.
/500 m?), die bis etwa 10 cm Tiefe eingestochen wurden. Aus den 21 cm @ Boht-
kernen wurde die Streuschicht gemeinsam mit den oberen 5 cm des Mineralbo-
dens entnommen, so dass der Gras- und Waurzelfilz nicht getrennt werden
mussten. Die 5 cm ) Bohrkerne wurden in drei Horizonte gegliedert: Vegetation
& Streuauflage, 0-5 cm und 5-10 cm Bodentiefe; die Proben aus den Ameisennes-
tern hatten praktisch keine Streuauflage, so dass diese Proben nur in zwei Hori-
zonte geteilt wurden.

Das zeitliche Regime des Temperaturgradienten in der Kempson-Apparatur
wurde in Anpassung an die Bedingungen des Trockenrasens gegeniiber den Emp-
fehlungen fiir Waldbéden von Schauermann (1982) etwas beschleunigt; schon
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wihrend der ersten 144 Stunden der Extraktion wurde der Gradient um téglich 5
°C erhoht. Dieser immer noch relativ langsam ansteigende Temperaturgradient
gibt einerseits auch langsamen Bodentieren die Gelegenheit, die Bodensiule in
Richtung der kithl-feuchten Luft Giber dem Auffangbehilter zu verlassen, ldsst
aber andererseits den wirmeliebenderen Ameisen auch gentigend Zeit, den Boden
kriftig umzugraben, was insbesondere bei Proben aus Nesthiigeln mit lockerem
Substrat und vielen Arbeiterinnen zu erheblichen Verunreinigungen der Probe
fihrte.

Fir die Nematodenerfassung wurden jeweils die oberen 5 cm der Bodensidulen
aus drei Einstichen mit dem 5 cm ) Bohrer im Labor gesiebt (4 mm) und zu einer
Mischprobe vereinigt, um die Probenvarianz zu verringern. Von dieser Mischpro-
be wurden aus 15 g Frischgewicht mit einer Trichterextraktion nach dem Baer-
mann-Prinzip die Nematoden in der O’Connor-Apparatur ausgetrieben.

Die Erfassung der epigiischen Fauna erfolgte zusitzlich quantitativ durch Ab-
saugen definierter Flichen (1/28 m? — Aussaugen eines zuvor aufgesetzten Stech-
zylinders) mit einem modifizierten Laub-Sauger (Stihl SH 85, Stihl AG,
Wiaiblingen; 0,8 kW; 625 m?® Luftdurchsatz/h; Kischernetz im 10 cm @ Saugrohr)
und qualitativ durch Beobachtungen, Hand- und Kischerfinge und Bodenfallen.

Die extrahierten Tiere wurden, wie die Tiere aus den Bodenfallen oder den
Handaufsammlungen, zur weiteren Aufbewahrung entweder aus der jeweiligen
Fixierlosung in 70%iges Ethanol iberfiihrt oder, um die Gehalte der stabilen
Kohlenstoff- und Stickstoff-Isotope unverindert zu lassen, direkt bei —24 °C tief-
gefroren (Tab. 2). Vor der Auszihlung der Mesofauna wurden stark verschmutzte
Proben mit Heptan gesptlt: die hydrophoben Oberflichen der Tiere bewirken ein
Auftreiben bis zur Unterkante der organischen Phase; mineralische Partikel blei-
ben am Boden der wissrigen Phase. Nach Dekantieren wurden die Tiere wieder in
Alkohol uiberfiihrt.

Tabelle 2: Fixier- und Aufbewabrungslisungen bei den angewandten Methoden (Fixierlisungen
mit etwas parfumfreiem Detergeng zur Verringerung der Oberflichenspannung)

Methode Fixierung Aufbewahrung
Hand- & Saugfang N trocken bei —24°C
Kempson p,0 gesittigte Kochsalzlésung (NaClag) trocken bei —24°C
Kempson pks & 40%ige Trinitrophenol-Lésung (Pi- | 70% (vol.) Ethanol
MacFadyen krinsdure),
O’Connor Leitungswasser, z.T. kochend 37% Formaldehyd
Bodenfalle p,0 gesittigte Kochsalzlésung (NaCl,g) trocken bei —24°C
Bodenfalle gy 50%ige Dihydroxydiethlether-Losung [ 70% (vol.) Ethanol
(Diethylenglykol)
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Die Ameisen habe ich zusitzlich durch direkte Nestsuche und Koderschalen mit
Honigwasser erfasst; die Nesterfassung wire bei der reich strukturierten Streu-
schicht allerdings nur bei komplettem Umgraben quantitativ gewesen, worauf ich
mit Riicksicht auf die geringe Flichengréfie verzichtet habe. Mit den Kdderscha-
len gelang fiir stark oberflichenaktive Ameisen-Arten eine brauchbare Aktivitits-
Abschitzung; fiir Arten mit versteckter Lebensweise sind allerdings nur die
Kempson-Proben quantitativ zuverlissig, da Bodenfallen-Finge nur qualitative
und auch Saugproben allenfalls halb-quantitative Daten liefern.

3.2. Bestimmung der Tiere und ihrer Biomasse

Die Tiere wurden unter einem Stereobinokular aussortiert und, z.T. mit einem
Mikroskop, auf Familien- bzw. Artniveau determiniert. Grundlage fiir die Be-
stimmung der Ordnungen und Familien war Schaefer (2000).

Fir Insektenlarven wurden Chu (1949) und Peterson (1962), fir Lumbricidae
Graff (1953) und Sims & Gerard (1985), fir Isopoda Gruner (1966) und fiir Opi-
lionida Martens (1978) hinzugezogen.

Die Ameisen wurden mit Seifert (1996), erginzt durch Kutter (1977 & 1978),
Seifert (1983, 1988 & 1991) und Czechowski et al. (2002), bestimmt.

Die Bestimmung adulter Spinnen erfolgte zu einem grof3en Teil zusammen mit
Dirk Sanders und Alexander Siihrig nach Heimer & Nentwig (1991) und Roberts
(1993 & 1995), erginzt mit Kronestedt (1990). Die Zikaden wurden von Ingke
Rachor und Dr. Herbert Nickel determiniert.

Die Biomasse von Ameisen, Spinnen und Zikaden wurde artspezifisch jeweils
an mehreren Individuen nach Trocknung (60 °C, 72 h) mit einer Feinwaage auf 10

Hg genau gewogen.

3.3. Chemische und bodenbiologische Analysen

Zur Analyse von Bodenlésungen wurden Standardverfahren angewandt (Destilla-
tion des mineralischen Stickstoffs nach Kjeldahl, Kolotimetrie eines Posphat-
Farbkomplexes, pH-Werte in 0,01 mol/1 CaCly-Lésung). Die Gehalte an Stickstoff
und Kohlenstoff in Festproben (Bodenproben, Pflanzenteile) wurden nach
Trocknung (105 °C, 2 x 24 h), Homogenisierung in einer Schwingmiihle und Ein-
waage von etwa 1000-2000 pg gaschromatographisch mit einem Carlo-Erba-
Element-Analysator gemessen.

Bodendichte und Wassergehalt habe ich gravimetrisch (24 h Trocknung bei
105 °C) bestimmt. Die Hohe der Streuschicht wurde direkt an den Bodensiulen
gemessen.

Der Kalkgehalt (CaCOs) wurde aus dem nach Salzsdurebehandlung entstande-
nen CO2-Volumen berechnet (3 g TG Boden + 10 ml 25% HCI mit 7% Fe-
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SO47THL0; Fe?* reduziert evtl. vorhandenes Mangandioxid, das sonst das Chlorid
zu Chlor oxidieren kénnte, welches auch die organische Substanz angreifen wiirde,
Loeppert & Suarez 1996). Die mittlere Standardabweichung der Eichkurven lag
bei etwa 2,5 %. Zum Vergleich wurden aus mit Salzsdure ohne Fe?™-Zugabe be-
handelten Bodenproben die Gesamtkohlenstoff- und Stickstoff-Konzentrationen
analysiert.

Die Messung der Basalatmung und Bestimmung der mikrobiellen Biomasse
nach der Methode der Substrat-induzierten Respiration (SIR-Methode nach An-
derson & Domsch 1978) erfolgte in einer von Scheu (1992) modifizierten automa-
tischen elektrolytischen O,-Mikrokompensationsanlage. Der Vorteil dieser Anlage
besteht darin, dass die mikrobielle Biomasse und der Verlauf der Atmungskurven
hier aus nur 1-2 g Boden bestimmt werden kénnen. Die mikrobielle Biomasse
wurde aus der Atmungsaktivitit vor der Wachstumsphase (MIRR) nach dem von

Beck et al. (1997) vorgeschlagenen Wert von 38 pg Cuic pro pl verbrauchtem Oz
pro Stunde berechnet. Die Ergosterolgehalte wurden nach alkoholischer Extrakti-
on mit der HPLC gemessen (Djajakirana et al. 1996).

3.4. Pflanzenwachstum und Mikrokosmen

Als Laborsysteme wurden dynamische Mikrokosmen verwendet, die eine Drainage
unter naturnahen Bedingungen etlauben (Wolters 1989, Scheu 1990). Zur gleich-
zeitigen Haltung von Ameisen wurden geeignete Versuchsgefille neu entwickelt
(Kap. 6). Im Freiland wurden Kunststoffréhren von 100 mm @ und 200 mm
Hoéhe mit vier 50x100mm grolen Seitenéffnungen, die mit einer Gaze von ca. 5
mm Maschenweite verschlossen waren und den Ameisen und meisten anderen
Bodentieren weitgehend ungehinderten Zutritt erlaubten, mit der Oberkante biin-
dig zur Oberfliche eingegraben. Die jungen Pflinzchen wurden mit einem Draht-
gitter vor Verbiss geschiitzt.

Die Pflanzenwurzeln aus den Mikrokosmen und aus Stechzylinderproben
wurden iiber einer Siebkaskade (4 mm, 2 mm, 1 mm, 0,25 mm) gewaschen und
durch Handlese aussortiert.

3.5. ®N und “C-Analysen

Die Pflanzen- und Tierproben wurden direkt gesammelt und bis zur Einwaage
tiefgefroren. Die Isotopenverhiltnisse in den Proben wurden extern im Kompe-
tenzzentrum Stabile Isotope (KOSI) des Forschungszentrums Waldékosysteme
der Universitit Géttingen mit einem computergesteuerten gekoppelten System
aus einem Carlo-Erba-Element-Analysator (NA 2500) und einem Gas-Isotopen-
Massenspektrometer (Finnigan Deltarl™s) bestimmt, mit dem sowohl die Anteile
der Kohlenstoff- wie auch der Stickstoff-Isotopen in einer Probe gemessen wer-
den kénnen (Reineking et al. 1993). Das Verhiltnis des jeweils schwereren zum
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leichteren Isotop wird tblicherweise als Abweichung in Promille vom Isotopen-
verhiltnis der jeweiligen Referenzsubstanz angegeben, fiir Kohlenstoff das CaCOs3
des ,,Peedee Belemnite® Gesteins, fiir Stickstoff der Luft-Stickstoff. Die mittlere
Standardabweichung der internen Standards (Acetanilid) lag fiir Kohlenstoff und
Stickstoff unter 0,1 %eo.

3.6. Statistische Analysen

Von allen Daten wurden die Residuen berechnet, mit dem Shapiro-Wilk-Test auf
Normalverteilung getestet und gegen die Erwartungswerte (=Gruppen-
Mittelwerte) aufgetragen, um die Verteilung und Homogenitit der Varianzen gra-
phisch abschitzen zu kénnen. Die bei Individuenzidhlungen von Tieren oft zu
beobachtende Zunahme der Varianz mit steigenden Mittelwerten zeigt multiplika-
tive oder exponentielle Zusammenhinge an. Besonders bei den Ameisendaten
konnte ich diesen Effekt oft beobachten (Abb. 9). Durch die soziale Lebensweise
ist die Erklirung besonders offensichtlich, eine Ameise kommt sozusagen selten
allein. Durch logarithmische (loglO(x+1)) oder Wurzeltransformation ((x+%s)")
konnte in fast allen Fillen Homogenitit der Varianzen erreicht werden, die mit
dem Fmax-Test (Kohler et al. 2002) oder dem Levene-Test statistisch abgesichert
wurde.

Bei der optischen Analyse der Residuen fielen auch gleich Ausreiller auf, die
auf Plausibilitit und potentielle Fehler bei der Dateneingabe gepriift wurden.

Residuen Formicidae Mai 1999 Residuen log,,(Formicidae+1) Mai 1999
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Abb. 9: Residuen der Ameisen-1 ndividuenzablen des Klimaversuchs aus den Kempson-Proben vom
Mai 1999 aufgetragen gegen die Erwartungswerte; links absolute, rechts log-transformierte Daten.
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Zur Uberpriifung der experimentellen Effekte wurden Varianzanalysen durchge-
fihre, fur Mittelwertvergleiche Tukey’s HSD benutzt; die jeweiligen Modelle wer-
den zusammen mit den Versuchsanlagen in den jeweiligen Teilkapiteln genauer
angegeben.

Direkte Gradientenanalysen von zusammen erhobenen multivariaten Tier- und
Umweltparametet-Datensitzen wurden mit Redundanz- (RDA) oder Kanonischen
Korrespondenzanalysen (CCA) durchgefithrt. Zuvor wurde mit einer ,,detrended*
(by segments) Korrespondenzanalyse (DCA, Hill & Gauch 1980) die Gradienten-
linge bestimmt; wenn der grofite erfasste Gradient zwischen den Probenahme-
punkten kleiner als zwei Standardabweichungen der reskalierten Gaullschen
Glockenkurven der Arten war, also weniger als die Hilfte eines kompletten uni-
modalen Anstiegs und Abfalls umfasste, wurden die linearen Verfahren ange-
wandt: Hauptkomponenten- (PCA) und Redundanzanalyse (ter Braak 1995).

Die statistischen Analysen wurden mit den Computerprogrammen SAS 8.1 (SAS
Institute 2000), Statistica 6.0 (StatSoft 2001), Canoco 4.5 (ter Braak & Smilauer
2002) und Excel 2000 (Microsoft 1999) durchgefiihrt.
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Themenbereich |

Umwelteinfliisse und Tiergemeinschaften

4. Verteilungsmuster und Diversitit von Ameisen,
Spinnen und anderen Bodentieren in einem Gra-
dienten vom Mischwald zum Trockenrasen auf
Kalkgestein

4.1. Einleitung

Die meisten Ameisenarten sind mehr oder weniger xerothermophil (Seifert 1996);
entsprechend leben sie in Mitteleuropa in somnenexponierten Biotopen wie z.B. Tro-
ckenrasen oder lichten Wildern in siid-exponierten Hanglagen. Buchenforste mit
durchgehend geschlossener Kronendecke gehoren dagegen zu den Ameisen-
drmsten Lebensrdumen. Seifert (1996) charakterisiert beispielsweise 79 der 111
bisher in Deutschland festgestellten Ameisenarten wenigstens teilweise als Offen-
landarten; die maximalen Biomassen der dominanten Arten konnen auf einem
Hektar Wiese mit 110 bis 150 kg mehr als das Dreifache der Werte aus Optimal-
lebensrdumen der auffilligeren und sehr volkreichen Waldameisen aus der Formica
rufa-Gruppe (ca. 40 kg/ha) erreichen. Okologische Grundlagen sind bisher bei
Waldameisen am umfassendsten erforscht (Ubersichten z.B. bei Otto 1967, Géss-
wald 1990, Whittaker 1991, Way & Khoo 1992); die Rolle von Ameisen in europi-
ischen Griinland-Okosystemen wurde vorwiegend in Polen und England
intensiver bearbeitet (Ubersichten z.B. bei Pétal 1978, Woodell & King 1991, El-
mes 1991).
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4. Rasteruntersuchung

Fir Ameisen spielt in optimalen Lebensrdumen die Konkurreng um Raum in Form
geeigneter Nistplitze (Strukturen, Mikroklima, Bodeneigenschaften) und als Terri-
torium zur Nutzung der oft geklumpt verteilten Ressourcen eine entscheidende
Rolle (Hélldobler & Wilson 1990). Inter- und intraspezifische Konkurrenz bewir-
ken oft eine Populationsstabilisierung der entsprechenden Arten (Pétal 1981, Pon-
tin 1961). Fur Myrmica- und Lasius- Artenpaare beschrieben Brian (1983) bzw.
Pontin (1961 & 1963) die Ausbildung einer Dominanzhierarchie und das Auswei-
chen der untetlegenen Arten auf die Nutzung suboptimaler Ressourcen; Ro-
sengren (1986) konnte in einem Freilandexperiment klar indirekte positive Effekte
der dominanten Art Formica truncornm auf die subdominanten Arten Lasius flavus
und Tetramorium spec. durch Verdringung der intermedidren Art Lasius niger, die
ohne Anwesenheit von Forwica t. mit den subdominanten Arten stark um die glei-
chen Ressourcen konkurrierte, feststellen.

Hiigelbauende Arten haben in der Wahl ihres Nistplatzes grof3ere Freiheit als
Arten, die auf speziellere Nistplitze angewiesen sind, und reduzieren bei gréBerer
Dichte die intraspezifische Konkurrenz neben Reduktion der Koloniegréien vor
allem durch eine regelmiBigere hexagonale Verteilung ihrer Nester (Waloff &
Blackith 1962, Elmes 1974).

Die réumliche Verteilung von Organismen, gerade von Schliisselorganismen, ist
wesentlich fur das Verstindnis von Gemeinschafts-Interaktionen, Mustern der
Populationsdynamik und Okosystemprozessen (Christ & Wiens 1996). Ein groBer
Teil der Aktivititen von Ameisen, besonders mégliche Bottom-up-Wirkungen,
konzentrieren sich im Bereich der Nester, die meist tiber Jahre hinaus am selben
Ort bleiben. Aufgrund dieser Immobilitit eignen sich Ameisennester auch beson-
ders fiir eine rdumliche Auswertung (Walloff & Blackith 1962, Christ & Wiens
1996) sowie als Indikatoren fiir linger wirkende Umweltverinderungen (King 1981,
Seifert 1998).

Die Verteilung der Ameisenarten auf verschiedene Biotope oder auf Mikro-
habitate entlang von Gradienten wechselnder Umweltfaktoren wurde zwar schon
hiufiger untersucht (in Deutschland z.B. von Seifert 1982, Assing 1986, Bausch-
mann 1988), dennoch ist der faunistische Erfassungsstand fiir viele Regionen,
darunter insbesondere Siidniedersachsen und Nordhessen, noch sehr niedrig (As-
sing 1994, Rogener & Pfau 1994, Bauschmann et al. 1990).

Um die rdumliche Verteilung der Ameisen zusammen mit anderen Tieren, ins-
besondere der Bodenmakrofauna, und ihre Abhingigkeiten von verschiedenen
Umweltfaktoren zu erfassen, habe ich im Untersuchungsgebiet eine Fliche mit
vielen unterschiedlichen Habitatausprigungen und Sukzessionsstufen ausgewihlt
und mit einem rdumlichen Raster mehrere dieser Gradienten abgedeckt. Folgende
Fragen standen dabei im Zentrum:

1. Welche Ameisenarten leben dort unter welchen Skologischen Bedingun-

gen und wie verteilen sie sich im Raum?

2. Welche Korrelationen bestehen zur Ubrigen Tiergemeinschaft, welche

mikroklimatischen, pedologischen und biologischen Umweltfaktoren
spielen dabei eine Rolle?
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3. Gibt es tatsichlich positive Interaktionen mit der Bodenfauna und negati-
ve mit anderen Pridatoren? Kénnen dabei soziale Insekten Tiere mit soli-
tirer Lebensform an den ,,6kologischen Rand* dringen?

4. Welche Rolle spielen Sukzessionsprozesse und kénnen daraus natur-
schutzfachliche Empfehlungen abgeleitet werden?

Die rdumliche und multivariate Analyse etrlaubt es, die sehr komplexen populati-
onsokologischen Daten auf verschiedenen Skalenebenen zusammen mit relevan-
ten Umweltparametern raumbezogen auszuwerten und damit 6kologische Modelle
im Freiland addquater zu iberpriifen.

4.2. Methodik

Raster

Auf einem brachliegenden Halbtrockenrasen an einem Mischwaldrand auf einem
Stidwest-exponierten Kalkhang im Werratal (,,Wiese 1%, Kap. 3) wurde im Frih-
jahr 1998 ein hexagonales 5 m-Raster angelegt. Beginnend an einer Kiefer am
Waldrand wurde das Raster 10 m weit hangaufwirts, 10 m nérdlich und 20 m sid-
6stlich in den Wald hinein, 25 m weit stidlich bis zum chemaligen Waldrand etwa
auf der Grenze des Grundstiicks und 45 m weit den Hang hinunter komplett tiber
den Halbtrockenrasen und eine trockene Glatthaferwiese hinweg bis in die umlie-
genden Gebusche hinein eingemessen. Entlang von 8 Reihen, die in 240° West-
Stidwest-Richtung geradlinig den Hang hinunter liefen, wurden insgesamt 82 Un-
tersuchungspunkte markiert (Abb. 10). Alle Rasterpunkte (bis auf den ersten an
der willkiirlich ausgewihlten Kiefer) lagen — durch die jeweils genau 5 m Abstand
zu den sechs benachbarten — rein zufillig in unterschiedlichen Mikroausprigungen
der verschiedenen Habitate.

Zusitzlich wurde von der nordlichen Ecke des Halbtrockenrasens aus auf der
Nachbarwiese (,,Wiese 1a“, Kap. 2.4.) ein linearer Gradient am Waldrand entlang
angelegt, zunichst 15 m nach Norden, anschlieBend 20 m weit in 300° West-
Nordwest-Richtung, bis zu einer Kolonie von Formica pratensis Retzius reichend.
Jeweils im Abstand von 5 Metern und zusitzlich kurz vor und hinter einem der
Nesthiigel wurden zusammen 9 Probenahmepunkte markiert (Abb. 10).

19 Rasterpunkte lagen im Buchen-Kiefern-Mischwald, z.T. mit Hasel und Lir-
che (Abkirzung in den Ordinationen: Wald), 8 am siidwestlichen oder westlichen
Waldrand mit Abendsonne, 18 auf den noch offenen Bereichen des Halbtrocken-
rasens, 6 auf der Glatthaferwiese, 7 im Schlehdorngebiisch (Schlehe), 5 im Kie-
fernjungwuchs (Kiefernjw), 10 in Hartriegelbestinden, 6 im unteren Hain aus
Feldahorn, Weilldorn und Kirsche (Hain), 5 unter einzeln stehenden Heckenrosen
(Rosa) und weitere 5 im Mittagsschatten einzeln stehender Bische oder junger
Biume (Busch).
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ADbb. 10: Verteilung der Rasterpunkte anf Wiese 1; Legende der Symbole fiir die Habitattypen.

Probenabme und Erfassung erginzender Daten

Am 3. und 4. Mai 1998 wurde an allen 91 eingemessenen Punkten jeweils eine
Kempsonprobe genommen, der Lebensraumtyp bestimmt und Vegetationsstruk-
tur und Beschattungsgrad abgeschitzt. Nachdem die Tiere ausgetricben waren,
wurde von jeder 72 Stunden bei 60 °C getrockneten Bodensiule die Pflanzenbio-
masse und Streuauflage sortiert und gewogen. Die Erde wurde gesiebt und wie die
ausgesiebten Steine gewogen. Von je einer Teilprobe wurden der pH-Wert (in
CaCl) und der Kalkgehalt (% CaCOs3) gemessen.

Im folgenden Sommer habe ich mit Honigwasser-Kédern die Ameisenaktivitdt
an verschiedenen Stellen der Fliche abgeschitzt und die Nester der angelockten
Arbeiterinnen gesucht.

Im Sommer 1999 wurden 20 grofie Schraubgliser (5,5 cm ¢ mit Ringaufsatz)
und 61 kleine Rollrandschnappdeckelgliser (2,2 cm o, 50 ml) als Bodenfallen auf
der Fliche eingegraben; die kleinen Fallen standen dabei direkt an ausgewihlten
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Punkten des Rasters, die grolen an reprisentativen Stellen der sieben wichtigsten
Lebensraumtypen: Je 4 im Wald, auf dem Trockenrasen und auf der Brachwiese,
je 2 am Waldrand, im Kiefernjungwuchs, Schlehengebiisch und Feldahorn-Hain.
Der Wassergehalt der ausgestochenen Bodenproben wurde durch Trocknen und
Wiegen bestimmt.

Von 1999 bis 2000 wurden auf der Fliche Nahrungsnetzanalysen (Kap. 6),
bodenbiologische Untersuchungen und Experimente (Kap. 8 & 9) und 2002 ein
Ausschlussversuch (Kap. 7) durchgefithrt, so dass weitere Arten und Daten ge-
sammelt werden konnten, die allerdings nicht mit in die statistische Analyse einge-
hen.

Mikroklima-Messungen und Analyse der Baum#kronenstruktnr

Durch die mittlerweile zur Verfiigung stehende bessere technische Ausristung
konnten nochmals im Frithjahr 2002 Temperatur- und Luftfeuchte-Messungen
mit elektronischen Dataloggern der Firma Hobo und im Sommer 2003 Digitalfo-
tos der Rasterflichen und der sie tiberdeckenden Baumkronen bzw. Gebusche
gemacht werden. Die Datalogger standen an zwei Messperioden vom 3. bis 18.
April an den 10 m-Rasterpunkten und vom 18. bis 22. April an weiteren Punkten
des Rasters. Aus den Daten wurden Mittelwerte, Maxima und Minima berechnet.

Chemische Reaktionsgeschwindigkeiten steigen aber nicht linear mit der Tem-
peratur, sondern hingen nach der Arrheniusgleichung exponentiell von dem Ver-
hiltnis der Aktivierungsenergie zur mittleren thermischen Translationsenergie ab.
Wechselwarme Organismen sind in ihrer Lebensentfaltung ebenso direkt von der
Temperatur abhingig. In Unkenntnis der relevanten Enzymreaktionen und ihrer
Aktivierungsenergien ist die Van’t Hoffsche Reaktions-Geschwindigkeits-
Temperatur-Regel die beste Niherung, wonach eine Erwirmung um 10 °C eine
Verdoppelung bis Verdreifachung der Geschwindigkeit bedeutet. Die Temperatur
T in °C habe ich entsprechend einer vorsichtigen Naherung 2T/10-transformiert,
gemittelt und ricktransformiert, um einen Mittelwert ,,RGT zu erhalten, der
diese Zusammenhinge besser berticksichtigt.

Die Daten beider Messperioden wurden mit den Daten zweier Referenzpunkte
rechnerisch aneinander angeglichen (lineare Umrechnung der in Kelvin transfor-
mierten Werte mit dem Verhiltnisfaktor der Referenz-Periodenwerte zu den Wer-
ten des gesamten Messzeitraums).

Zur objektiven Messung des Beschattungsgrades bzw. der Baumkronendichte
wurde die Farbtiefe von senkrecht nach oben aufgenommenen digitalen Fotos
(Nikon Coolpix 4500 (1:2,6; 7,85 mm); HP Photo Smart 618 (1:2,4; 5,2 mm),
Weitwinkel, 2272 X 1704 Pixel im JPEG-Dateiformat) mit dem Computerpro-
gramm Paint Shop Pro 4.15 (Jasc Software 1999) auf 2 verringert und wieder auf
16 Mio. erh6ht, um den Maximalwert der Lumineszenz ablesen zu kdénnen, der
dem Weil3- bzw. Schwarzanteil der Bilder proportional ist. Bei nicht zu starker
Bewolkung wurden alle aufgenommenen Vegetationsstrukturen sehr detailgetreu
als schwarze Pixel von den weillen des durchscheinenden Himmels getrennt. Die
Ergebnisse dieser Messung korrelierten sehr gut mit den finf Jahre zuvor abge-
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schitzten Werten der Beschattung, was den Eindruck einer nur sehr langsam vo-
ranschreitenden Verbuschung bestitigte.

Fir Ameisen wird die maximale Bodentemperatur als besonders relevante
KenngréBe angesehen (Seifert 1986). In Anlehnung an Seifert habe ich die an
unterschiedlichen, aber immer sonnigen Tagen nachmittags mit batteriebetriebe-
nen Digitalthermometern 5 cm unter der Bodenoberfliche gemessenen Tempera-
turen auf Standardbedingungen umgerechnet. Tageszeitliche Abweichungen
wurden durch regelmiBiges Ablesen von Thermometern an Referenzpunkten
habitatspezifisch ausgeglichen.

Die Messungen an unterschiedlichen Tagen wurden mit den Daten der Klima-
station des DWD in Kassel auf einen einheitlichen Maximalwert zuriickgerechnet.
Aus den Regressionsgraden von Messserien im Boden eingegrabener Datalogger
(Kap. 5) mit verschiedenen Klima-Kenngréfen am gleichen Tag in Kassel konn-
ten in Abhingigkeit von der Beschattung und Vegetationsdichte drei Rechenfor-
meln erstellt werden, in denen das unterschiedliche Erwirmungs- und
Abkithlungsverhalten verschiedener Habitattypen berticksichtigt wird (Tab. 3).
Jedem Rasterpunkt wurden relative Anteile der drei extremen thermischen Verhal-
tensauspriagungen zugeordnet, die aus dem Beschattungsgrad in der siidlichen
Hilfte des Himmel-Fotos und bei weniger als 35 % Beschattung auch aus der
Krautschichtbiomasse berechnet wurden.

Tabelle 3: Relative Anteile (je 7/ 12) der Klima-Kenngriiffen 3-Tages-Mittel (Tsavi), Tagesmittel

(Tvig)y Temperatur um 12 und 18 Ubr (T12 bzw. Tis), Maximaltemperatur (Tay), Sonnen-
scheindaner (Son) und relativer Luftfenchte (1) an den Regressionsformeln zur Berechnung der
Standard-Maximal-Bodentemperatur

Tinie Tae Tz Tis Ty Son fF

Maximale Beschattung 3 3 2 1 2 -1
Wiese 1 3 3 3 -2
Annihernd blanker Boden 2 1 3 4 -2

Statistische Auswertungen
Mit den Deckungsgraden der Pflanzenarten im mittleren Abschnitt, den Individu-
enzahlen aller erfasster Tiergruppen und denen der Ameisenarten aus den Boden-
proben — zusammen mit den aufgenommenen Umweltvariablen — wurden
multivariate direkte Gradientenanalysen (Kap. 3.6) durchgefiihrt. Folgende Um-
weltvariablen gingen als erklirende Faktoren in die Analyse ein [Einheit] (Abkir-
zung in den Ordinationen):

e der Anteil der Steine in den oberen 5 cm des Bodens [gew %] (Steine)

e Bodendichte [kg/1 = g/cm?] (Dichte)

e Protonenkonzentration [-logio[H*]] (pH)

e Kalkgehalt der oberen 5 cm des Bodens [gew % CaCO;] (Kalk)
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¢ Bodentemperatur in 5 cm Tiefe, auf vergleichbare Maximalwerte interpo-
liert [°C] (Tbod)

e Thermisches Verhalten [relative Skala von —1 fiir langsamste Anderungen
bei maximaler Beschattung und Windschutz tiber O fiir dichtbewachsene,
rel. unbeschattete Glatthaferwiese bis +1 fiir offene Hangbereiche mit
minimaler Vegetationsdecke und dementsprechend schnelleren und stir-
keren Temperaturschwankungen] (Therm)

e Beschattungsgrad [% Himmelsabdeckung in Stidrichtung] (Schatten)

e Trockengewichte von Moos, Gras, Kraut, Buchenblittern, anderen Laub-
blittern (Hasel, Weildorn usw.) und Kiefernnadeln (Moos, Gras, Kraut,
Buche, Laub, Kiefer)

e Trockengewichte von holzigen Stingeln der Krautschicht, Holz, Kiefern-
Rinde und Kiefern- bzw. Litrchenzapfen [g/346 cm?| (Stdngel, Holz, Rin-
de, Zapfen)

e Anzahl Sonderstrukturen [Anzahl/346 cm?] Haselniisse, Buchensamen,
Eicheln, Kirsch- und Hartriegelkerne (Nuss), Bucheckernhiilsen (BuE-
cker) und Schneckenhiuser (Schnecke)

Jede Probenahmestelle wurde einem Habitattyp zugeordnet (s.0.). Von diesen
nominalen Umweltfaktoren wurden die Zentroide entsprechend ihrer Korrelation
mit den zuvor berechneten Arten- oder Arten-Umwelt-Achsen aufgetragen, ohne
dass sie die Achsenbildung mit beeinflusst hitten (passive Vatiablen oder supple-
mentary data). Zur gleichzeitigen Abschitzung der Heterogenitit dieser Habitat-
typen sind die Ordinationspunkte der einzelnen Standorte (sample scores) in den
Abbildungen entsprechend durch Symbole gekennzeichnet.

Durch automatische Vorwirts-Selektion der Umweltvariablen kann festgestellt
werden, wie stark der Einfluss der einzelnen UV allein ist, in welcher Reihenfolge
sie die jeweils maximale zusitzliche Varianz erkliren und welche der Variablen
signifikante Beitrdge zum Modell liefern (Monte-Catlo-Test).

Eine weitere direkte Gradientenanalyse nur mit der rdumlichen Lage der Pro-
benahmepunkte, also ihren beiden x- und y-Koordinaten als erklirende Umwelt-
variablen, gibt zum einen an, welchen Anteil allein die rdumliche Lage an der
Varianz der Tiergemeinschaft hat, und ermdglicht zum anderen bei einer Auftra-
gung der Ordinationswerte der Probenahmepunkte, die eine lineare Kombination
der Umweltvariablen darstellen, eine Abschitzung, in welchen Bereichen des Ras-
ters die Schwerpunkte der Habitattypen und der jeweiligen Tiergruppen liegen.

Zur statistischen Absicherung wurde jeweils ein Monte-Carlo-Test mit 999
nicht restriktiven Permutationen durchgefithrt. Allerdings wire ein rein zufilliges
Permutieren der Proben bei hoher riumlicher Autokorrelation nicht angemessen.
Die Gite der kanonischen Ordination der Siedlungsdichten der Tiere zusammen
mit den Umweltfaktoren wurde, unabhingig von einer eventuell signifikanten
Autokovarianz-Funktion, durch einen Monte-Carlo-Test mit restriktiven Permuta-
tionen fiir eine rasterférmige Versuchsanlage fiir das Kernraster tberprift.

29



4. Rasteruntersuchung

4.3. Ergebnisse

4.3.1. Biodiversitit

Schon beim ersten Betreten der Flichen fillt die grofle Vielfalt auf: Karge, son-
nenexponierte Bereiche wechseln ab mit dichtbewachsenen oder verbuschten
Bereichen, viele Pflanzenarten pragen eine schon optisch vielfiltige Struktur. Auch
der siumende Geholzgirtel enthilt auffallend viele Arten. Selbst auf wenigen
Quadratmetern im Ubergangsbereich vom Halbtrockenrasen zur Glatthaferwiese
konnten schon an einem Kartierungstermin etwa 30 GefaB3pflanzenarten nachge-
wiesen werden (Tab. 1, Kap. 2). Direkt auf der Fliche kénnen auch ohne Bertick-
sichtigung der Unterarten der extrem arten- / hybridenreichen Gruppen
mindestens 12 Baum- und Straucharten unterschieden werden.

Auch die Tierwelt erscheint auf Anhieb sehr formenreich und bunt — sogar im
engeren Wortsinne, denn ich konnte auch viele farbenfrohe Schmetterlinge und
Kifer beobachten, die andernorts deutlich seltener zu sehen sind. Hiufiger zu
sehen waren unter anderem Sandlaufkifer (Cicindela campestris 1..) und ihre Larven,
Immenkifer (Trichodes apiarins (L.)), Pinselkifer (Trichins fasciatus (L.)), Kaisermantel
(Argynnis paphia (L.)), Nagelfleck (Agka tau (L.)), Widderchen (Zygaena spec.) und
verschiedene Bliulinge (Lycaenidae). Ebenfalls unter Schutz stehen die Hornissen
(Vespa crabro 1.), die unter zwei der Beobachtungsbrettchen des Ausschlussver-
suchs nisteten, die Libellen, die offenbar aus den Feuchtbiotopen in der Nihe
eingeflogen kamen (Enallagma cyathigerum (Charpentier), Anax imperator Leach u.a.),
der Hirschkifer (Lucanus cervus (L.)), den ich am benachbarten Badenstein gesich-
tet habe, und die Zauneidechsen (Lacerta agilis 1..), Blindschleichen (Anguis fragilis
L.) und Schlingnattern (Coronella austriaca Laurenti), die auf der Fliche leben. Viele
dieser Arten sind typisch fiir wirmebegiinstigte, waldreiche Habitatverbiinde; dazu
zihlen auch die Wanzenfamilien Plataspidae mit Coprosoma scutellatum (Geoffroy)
(Kugelwanze) und Phymatidae mit Phymata crassipes (F.).

Zikaden

Im mittleren Bereich der Wiese 1, der Ubergangszone vom Halbtrockenrasen in
die Glatthaferwiese, konnten mit 175 Saugfingen und 50 Bodenproben mindes-
tens 24 Zikadenarten nachgewiesen werden (Rachor 2004). Auf den im Sommer
2002 zusammen etwa 7 m? abgesaugter bzw. beprobter Fliche konnten nur 135
adulte Zikaden gefunden werden. Die meisten Jugendstadien lassen sich noch
nicht sicher einer Art zuordnen, so dass mit dem Vorkommen von weiteren Arten
gerechnet werden muss.

Die hiufigste Art Adarrus multinotatns (Boheman) (Gemeine Zwenkenzirpe) ist
typisch fiir Trockenrasen. Arboridia parvula (Boheman) (Beilblattzikade) und Asira-
ca clavicornis (F) (Schaufelspornzikade) gelten als gefidhrdet, Anaceratagallia venosa
(Geoftroy) (Kleedickkopfzikade) steht auf der Vorwarnliste (Nickel & Remane
2002). Asiraca wurde nach hundert Jahren erstmals wieder in dieser Region am
duBersten Rand ihres Verbreitungsareals nachgewiesen.
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Spinnen

Im untersuchten Gradienten wurden in den ausgewerteten 56 Bodenproben (je
1/ m?), 40 Bodenfallen- (zus. 4 Wochen) und 211 Saugfingen (je !/2s m?) zu-
sammen 75 Arten aus 22 Familien gefunden (Sanders 2004). Der Schwerpunkt
dieser Proben lag auch auf dem Kernbereich der Wiese 1. Bemerkenswert ist die
hohe Dichte der als gefihrdet angesehenen Tapezierspinne A#ypus picens Sulzer
von bis zu 80 Ind./m?. Auch die Baldachinspinnen Notioscopus sarcinatus O.P. Cam-
bridge und Theonina cornix  Simon und die Bodenspinne Hahnia candida Simon
werden in der Roten Liste fur Deutschland als gefihrdet (RL 3) und die Spring-
spinne Heligphanus dampfi Schenkel als stark gefihrdet (RL 2) eingestuft (Platen et
al. 1998). Die mediterran verbreitete Wolfsspinne Aretosa personata L. Koch 1872
c.f. ist bisher noch nicht in Deutschland gefunden worden (Platen et al. 1995,
Blick et al. 2002). Eine Auflistung aller nachgewiesener Spinnenarten findet sich in
Anhang A.

38 der Spinnenarten jagen ohne Netz (vagant); in den offenen Habitatberei-
chen tbertreffen sie mit der 1,5-fachen Individuenzahl und sogar 4- bis 6-fachen
Biomasse deutlich die hypergidischen Netzspinnen. Die gréfiten Biomassen aller
Spinnen hatten die eher sessilen und direkt am bzw. im Boden lebenden Spinnen-
arten Apypus picens und Aulonia albimana Walckenaer, die zwar Fangschliuche bzw.
Netze bauen, sich in ihrer Lebensweise aber doch deutlich von den anderen Netz-
spinnen (v.a. Linyphiidae und Araneidae) unterscheiden. Von den rein vaganten
Spinnen hatte auf der untersuchten Fliche die Wolfsspinnengattung A/pecosa die
hochste Biomasse.

Ameisen

Insgesamt konnten 18 Ameisenarten mit Nestern direkt auf der Rasterfliche
nachgewiesen werden (Tab. 4), in direkter Nihe weitere 5 Arten und 1 Weibchen
von Myrmica ruginodis ohne Arbeiterin, was noch kein Nachweis einer erfolgreichen
Koloniegriindung ist. Kolonien der Roten und der Kahlriickigen Waldameise
konnten nur etwas entfernter am benachbarten Badenstein, allerdings an ver-
gleichbaren Waldrandhabitaten, gefunden werden.

Pobyergus rufescens, die dulotisch lebende (sklavenhaltende) Amazonenameise,
fand ich in einem flachen Higel zusammen mit ,,versklavten* Arbeiterinnen der
Arten Formica fusca und Formica cunicularia im mittleren Bereich der Wiese 1 in un-
mittelbarer Nachbarschaft zu Nestern von Lasius flavns und Myrmica sabuleti. Polyer-
gus gilt aufgrund ihrer Seltenheit, aber auch ihrer besonderen Lebensweise, die an
Arten der Untergattung Serviformica gebunden ist, und aufgrund ihrer Habitatan-
spriiche als stark gefihrdet (Rote Liste 2, Seifert 1998).
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Tabelle 4: Liste der auf der Untersuchungsfliiche und in ibrer unmittelbaren Umgebung nachge-
wiesenen Ameisenarten (qu Angaben des Fundorts siche Abb. 2; obne Angabe: Wiese 1).

Formicidae

Fundort (0.A.: Wiese 1)

Ponerinae:

Ponera coarctata (Latreille 1802)

Myrmicinae:

Myrmica sabuleti Meinert 1860
Myrmica schencki Emery 1894

Myrmica rubra Linnaeus 1758
Myrmiica ruginodis Nylander 1846
Solenopsis fugax (Latreille 1798)
Leptothorax interruptus (Schenck 1852)
Leptothorax: tuberointerruptus Forel 1915
Leptothorax nylanderi (Forster 1850)
Leptothorax parvulus (Schenck 1852)
Stenamma debile (Forster 1850)
Tetramorinm caespitum (Linnaeus 1758)

Myrmecina graminicola (Latreille 1802)

Wiese 2
Wiese 2, nur 9

Dolichoderinae :

Tapinoma erraticum (Latreille 1798)

Formicinae :

Camponotus ligniperda (Latreille 1802)
Polyergus rufescens (Latreille 1798)
Lasius alienns (Fétster 1850)
Lasius niger (Linnaeus 1758)
Lasins flavus (Fabricius 1781)
Lasius fuliginosus (Latreille 1798)
Formica fusca Linnaeus 1758
Formica cunicularia Latreille 1798
Formica cinerea Mayr 1853
Formica pratensis Retzius 1783
Formica rufa Linnaeus 1761

Forniica polyctena Forster 1850

Wiese 2

« Maisfeld », Wiese 2

Wald, etwas oberhalb

Fliche 1a / 1b / 1c
Badenstein

Badenstein
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Gefihrdete Arten (RL 3) sind Forwica cinerea, 1eptothorax interruptus, 1eptothorax
tuberointerruptus, Myrmica schencki, Ponera coarctata und Solenopsis fugax. Auf der Vor-
warnliste stehen Forwica pratensis, Leptothorax parvulus, Myrmica sabuleti und Tapinoma
erraticum. Allein auf der Wiese 1 mit ihren Nachbarflichen konnten 20 % der in
Deutschland heimischen Ameisenarten nachgewiesen werden, davon sind ein
Drittel in ihrem Bestand in Deutschland gefdhrdet, mit den Arten auf der Vor-
warnliste sogar die Hilfte.

4.3.2. Verteilung der Tiergruppen in Abhingigkeit von der Umwelt

Wald-Wiese-Gradient

Die Tiergruppen aus den Bodenproben zeigten schon auf Familienniveau deutli-
che Unterschiede in ihrer relativen Zusammensetzung zwischen den verschiede-
nen Ausprigungen der untersuchten Lebensrdume. Allerdings ist der insgesamt
erfasste Gradient der Variation relativ kurz, die erste Achse einer detrended Kot-
respondenzanalyse (DCA) deckt zwischen den beiden unterschiedlichsten Probe-
nahmeorten die 1,57-fache Standardabweichung der Gaullkurve ab, so dass die
Otrdination mit einem linearen Verfahren besser geeignet erscheint (Tab. 5).

Der Eigenwert der ersten Achse einer Hauptkomponentenanalyse ist 0,275,
d.h. 27,5 % der Variation der Abundanzdaten der Tiergruppen kann durch diese
rein mathematisch errechnete Achse oder ,,Hauptkomponente® erklirt werden.
Eine Auftragung der ersten beiden Achsen erklirt knapp 40 % der Variation
(Abb. 11). Allein aufgrund der relativen Individuen-Abundanzen der Tiergruppen
werden die waldartigen deutlich von den eher offenen Lebensriumen unterschie-
den. Ameisen und alle Gruppen der Schnabelkerfe, sowie Erdldufer, Spinnen,
Weberknechte, Kurzfligelkifer und Asseln haben die Schwerpunkte ihrer Vertei-
lungen auf den sonnigeren Flichen, hingegen sind Pseudoskorpione, Schnurfiller,
andere Hautfliigler, Zweifligler-Larven und die saprophagen Kifer deutlich mit
dem Wald assoziiert. Die in der Ordination zusammengefassten Coleoptera waren
zum Grofteil Rhizophagidae, Catopidae, Nitidulidae, Cryptophagidae und Ptilii-
dae.

Der nichst groBere Anteil der Varianz (12,4 %) wird durch einen Gradienten
von den wirmeren, am Oberhang vorm Waldrand liegenden, zu den eher kiihle-
ren und feuchteren Habitattypen am Unterhang erkldrt. Hier sind es die Ameisen
und dbrigen Hautfliigler, Kiferlarven (v.a. Cantharidae und Staphyliniformia, die
nicht sicher den Staphylinidae zugeordnet werden konnten), Wanzen und Regen-
wiirmer auf der einen, der exponierteren, und die Asseln, TausendfiiBer (Glomeri-
dae und Julidae), saprophagen Kifer, Rohrenschildliuse, Weberknechte und
Kurzfligelkifer auf der anderen, der Gberwiegend durch dichtere Gehdlze ge-
schiitzteren, Seite.
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ADbb. 11: Ordination der Siedlungsdichte verschiedener Tiertaxa und der Rasterpunkte entlang der
beiden ersten Hanptkomponenten (Achsen der PCA). Die verschiedenen Habitattypen sind als
passive Variablen aufoetragen; Legende der Symbole fiir die Rasterpunkte in Abb. 10, dunkle
Symbole kennzeichnen beschattete Standorte; Colegptera: weitere, jiberwiegend saprophage Kdferfami-
lien; Elateridae: Schnellkdfer-Larven; Staphyli-Larv: Kurzfliigelkdfer-Larven; Col.-Larven: Larven
anderer Kdferfamilien; Lepi-Larv.: Schmetterlingsranpen;, Wildw: Wildwechsel; Kiefernjw: Jung-
wachs Pinus sylvestris.

Werden die Umweltfaktoren als erklirende Variablen in die Ordination mit aufge-
nommen, sinkt der Figenwert der ersten Achse auf 0,175 und derjenige der zwei-
ten Achse auf 0,05 (Tab. 5), d.h. der Anteil der Tiergruppenvarianz, der durch die
Auftragung der ersten beiden Achsen der RDA erklirt wird, sinkt auf 22,5 %. Das
ist zwar nur knapp mehr als die Hilfte des Wertes der ersten beiden Hauptkom-
ponenten, dennoch kennzeichnet gerade die erste Achse einen deutlichen Gra-
dienten. Dieser Gradient trennt in erster Hinsicht die Wald- von den
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Wiesenhabitaten: Zur einen Seite hin (jetzt mit positiven Achsenwerten) liegen die
Wald-Rasterpunkte mit den Pseudoskorpionen und Palpenkifern und etwas in-
termedidrer die Ubrigen saprophagen Kiferfamilien, die Steinldufer und Schnurfi-
Ber zusammen mit den Probenahmepunkten im Jungwuchs und am Waldrand.
Positiv mit der ersten Achse korrelieren besonders die Umweltfaktoren Totholz-
menge, Beschattung, die Menge an Buchenblittern, Kiefernnadeln und Rinde und
die Zahl an Niussen und Bucheckerschalen. Negativ mit dieser Achse korrelieren
der pH-Wert, die maximale Bodentemperatur, die Bodendichte, die thermischen
Eigenschaften, der Kalkgehalt und die Menge an Moos, Gras und Stingeln. Mit
den hochsten Werten dieser Umweltvariablen sind die Ameisen und alle Schnabel-
kerfe assoziiert. Zur Mitte hin folgen die Erdldufer, Fransenfligler und Spinnen
mit dem Zentroid der Brachwiese. Intermedidr werden der Trockenrasen und die
verschiedenen Arten Gebusche ordiniert.

Tabelle 5: Eigenwerte und Varianzanfklirungen (VA) der Artenvariany (DCA) bzw. der
Arten-Unnwelt-Relation (RDA) der ersten vier Achsen einer detrended Korrelationsanalyse (DCA),
einer Hauptromponentenanalyse (PCA) und von Redundanzanalysen (RDA) der Individuenzablen
der Tiergruppen aus den Bodenproben der Rasteruntersuchung mit 20, 9 und 2 (den X,Y-
Koordinaten) Umweltvariablen (UV). Die VA der Artenvarianz, ist bei linearen Verfabren (PCA,
RDA) gleich dem Eigenwert der jeweiligen Achse. Bei DCA zusdtzlich Angabe der Gradienteniin-
ge (in SD), bei RDA der F-Werte und Signifikanzniveans eines Monte-Carlo-Tests mit 999 nicht-
restriktiven Permutationen (¥**: p=0,001). RDAz: RDA mit allen 20 UV; RDAg: nur mit den
9 UV mut hiherer Signifikanz, (Forward selection, Tab. 6); RDAxy: nur mit den X-Y-
Koordinaten als UV

1. Achse 2. Achse 3. Achse 4. Achse
Eig VA (%) Eig VA (%) Eig VA (%) Eig VA (%)
DCA 0,135 14,9 0,072 7,9 0,052 5,8 0,044 4.8

Grad.lg. 1,573 1,241 1,124 1,187
PCA 0,275 0,124 0,083 0,067

RDAy 0175 455 0,050 131 0044 114 0024 62
Mte Carlo 14,9%%% 2,19%%%

RDA, 0165 552 0,039 132 0036 121 0017 58
Mte Carlo 15,99%%% 3,83k

RDAxy 0,097 821 0021 179 0215 0 0,11 0
Mte Carlo 9 42%+% 5,88 %%
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Abb. 12: Ordination der Siedlungsdichte verschiedener Tiertaxa (a) und der Rasterpunkte (b)
entlang der beiden ersten Achsen einer Redundanzanalyse (RDA). Die verschiedenen Habitattypen
sind als passive Variablen anfgetragen; Legende der Symbole fiir die Rasterpunkte in Abb. 10;
Coleoptera: weitere, iiberwiegend saprophage Kferfamilien, Elateridae: Schnellkdfer-Larven;
Col.-Larven: Larven anderer Kaferfamilien; Lepi-Larv.: Schmetterlingsraupen; Sta-Larv: Kurz-
fliigelkdfer-Larven; Auchenor: Zikaden; Hymen: Hautfliigler ohne Ameisen; Canth: Weichkd-
Sfery Wildw: Wildwechsel; Kiefernjw: Jungwuchs Pinus sylvestris.
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Die zweite Achse, die nur einen geringen Anteil der Tiervarianz erklirt, korreliert
positiv mit dem Steinanteil, der Menge an Kiefern- und Lirchenzapfen und der
Temperatur und negativ mit der Menge an Haselnuss-, Feldahorn- und Wei3dorn-
laub. Dieser Aspekt trennt nun auch Trockenrasen, Einzelblische und Waldrand
sehr klar von Schlehen-, Rosen- und Hartriegelgebtisch und dem Feldahorn-Hain.
Spinnen und die Larven von Weich- und anderen Kifern sind sehr eng mit den
warmen und kalkhaltigen Trockenrasenflichen assoziiert, Steinldufer mit dem
steinigen und zapfenreichen Waldrand. Die saprophagen Julidae korrelieren schr
eng mit der Menge an Nicht-Buchen-Laub und auch die Isopoda werden mit
Hartriegel und Feldahorn zusammen ordiniert.

Saftkugler, Regenwiirmer, Kurzfliigelkifer-Larven, adulte Diptera, Schnecken,
Brettkanker und Zecken werden durch die ersten beiden Achsen praktisch tber-
haupt nicht voneinander getrennt; sie tendieren gemeinsam etwas zu den feuchte-
ren Gebiischen hin.

Die hier nicht dargestellte dritte Achse korreliert mit dem Moosgewicht und
Steinanteil und trennt den Kiefernjungwuchs und die Rosenstriucher vom Feld-
ahornhain und den Schlehdorngebiischen mit den Russelkifern, Asseln, Regen-
wirmern und Weberknechten. Die Dichte der Ortheziidae korreliert auch hier
noch deutlich mit dem Moosgewicht.

Insgesamt tragen der pH-Wert und die Beschattung durch die Vegetation am
meisten zur Varianzerklirung der Tiergruppen bei. Viele der Umweltfaktoren
korrelieren miteinander, allerdings nur so schwach, dass der ,,variance inflation
factor®, der starke Multikollineraritit anzeigen wiirde, fiir alle Faktoren kleiner als
11 ist. Mit einer automatischen, aufbauenden (forward) Auswahl der Umweltfak-
toren wird jeder zunichst allein getestet — die resultierenden kanonischen Eigen-
werte sind als marginale Effekte in Tabelle 6 angegeben — um anschlieBend,
beginnend mit dem Faktor, der den groB3ten Varianzanteil erklirt, ein Modell auf-
zubauen. Die weiteren Faktoren werden jetzt in der Rangfolge ihrer zusitzlich
erklirenden Varianz in das Modell mit aufgenommen. Wenn die Umweltfaktoren
nicht komplett unabhingig sind, ist dabei die Reihenfolge eine andere als die der
marginalen Effekte. Beispielsweise erklirt die maximale Bodentemperatur fiir sich
genommen den dritt-gréten Varianzanteil, da sie jedoch negativ mit der Beschat-
tung korreliert (Produkt-Moment-Korrelations-Koeffizient: -0,85), wird sie erst
spiter in das Modell aufgenommen; an dritter Stelle kommt in diesem Falle das
Trockengewicht der Stingel (Odermennig, Margerite u.a.), das relativ unabhingig
von den beiden anderen, bisher in das Modell aufgenommenen, Faktoren pH
(0,19) und Beschattung (-0,33) ist. Dennoch erklirt das Modell bereits vor Hinzu-
nahme der Stingelmenge 2/3 ihres marginalen Effekts (M= 0,00), die zusitzliche
Eigenwertsteigerung (Aa) betrigt nur noch 0,02 (Tab. 6).

Die konditionalen Effekte (,extra-fit-Anteile”) wurden mit einem Permutati-
onstest auf ihre Signifikanz getestet (P, Tab. 6). Bei 20 solcher Tests steigt aller-
dings die Wahrscheinlichkeit, nur per Zufall signifikante Werte zu finden. Mit einer
Bonferroni-Korrektur (sowohl nach Bonferroni-Fisher als auch nach Bonferroni-

37



4. Rasteruntersuchung

Holm) bleiben nur der pH-Wert und der Beschattungsgrad auf dem 5 % - Niveau
signifikant.

Tabelle 6: Effekte der Umweltvariablen anf die Ordination der Tiergruppen jeweils einzeln (mar-
ginale Effekte mit den Eigenwerten A1) und als zusdtzlicher Effekt zu den bereits in das Modell
eingerechneten Faktoren (konditionale Effekte; mit usdtzlichem (extra-fit) kanonischem Eigenwert
M, F-Wert eines Monte-Carlo Permutationstest anf diesen zusdtzlichen Effekt, Feblerwabrschein-
lichkeit und Reihenfolge der Hinzunabme der Variablen in das Modell), berechnet mit antomated
Sorward selection. Abkiirzungen: Kapitel 4.2.

Effekte der Umweltfaktoren (automated forward selection)

Marginale Ef- Konditionale Effekte
fekte

Variable Lambdal LambdaA F P Rang
PH 0,11 0,11 10,86 0,001 1
Schatten 0,11 0,05 4,92 0,001 2
Thod 0,08 0,01 0,66 0,814 17
Therm 0,08 0,02 2,12 0,015 7
Holz 0,07 0 0,5 0,947 20
Kalk 0,07 0,01 0,99 0,447 12
BuEcker 0,06 0,01 0,91 0,52 14
Stingel 0,06 0,02 2,85 0,006 3
Dichte 0,05 0,02 2,07 0,021 6
Buche 0,05 0,01 1,44 0,116 11
Nuss 0,04 0,01 1,94 0,031 8
Kiefer 0,04 0,01 1,56 0,103 10
Rinde 0,04 0,01 0,89 0,552 15
Moos 0,04 0,03 2,71 0,003 4
Schnecke 0,03 0 0,73 0,741 18
Zapfen 0,03 0,01 0,94 0,494 13
Gras 0,03 0 0,75 0,719 16
Laub 0,02 0,02 1,87 0,039 9
Steine 0,02 0,02 2,27 0,018 5
Kraut 0 0,01 0,59 0,856 19

Werden die 11 deutlich nicht signifikanten Umweltvariablen aus dem Modell he-
rausgenommen, sinkt der Eigenwert der ersten Achse auf 0,165 (RDAy, Tab. 5),
also erklirt sie nur 1% der Artenvarianz weniger als diejenige des Modells mit
allen 20 Faktoren. Auch die Ordination bleibt weitgehend identisch und wird des-
halb nicht dargestellt.
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4.3.3. Raumliche Verteilung der Tiergruppen

Da nur fiir die bodennahen Straten systematisch Daten aufgenommen wurden,
beschrinkt sich die Verteilungsanalyse auf zwei Dimensionen, so dass hier im
Prinzip nur die flichenhafte Verteilung betrachtet werden kann.

In einem ersten Schritt wurden nur die X-Y-Koordinaten jedes Rasterpunktes
als erklirende Umweltvariablen in der Redundanzanalyse berticksichtigt, so dass
jetzt allein die relative rdumliche Lage die Tiergruppengradienten erkliren kann.
Es werden immer noch 11,8 % der Tiervarianz durch die beiden ersten Achsen
erkliart (RDAyy, Tab. 5), etwas mehr als die Hilfte der Anteile des Modells mit 20
Umweltvariablen und ohne die Koordinatenwerte. Die erste Achse korreliert eng
mit den X-Werten, also dem Ost-West-Gradienten und zeichnet praktisch den
Hangverlauf nach. Der Nord-Sud-Gradient (Y-Werte, eng korreliert mit der 2.
Achse) erklirt nur noch 2 % der Varianz der Siedlungsdichten der Tiergruppen.
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Abb. 13: Ordination der Siedlungsdichte verschiedener Tiertaxa und der Rasterpunkte zusammen
mit den X- und Y- Koordinaten als erklirende Faktoren entlang der beiden ersten Achsen einer
Redundanzanalyse (RDAsgs,xy). Die verschiedenen Habitattypen sind als passive V ariablen anfge-
tragen (Abkiirzungen wie bei Abb.12); Legende der Symbole fiir die Rasterpunkte in Abb. 10;
ansgeschriebene Namen der ordinierten Tiergruppen ergeben sich ans Abb. 12, néhere Erldnternngen
im Text.
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Mit beiden Achsen sind die Umweltvariablen komplett erklirt (100 % der Arten-
Umwelt-Relation), so dass die dritte Achse jetzt den groB3tméglichen Gradienten
der verbliebenen Varianz abbilden kann und ahnlich wie die erste Achse der PCA,
vor allem zwischen den Ameisen und Schnabelkerfen und den ,,Waldtieren* Pseu-
doskorpione und saprophage Kifer trennt.

Nur fir das Kernraster, also ohne den Transekt auf Fliche 1a, steigt der Ei-
genwert der ersten Achse um ein Prozent (Tab. 8), die erste Achse ist dann fast
mit der X-Achse identisch (Abb. 13). Aus der Ordination der Tiergruppen werden
trotz der Abweichung der Y-Achse von der 2. Achse auch die Tendenzen fiir line-
are Trend-Oberflichen ersichtlich: eine zweidimensionale Regressionsfliche wiit-
de vom Ursprung der RDA-Achsen zu den Tiergruppen-Punkten hin ansteigen,
da der Vektor fiir diese Punkte nach den kleinsten Abweichungsquadraten (,,best
fit*) errechnet wurde.

Beispielsweise verliuft die lineare Trend-Oberfliche fiir die Spinnen-Sied-
lungsdichte von der Siid-Ost-Ecke zur Nord-West-Ecke des Rasters hin anstei-
gend. Die héchsten Dichten erreichen die Spinnen (im Mittel) auf der Glatthafer-
wiese vorm Feldahorn-Hain mit 330 Ind./m?. Auch ein Vektor vom Utsprung der
RDA-Achsen zum Spinnen-Ordinationspunkt zeigt in diese Richtung.

Die raumlichen Trends fiir alle Tiergruppen gemeinsam werden deutlich, wenn
die Werte der ersten Hauptkomponente der Tiergemeinschaft (Abb. 11) fiir jeden
Rasterpunkt entsprechend der Lage auf der Fliche dargestellt werden (Abb. 14).

N

Abb. 14: Verteilung der Hanptiomponenten-Werte der Rasterpunkte einer PCA der Siedlungs-
dichten der Tiergruppen anf der Flache: Die Kreisflache ist dem Achsenwert proportional.
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Es wird deutlich, dass alle Rasterpunkte mit hohen Achsenwerten im Zentrum der
Fliche und am Ende des Transekts liegen: auf der Glatthaferwiese und in ihren
Ubergangsbereichen zum Halbtrockenrasen bzw. in die Gebiische. Die Tier-
gemeinschaft bildet in dieser Form ziemlich exakt die Vegetationsgegebenheiten
ab. Innerhalb gleicher Habitattypen gibt es dabei nur geringe Schwankungen.
Auch die abiotischen Umweltbedingungen geben diesen zweidimensionalen
Gradienten wieder; die einzelnen Habitatzonen werden aber entweder weniger
deutlich getrennt, wie beim pH-Wert, der iiber den ganzen Hang hinweg gleich-
mifig ansteigt und wieder abfillt (Abb. 15 a), oder sie werden deutlich kleinrdu-
miger unterschieden als durch die Tiergemeinschaft, so wie beispielsweise durch
den Beschattungsgrad (Abb.15 d). Grundsitzlich trennen aber auch die abioti-
schen Variablen immer besonders deutlich die Wald- von den Wiesenhabitaten.

b) 0.
Kalkgehalt ‘ ‘
0%

Maximale
Boden-
temperatur

ADbb. 15: Abiotische Umweltbedingungen auf der Untersuchungsfliiche: pH-Wert (a),
Kalkgebalt (b), Maximale Bodentemperatur () und Beschattungsgrad (d); die Fliche der einzelnen
Kreise entspricht den relativen 1 erhaltnissen der Absolutwerte Zueinander.
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Dieser Hauptgradient zwischen Wald und Offenland ist gleichermallen deutlich
bei der rdumlichen Verteilung der einzelnen Tiergruppen aus unterschiedlichen
Gilden erkennbar. Innerhalb jeder Gilde mit verschiedenen Ernihrungsformen
gibt es unterschiedliche Verteilungen, aber auch gemeinsame Tendenzen. Regen-
wirmer waren auffallend gleichmilig tiber die gesamte Fliche verteilt (Abb. 16 a)
und erreichten ihre héchsten Dichten im unteren Hain. Schnurfiiler und Asseln
waren auf den Trockenrasen-Flichen nur vereinzelt in niedrigen Dichten vertre-
ten, sie waren vor allem am Unterhang in Hain und Schlehengebtsch zu finden.
Die Moderkifer (Abb. 16 d) kamen in geringen Siedlungsdichten vor allem im
Wald und Hartriegel-Hasel-Giirtel vor. Insgesamt waren in den waldartigen Le-
bensraumtypen die Dichten saprophager Tiere deutlich hdher als auf den offenen
Flichen. Dabei wurden tiefgriindigere Béden und das Laub von Feldahorn, Hasel
und Weildorn gegentiber dem von Buche bevorzugt.
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ADbb. 16: Siedlungsdichten der saprophagen Tiere anf der Untersuchungsfliiche: Regenwiirmer
(a), Schnurfiifier (b), Asseln (c) und Moderkdfer (d); die Fliche der einzelnen Kreise entspricht den
relativen Verbdltnissen der Absolutwerte gueinander.
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Abb. 17: Siedlungsdichten der phytophagen Tiere auf der Untersuchungsfliiche: Blattliuse (a),
Robrenschildlause (b), Zikaden (c) und Riisselkdfer (d); die Flache der einzelnen Kreise entspricht
den relativen V'erhdltnissen der Absolutwerte ueinander.

Thysanoptera wurden nur in den Bodenproben eines schmalen Ubergangsbereichs
zwischen Glatthaferwiese und Halbtrockenrasen nachgewiesen. Pflanzenliuse und
Zikaden wurden oberhalb dieses Ubergangsbereiches, auf dem Trockenrasen und
im Wald, ebenfalls nicht gefunden, unterhalb auf der Brachwiese hingegen sehr
konstant und haufig. Die Zikaden hatten einen ganz deutlichen Schwerpunkt ihrer
Siedlungsdichten in der Mitte der Fliche (Abb. 17 ¢), die R6hrenschildlduse er-
reichten auch in den umliegenden Gebiischen héhere Abundanzen. Die Blattlduse
siedelten etwas fleckenhafter, ihnlich wie die Ameisen, uber die Fliche verteilt.
Allerdings waren die Ameisen in allen Bodenproben vertreten, nur ihre Individu-
enzahl schwankte betrichtlich. Auch andere Priddatoren, wie die Spinnen und
Steinldufer, kamen auf der ganzen Fliche in fast allen Proben vor, hatten aber
ebenfalls in spezifischen Bereichen deutlich héhere Dichten (Abb. 18 a, d). Die
Dichte der Spinnen und Ameisen korreliert dabei deutlich mit den Achsenwerten
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der 1. Hauptkomponente (Abb. 14). Beide Tiergruppen erreichten ihre hdchsten
Dichten im Bereich der Brachwiese, auf Teilen des Trockenrasens und an wirme-
begtnstigten Wald- und Gebuschsdumen. In den Gebiischen nimmt die Spinnen-
dichte ab, wihrend in einigen Bereichen die Ameisen auch hier héhere Dichten
erreichen. Die Kurzfliigelkifer haben gerade in solchen verbuschten Bereichen
héhere Individuendichten als in den voll besonnten Bereichen; sie scheinen sogar
den offenen Trockenrasenbereich komplett zu meiden.
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Abb. 18: Siedlungsdichten der zoophagen Tiere auf der Untersuchungsfliiche: Spinnen (a),
Ameisen (b), Kiirzfliigelkdfer (c) und Steinlaufer (d); die Fliche der einzelnen Kreise entspricht den
relativen V'erbdltnissen der Absolutwerte zueinander.

Die Steinldufer waren wie die Ameisen in jeder Probe zu finden, doch hatten sie
im Unterschied zu den anderen hiufigen Zoophagen im Wald viel héhere Dich-
ten. Nur im Bereich der Haselstrauch-Reihe auf dem Steinwall, der am Oberhang
im Wald die studliche Grenze der Wiese 1 bildet, hatten diese Hundertfil3er, wie
auch die Erdliufer, sehr geringe Dichten. Die Geophilidae waren in allen Waldbe-
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reichen nur vereinzelt vertreten; sie kamen vorwiegend auf der Brachwiese und in
den wirmeren Schlehengebiischen hiufiger vor. Die fiir die Waldbereiche kenn-
zeichnenden Zoophagen sind, wenn auch nur in geringen Gesamtdichten vor-
kommend, die Pseudoscorpionida und Pselaphidae; alle Individuen dieser Taxa,
bis auf einen Palpenkifer in einem Nest von Lasius alienus, wurden nur in den
Wald- und dichten Gebiischzonen gefunden.

4.3.4. Verteilung der Arten in Abhingigkeit von der Umwelt

Pflanzen

Die Pflanzenarten in der Ubergangszone vom Halbtrockenrasen zur Glatthafer-
wiese bilden einen deutlichen Gradienten aus, die Eigenwerte einer ,,detrended®
Korrelationsanalyse (DCA) betragen fiir die erste Achse 0,40 und fiir die zweite
Achse 0,10. Die erste Achse erklirt 45 % der Varianz der Deckungsgrade der ein-
zelnen Arten. Die Hangzonen werden vom oberen Bereich her nacheinander in
der gleichen Reihenfolge ordiniert, die ihrer rdumlichen Lage entspricht; nur die
unterste von 5 Zonen wird intermedidr ordiniert, da hier einige Arten vorkom-
men, die sonst nur in den beiden oberen Abschnitten wachsen (vgl. Tab. 1, Kap.
2.3.). Der obere Teil wird stirker von Moosen, Kleinem Odermennig, Zypressen-
Wolfsmilch, GroBlem Wiesenknopf, Ackerkratzdistel, Gemeinem Hornklee, Ge-
meiner Quecke, Aufrechter Trespe und dem Gemeinen Rispengras geprigt, der
mittlere Bereich von Wiesen-Margerite und Wirbeldost und der untere Abschnitt
von Wiesenlabkraut, Gemeiner Flockenblume, Tupfel-Johanniskraut, Wiesenker-
bel, Tragant, Fieder-Zwenke und Glatthafer. Im unteren Funftel wird der Oder-
mennig auch wieder vorherrschend; der Hopfenklee ist in allen Bereichen
dominant.

Den héchsten Erklarungswert fiir die Varianz der Pflanzenarten haben einer-
seits der Steinanteil und die Luftfeuchte, die in diesem Bereich nach unten hin
zunehmen, wobei der Steinanteil im unteren Funftel wieder ansteigt, sowie ande-
rerseits die Beschattung und Streubedeckung im Frihjahr, die in der Mitte am
geringsten sind. Moosgewicht, Bodendichte und Temperatur im Boden und in der
Krautschicht, die nach unten hin geringer werden, und der Wassergehalt des Bo-
dens, der parallel dazu zunimmt, sowie der in der Mitte ansteigende Kalkgehalt
bzw. der dort leicht abnehmende pH-Wert korrelieren jeweils stark mit einem der
anderen Faktoren.

Im Frihjahr ist die Vegetation stirker durch Griser geprigt, im Spatsommer
tberwiegen dann die Kriuter. Nur in Bereichen mit hohen Anteilen an Glatthafer
und Fiederzwenke bleibt noch eine gréflere Menge an oberirdischer Grasbiomasse
erhalten, die zu Teil einen dichten Filz aus vertrockneter Streu bildet, der nicht
direkt dem Boden aufliegt und somit auch wesentlich linger der Zersetzung wi-
dersteht.
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Zikaden

In einer DCA der Siedlungsdichten der Zikaden auf einem Teil der Brachwiese
(vgl. Kap. 7 und Rachor 2004) werden die Zentroide der Hangabschnitte sehr
dhnlich zu ihrer relativen tatsichlichen Lage im Raum ordiniert, was auf eine star-
ke rdumliche Autokorrelation der Zikadengemeinschaft deutet. Ein starker Abfall
der Eigenwerte der extrahierten Achsen durch Hinzunahme der Umweltvariablen
Temperatur, Wassergehalt und oberirdischer Biomassen der Griser, Kriuter und
Moose in die Ordination zeigt einen schlechten Erklirungswert dieser Faktoren
fir die Varianz der Zikadenarten an (Tab. 7).

Hangabwirts — mit zunehmender Vegetationsdichte — wurden mehr Zikaden-
arten mit einer hohen Anzahl von Individuen gefunden, entsprechend trennt die
erste Achse, die v.a. mit der Grasbiomasse korreliert, zusammen mit der zweiten
Achse, die eng mit der Bodentemperatur und der Moosbiomasse korreliert, deut-
lich die Trockenrasenparzellen mit den Arten Arboridia parvula und Anaceratagallia
venosa von den Ubrigen Parzellen und den iibrigen Arten. Das andere Ende dieses
Gradienten wird von den Parzellen des 4. Blocks (vgl. Tab. 1), die sehr eng beiein-
ander ordiniert werden, geprigt.

Spinnen

Die Varianz von 30 Spinnenarten auf dem gleichen Teil der Brachwiese kann
durch die erste Achse einer DCA nur zu 14,4 % erklirt werden, diese Achse hat
einem Eigenwert von knapp 0,2 (Sanders 2004). In der kanonischen Ordination
mit den gleichen Umweltvariablen wie bei der Zikaden-Ordination sinkt dieser
Wert auf 0,15; die erste Achse der CCA erklirt noch 10,9 % der Artenvarianz und
38,9 % der Arten-Umwelt-Relation (Tab. 7). Durch die erste Achse witrd trotz des
geringen Erkldrungswerts ein sehr markanter Unterschied deutlich: alle Netzspin-
nenarten, die in dichter Vegetation deutlich hiufiger waren, werden durch diese
Achse von fast allen vaganten Spinnenarten getrennt. Gleichzeitig werden die
Halbtrockenrasen-Bereiche mit hoher Bodentemperatur und Moosbiomasse deut-
lich von den Brachwiesen-Bereichen mit hoher Vegetationsdichte getrennt. Einzi-
ge Ausnahmen sind die Tapezierspinne A#ypus picens, die mit threm Fangschlauch
ja auch ein Netz zum Beutefang nutzt, und die Kammspinne Zora sylvestris Kule-
zynski. Afypus ist zusammen mit mehreren Zelotes-Arten eine ,,Charakterart® der
offenen Vegetation, Zora mit Kugel- und Kieferspinnen eher typisch fir eine ge-
schlossene Vegetationsdecke.

Die zweite Achse korreliert mit dem Wassergehalt des Bodens und der Gras-
biomasse. Sie trennt bei den vaganten Spinnen beispielsweise zwischen den
Springspinnen Enophrys aequipes O.P. Cambridge in feuchteren Bereichen und Evar-
cha faleata Clerck in trockneren Bereichen mit weniger Gras. Bei den Netzspinnen
trennt dieser Gradient zwischen der Radnetzspinne Mangora acalypha Walckenaer
und den juvenilen Netzspinnen in Flichen mit viel Gras einerseits und verschie-
denen adulten Baldachinnetz- und Kugelspinnen, wie z.B. zwei Tenuiphantes-Arten,
in trockeneren Bereichen andererseits.
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Ameisen

Auf Artniveau zeigen die Ameisen sehr klare Unterschiede zwischen den ver-
schiedenen Bereichen der untersuchten Fliche. Da es einige Proben gibt, in denen
sehr viele Individuen der gleichen Art gefunden wurden, im Extremfall ein Nest
von Solenopsis fugax im Wacholder-Orchideen-Bereich des Halbtrockenrasens mit
2035 Arbeiterinnen, 30 Larven und 1 Kénigin (A5 an der ,,Abzweigung® des ,,Sei-
tenarms®, vgl. Abb. 18 b), wurden die Individuenzahlen vor der Datenanalyse
logarithmiert. Um Arten, die nur an wenigen Punkten gefunden wurden, nicht
tberzubewerten, wurden seltene Arten geringer gewichtet (,downweighting of
rare species®, ter Braak & Smilauer 2002). Die Eigenwerte einer DCA fiir die A-
meisen-Individuendichten im Mai waren mit 0,68 fir die erste Achse und 0,56 fur
die zweite Achse vergleichsweise sehr hoch (Tab. 7). Auch bei einer Ordination
der Ameisendichten im September von der gleichen Teilfliche der Brachwiese wie
die analysierten Zikaden- und Spinnendaten bestitigt der Eigenwert der ersten
Achse von 0,48 mit 40 % erklarter Varianz die Gute des erfassten Gradienten. Bei
Gradientenlingen von 3,6 bzw. 2,7 im Frithjahr und September ist fiir die Amei-
senarten die Auswertung mit unimodalen Modellen sinnvoll.

Die erfassten Umweltfaktoren im September konnten diese deutlichen Unter-
schiede in der Ameisengemeinschaft allerdings nicht gut erkliren, die Eigenwerte
der ersten beiden Achsen sinken in der kanonischen Korrespondenzanalyse
(CCA) auf 0,13 und 0,085.

Fir den gesamtem Gradienten konnten die Umwelt-Daten die Tierdaten aus
dem Frithjahr wesentlich besser erkliren: der Eigenwert der ersten Achse sinkt
von 0,68 auf 0,56, derjenige der zweiten von 0,56 auf 0,41 (Tab 7 b).

Auch fur die Ameisenarten trennt die erste Achse deutlich den Wald von der
Wiese. Am deutlichsten ist diese Trennung zwischen Buchenwald und Brachwiese,
also Probenahmepunkten im Wald mit hohem Anteil an Buchenblittern und den
Bereichen der Brachwiese mit hoher Bodentemperatur. Dazwischen werden die
Schwerpunkte der Rasterpunkte unter Rosenstrauchern, im Trockenrasen-Bereich,
im Schlehengebiisch, unter ecinzelnen Biumen oder Buschen und am Waldrand
eingeordnet (Abb. 19).

Die zweite Achse korreliert mit Dichte, Kalkgehalt, Temperatur in der Kraut-
schicht und dem Steinanteil im Boden. Insbesondere die Arten der Gattung Lep-
tothorax werden durch die Ordination Uber einen groen Bereich verteilt, der ihr
tatsdchliches Vorkommen auf der Fliche gut wiedergibt: L. nylanderi wurde nur im
Wald gefunden; L. parvulus in etwas lichteren Waldbereichen und am Waldrand, L.
tuberointerruptns an waldrandnahen Halbtrockenrasen-Stellen und L. zuterruptus im
Ubergangsbereich von der Glatthaferwiese zum Halbtrockenrasen. Lasius flavus
und Lasius alienns haben, auf die erste und zweite Achse bezogen, fast identische
Verteilungsmuster und Lebensraum-Anspriiche. Zusammen mit Myrmica sabuleti
stellen sie die wichtigsten Ameisenarten auf der Untersuchungsfliche dar. Alle
drei Arten sind eher mit der Brachwiese korreliert. Fir den Trockenrasen sind die
»typischen® Arten am ehesten Ponera coarctata, Tetramorinm caespitum und Solenopsis

fugax.
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Tabelle 7: Eigenwerte und Varianzanfklirungen (VVA) der ersten vier Achsen je einer ,,detren-
ded” (DCA) und einer kanonischen Korrespondenzanalyse (CCA) der Individuenzgablen der Tier-
arten aus Sangfingen (Anchenorrhyncha) bzmw. Bodenproben (Araneida, Formicidae) von den offenen
Bereichen anf Wiese 1 im September 2002 (a) bzw. vom Wald-Wiese-Gradienten im Mai 1998
(b). E-Werte und Signifikanzniveans je eines Monte-Carlo-Tests mit 999 nicht-restriktiven Permmu-

tationen (%: p<0,1; *: p<0.05; **: p<0,01; ***: p=0,001).

a
)
1. Achse 2. Achse 3. Achse 4. Achse
Eig VA  Eig VA  Eig VA Eig VA
(%) (%) (%) (%)
Auchenorrhyncha
DCA 0,609 18,6 0,431 132 0256 7,8 0,169 5.2
CCA 0,327 10,3 0,293 9,0 0,180 55 0,105 32
Mte Carlo 1,999 1,328%*
Araneida
DCA 0,198 144 0,143 104 0,104 7,5 0,065 49
CCA 0,150 10,9 0,085 6.1 0,065 4,8 0,040 2,9
Mte Catlo 2,198%* 1,167
Formicidae Seps
DCA 0,484 40,1 0,169 14 0,049 41 0,025 21
CCA 0,133 11,0 0,085 7 0,028 23 0,008 0,7
Mte Carlo 2,222 0,808
b)
1. Achse 2. Achse 3. Achse 4. Achse
Eig VA Eig VA Eig VA Eig VA
(%) (%) (%) (%)
Formicidae
Mai
DCA 0,677 221 0564 183 0273 94 0,116 3,7
CCA 0,556 18,1 0411 134 0344 11,3 0,158 5,1

Mte Catlo 6,419%

2,334 %%%

48



4. Rasteruntersuchung

CCA Formicidae Raster
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Abb. 19: Ordination der beiden ersten Achsen einer Kanonischen Korrespondenzanalyse (CCA)
Siir die Arbeiterinnendichten der Ameisenarten im Mai 1998. Die verschiedenen Habitattypen sind
als passive Variablen aufgetragen; 1ep = Leptothorax, Las = Lasins, Myr= Myrmica, Sol=
Solenopsis; Thra= Mittlere Temperatur in der Krantschicht; Artnamen: Tabelle 4, iibrige Unnwelt-

variablen: Kap. 4.2.
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4.4. Diskussion
4.4.1. Diversitat der Ameisenfauna

Erfassungsmethoden

Ein Vergleich von Saugfingen aus einem aufgesetztem Stechzylinder mit der Hit-
zeextraktion der anschlieBend ausgestochenen Bodensidule zeigt, dass durch das
Saugen nur etwa 10 % der Ameisen, 20 % der Blattlduse, 40 % der Spinnen, 50 %
der juvenilen Zikaden und etwa 5 — 0 % der Asseln, Diplopoda, Chilopoda und
Ortheziidae erfasst werden konnten.

In einem Lebensraum mit hoher Vielfalt an Kleinstrukturen sind Saugfinge
nicht zur Erfassung von Siedlungsdichten geeignet, da die meisten Tiere nicht aus
der Streuschicht herausgesaugt werden koénnen. Die dadurch bewirkte Fehlab-
schitzung ist zudem hochgradig von der Vegetation abhingig, so dass auch relati-
ve Vergleiche stark fehlerbelastet sind. Angesichts des Arbeitsaufwands beim
Aussortieren von Proben mit hohem Streuanteil, erscheint der Einsatz des Saugers
nur als Erginzung zu quantitativen Bodenproben sinnvoll, z.B. zur flichenbezo-
genen Erfassung schnell auffliegender Tiere, die sogar aus der selben Probe wie
die spitere Hitzeaustreibung méglich ist. Auch bei einem Zusatzversuch in Rosen-
strduchern und Baumkronen (vgl. Kap. 7) stellte der Sauger eine gute Erginzung
zum Klopfschirm dar.

Ameisen
Nun ist die quantitative Bewertung von sozialen Insekten besonders schwierig,
bietet aber auch groBe Vorteile. Der Nachweis einer einzelnen Arbeiterin gibt
schon sehr grof3e Sicherheit, dass sich diese Art in unmittelbarer Umgebung er-
folgreich etablieren konnte (Seifert 1998); das Problem der Unterscheidung rein
zufilliger Einzelfunde von sicheren Nachweisen seltener Arten mit geringen Sied-
lungsdichten ist nur bei einzeln gefundenen Weibchen relevant. Andererseits ist
eine addquate Abschitzung der Siedlungsdichten bei sozialen Insekten nicht ein-
fach, da die Individuendichte der Arbeiterinnen mit der Entfernung zum Nest
exponentiell abnimmt und das zudem noch sehr unregelmifBig, da es bevorzugte
Fouragierorte, z.B. Blattlauskolonien, und Wege dorthin, z.B. Ameisenstralen,
gibt. Selbst eine Erfassung der Gesamt-Nestdichte gibt wenig Information iber
die fiir andere Tiere und das Okosystem relevante Biomasse und Aktivitit der
jeweiligen Ameisenart, da ja die Nester sehr unterschiedlich grof3 sein kénnen.
Bodenproben bieten den Vorteil, dass sie rein zufillig aus der Gesamt-
Population eine Stichprobe ziehen und von daher im Prinzip statistisch auswertbar
sind (Kohler et al. 2002). Die starke Klumpung und Schiefe in der Verteilung soll-
te durch Transformation der Daten zumindest soweit reduzierbar sein, dass statis-
tische Analysen mit gewisser Vorsicht auch zu realistischen Ergebnissen fithren
(Wilkensen et al. 1996). In der Praxis hat sich gezeigt, dass die Ameisen im Unter-
suchungsgebiet sehr gut mit Bodenproben der benutzten Gréfie zu erfassen sind
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und sich die Verteilungen in den Stichproben dutrch Logarithmieren trotz einiger
zufilliger Probenahmen in Nestbereichen tberraschend gut in normalverteilte
Datensitze mit homogenen Varianzen transformieren lassen (Abb. 9).

Von allen Arten bis auf jene der Gattungen Polyergns und Formica wurden in
den Bodenproben regelmil3ig Arbeiterinnen gefunden. Unter insgesamt 268 Bo-
denproben von den Wiesen 1 und 2 gab es nur acht auf Wiese 2, in denen nicht
wenigstens eine Arbeiterin gefunden wurde; sieben davon waren aus kinstlich
beschatteten Parzellen.

Parallel zu dieser Untersuchung wurde in Lebensrdumen mit geringer Amei-
senpopulationsdichte im Solling eine grof3 angelegte Waldckosystem-Studie zum
Vergleich von Reinbestinden von Rotbuche und Fichte mit Mischbestinden dieser
beiden Baumarten durchgefihrt (Rothlinder et al. 2001, 2003, Sthrig et al. 2001).
In 90 Kempsonproben aus tber 120-jihrigen, schon aufgelichteten, Buchen-,
Fichten- und Mischbestinden wurden nur vereinzelte, in 90 weiteren
Kempsonproben aus 80- bis 120-jihrigen Buchen-, Fichten- und Mischbestinden
wurden iiberhaupt keine Arbeiterinnen gefunden. Dennoch gab es auf zwei dieser
untersuchten Flichen mit besonders aufgelockerter Kronenschicht und diverser
Krautschicht relativ hohe Ameisen-Aktivititsdichten, wie Bodenfallenfinge zur
gleichen Zeit bestitigten: In einem Fichtenbestand im Forstamt Dassel und einem
Mischbestand im Forstamt Firstenberg habe ich dabei tiberwiegend die Art Myr-
mica ruginodis Nylander 1846 und regelmiBig, aber vereinzelt die Arten Lasius pla-
tythorax Seifert 1991 und Camponotus herculeanns (Linnaeus 1758) feststellen kénnen.
Offensichtlich besteht auch hier eine deutliche Abhingigkeit von der Vielfalt an
Mikrostrukturen und der Sonneneinstrahlung, die zum Boden gelangt, denn beide
Bestinde waren schon stark aufgelichtet und hatten eine reich entwickelte Kraut-
schicht (Pfister et al. 2001).

Ohne direkte Nestsuche hitte ich aber z. B. die Amazonenameise Polyergus
nicht finden kénnen, denn Arten mit so geringer Nestdichte und schnellen, sich
stark optisch orientierenden Arbeiterinnen werden auch nur mit sehr geringer
Wahrscheinlichkeit mit einer Bodenprobe erfasst.

Die Beobachtungen an den Kéderschalen waren zwar nur bedingt zur Nestsu-
che geeignet, da auch Kriimel forttragende Arbeiterinnen im dichten Grasfilz
nicht leicht zu verfolgen waren. Doch die aktuelle, relative Aktivitit der einzelnen
Arten an der Oberfliche konnte recht gut abgeschitzt werden. Dabei fiel auf, dass
es auch thermophilen Ameisen zu hei} werden kann: An sonnigen Sommernach-
mittagen waren nur noch im Schatten der einzelnen Strducher Ameisenaktivititen
zu beobachten. Auch fiir thermophile Arten hat eine reichhaltige Vegetations-
Struktur, die auch gelegentlich Schatten schafft, offensichtlich Vorteile.
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Abb. 20: Lasius alienus an Kiderschale mit Honigwasser (Photo: Dirk Sanders)

Formica fusca und cunicularia konnte ich regelmifBig an den Koéderschalen beob-
achten; dabei fiel das zurtickhaltende Verhalten der Ameisen auf: sobald sich ande-
re Arten der Nahrungsquelle niherten, zog sich die meist viel groB3ere Formica
wieder zuriick. Gelegentlich bleiben die Tiere in der Nihe und warten einen gins-
tigen Moment ab, um blitzschnell anderen Arten ihre Beute zu stehlen (Seifert
1996), doch ist das nur eine sehr lockere, gelegentliche Kleptobiose. Die stirker
kleptobiotisch lebende Ameise Solenopsis fugax konnte ich nur in Bodenproben
finden, ebenso wie Stenamma debile. Die ebenfalls — aus der menschlichen ,,Vo-
gel“perspektive gesehen — sehr versteckt lebenden Arten Myrmecina graminicola,
Ponera coarctata und Tapinoma erraticum wurden auch vereinzelt mit dem Sauger oder
in Bodenfallen gefangen.

Prinzipiell fiel mir bei den Verhaltensbeobachtungen auf, dass die meisten Ar-
ten sich eher ,,aus dem Weg gingen®, also deutliches Konkurrenzvermeidungsver-
halten zeigten. Auch die Verteidigung eines bestimmten Territoriums scheint
cinem 6konomischen Kosten-Nutzen-Prinzip zu folgen (Hélldobler & Lumsden
1980). Holway et al. (1998) stellten an friedlichen Kolonienpaaren der Argentini-
schen Ameise Linepithema humile eine héhere Produktivitit als an aggressiveren
Paaren fest und deuten die Reduktion intraspezifischer Aggression als direkten
Grund fiir den grof3en invasiven Erfolg dieser Ameisenart.

Die ecigenen Beobachtungen der Artenzusammensetzung und —verteilung
stimmen sehr gut mit den Beschreibungen von Seifert (1986, 1996) und Anderen
(Assing 1986, Bauschmann 1988, Régener & Pfau 1994, Joger 1995, Sonnenburg
1996, Dauber & Wolters 2000) zur Habitatwahl der Ameisenarten iiberein. Bis auf
die Waldarten Leptothorax nylanderi und Stenamma debile und die euryoke Art Lasins
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Sflavus sind alle auf Wiese 1 gefundenen Arten als thermophil bekannt. Bei der
Feindifferenzierung z.B. der Leptothorax-Arten sind die Schwerpunkte der Vertei-
lung der einzelnen Arten in der Ordination (Abb. 19) auch sehr gut mit dem um-
fangreichen publiziertem Vorwissen in Einklang zu bringen. Auch das Fehlen
weitverbreiteter Arten wie Myrmica scabrinodis passt dank der umfangreichen sys-
tematischen, morphologischen und 6kologischen Arbeiten von Bernhard Seifert in
das Gesamtbild: Auf trockenen Standorten ist die Wahrscheinlichkeit, Myrmica
seabrinodis zu finden, nach seinen Erfahrungen nur sehr gering, Viele anderslauten-
de Angaben fiihrt er auf Verwechselungen mit der sehr dhnlichen Art Myrmica
sabuleti zurick (Seifert 1986).

4.4.2. Raumliche Beziehungen zur tbrigen Tierwelt und zur Umwelt

Enge Assoziationen zwischen Arten und Zentroiden der Habitattypen in der
Hauptkomponentenanalyse, wie z.B. zwischen Regenwiirmern und Trockenrasen
(Abb. 11), miissen nicht immer bedeuten, dass das Taxon gerade diesen Lebens-
raumtyp bevorzugt. Die zweidimensionale Darstellung ist diejenige mit dem
héchsten Gesamterklirungswert, es kann sehr gut méglich sein, dass durch eine
weitere, nicht dargestellte Achse zwei assoziiert erscheinende Punkte wieder ge-
trennt werden. Die Dichte der Regenwiirmer war im Hain im Mittel mit 406
Ind./m? deutlich Gber derjenigen auf dem Trockenrasen mit 233 Ind./m?2. Den-
noch hatten die Wiirmer auf dem Trockenrasen unerwartet eine deutlich héhere
Dichte als im Wald (126 Ind./m?). Die hohen Mittelwerte der Individuendichte
liegen an einem ,hot spot“ am Rasterpunkt A7 im Wacholder-Orchideen-
Abschnitt des Halbtrockenrasens und an den hohen Dichten in den Ubergangs-
zonen zur Brachwiese. Aufgrund der nicht immer einfachen Zuordnung der Pro-
benahmestellen zu den Lebensraumtypen ist diese Kategorie auch nur als passive
Variable in die Analyse eingegangen.

Fir raumliche statistische Verfahren ist der ,,Seitenarm® am Raster sehr unge-
eignet, bei der deskriptiven graphischen Analyse kann er jedoch wertvolle Zusatz-
informationen enthalten. Beispielsweise ldsst sich an der Verteilung vieler
Variablen immer wieder eine Grenzlinie im Ubergangsbereich der beiden Wiesen-
typen, etwa auf Hohe der ,,Abzweigung® dieses Transekts beobachten, die sich
auch auf der Nachbarfliche 1a wiederfindet (Abb. 15-18). Die Thysanoptera wur-
den fast nur in dieser ,,Grenzzone® aullerhalb des Waldes gefunden. Solche
»opringe in rdumlichen Verteilungen kénnen historische Ursachen haben: etwa
genau auf dieser Grenzzone verliuft eine Grundsticksunterteilung (vgl. Abb. 2);
vermutlich wurden die beiden Teile noch vor der zuriickliegenden Beweidung
durch Rinder, die auf der ganzen Fliche stattfand (Miller, miindl. Mitteilung),
unterschiedlich genutzt. Bei der Formica pratensis-Kolonie auf Fliche la ist etwa
auf dieser Linie eine Terrassenstufe, etwas weiter nérdlich sogar ein Mauet-, bzw.
Steinwallrest erkennbar, der vermutlich noch aus der Weinbauzeit stammt. Der
Boden hat ein ,langes Gedichtnis®, manche Humusformen idndern sich uber
Jahrzehnte nur sehr wenig. Selbst nach 39 Jahren Maisanbau wurden auf einem
Versuchsfeld bei Halle nur etwa 10-20 % des schon vorher festgelegten Kohlen-
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stoffs im Boden ausgetauscht, wie an den Delta 3C-Werten erkennbar ist (Ludwig
et al 2003). So bleibt bei dem deutlich mit den Tieten der Brachwiese korrelieren-
dem pH-Wert die Frage offen, ob dieser schon lange im unteren Bereich héher
wart, oder ob nicht erst die unterschiedliche aktuelle Entwicklung der Vegetation
zu einer langsamen Verschiebung geftihrt hat. Im Bereich schon linger verbusch-
ter Bereiche, wie dem Hain ist der pH-Wert jedenfalls schon erkennbar niedriger.
Jiingere Verbuschung hat bisher weder den pH-Wert dndern kénnen noch die
Siedlungsdichten der Ameisen. Dies kénnte an einer langsamen Wirkung verin-
derter Umweltbedingungen auf die Ameisen liegen — im Sinne eines ,,Langzeitge-
dichtnisses® fiir den Standort (Steiner & Schlick-Steiner 2002) — oder ein Effekt
des aktiven Nestbaus hiigelbauender Arten wie Lasius flavus sein, der einerseits
diese gewisse Unabhingigkeit von kurzfristigen Verinderungen der Vegetation
tberhaupt erst ermdglicht, aber andererseits auch direkt wieder modulierend den
Boden und das Pflanzenwachstum beeinflusst (King 1977b, 1981).

Die Signifikanzen der Monte-Carlo-Tests habe ich noch mal fiir das Kernras-
ter, also ohne den Extra-Transekt, unter Beriicksichtigung einer rdumlichen Ver-
bundenheit uberpriift (Tab. 8). Die Ergebnisse legen nahe, dass die fiur die
dargestellten Ordinationen gefundenen signifikanten Effekte auch unter Bertick-
sichtigung der rdumlichen Struktur realistisch sind.

Tabelle 8: Eigenwerte und Varianzanfklirungen der Arten-Unmwelt-Relation (VA) der ersten
vier Achsen je einer Hanptlomponentenanalyse (PCA) und einer Redundanzanalyse (RDA) mit
den Individuenzablen der Tiergruppen ans den Bodenproben der Rasteruntersuchung fiir ein 7x9-
und ein 6x10-Kernraster (RDAgs, RDAgg) und das ganzge Raster (RDAgs, obne Seitenarm) mit
20 (RDAgs, RDAgo) bz 2 (RDAgs, den X, Y-Koordinaten) Unneltvariablen (U1/). Der er-
kldrte Anteil (VA) der Artenvarianz, ist bei linearen Verfabren (PCA, RDA) gleich dem Eigen-
wert der jeweiligen Achse. F-Werte und Signifikanzniveans je eines Monte-Carlo-Tests mit 999
restriktiven Permutationen () fiir rechteckige Raster (RDAgs, RDAgo, toroidal shifts; (9:p<0,1;
*0<0.05; **: p<0,01) bzw. mit nicht-restriktiven Permutationen (RDAgs; ***: p=0,001).

1. Achse 2. Achse 3. Achse 4. Achse
Eig VA Eig VA Eig VA Fig VA
(%) (%) (%) (%)
B1 - H9 (7x9)
PCAg3 0,316 0,122 0,082 0,065
RDAGg3,20 0,226 47,8 0,057 12,1 0,039 84 0,031 6,5
Mte CarloS 12,25% 1,88%**
B1 - G10 (6x10)
PCAg 0,3 0,131 0,098 0,065
RDAGgo20 0,206 421 0,075 154 0,066 135 0,026 5,4
Mte CarloS 10,13(% 1,87%
Al -H9
RDASs3 xy 0,105 82,5 0,022 17,5 0,22 0 0,15 0
Mte Carlo 9,38%%* 5 83 %%

54



4. Rasteruntersuchung

Auf weitergehende rdumliche Analysen wird hier verzichtet, da die zusammen-
hingenden Bereiche gleicher Habitattypen zu klein fir separate Auswertungen
sind und eine Auswertung tUber die ganze Fliche eine sehr hohe Autokorrelation
ergeben wiirde, die allein durch die Flecken gleicher Habitate zustande kdme.

Beschattung hat einen eher negativen Effekt auf die Ameisen: im Wald und in
dichteren Gebiischen kommen weniger Arten mit geringeren Siedlungsdichten
vor. Die konkrete Ausprigung des Habitats kann die Ameisen stark beeinflussen.
Die Ameisen zeigen tendenzielle Reaktionen auf die mikroklimatischen Faktoren
Bodenwassergehalt (negativ), Lufttemperatur und relative Luftfeuchte (beide posi-
tiv), die Korrelationen sind aber nicht signifikant.

Die einzelnen Arten reagieren ja auch durchaus differenziert auf unterschiedli-
che biotische und abiotische Bedingungen. Entsprechend werden die Gradienten
auf Artebene meist deutlicher als auf hoherem taxonomischem Niveau, wie auch
ein Vergleich der Eigenwerte der Ordinationen zeigt (Tab. 5 & 7). Die Spinnenar-
ten zeigen auf dem Gradientenausschnitt innerhalb der Brachwiese keine deutli-
che Gruppierung, im Gegensatz zu den Zikadenarten. Auf einer stirker
funktionellen Ebene werden die Unterschiede aber auch bei den Spinnen deutli-
cher: Netzspinnen und vagante Jiger reagieren sehr distinkt auf die Struktur- und
Mikroklimaunterschiede. Innerhalb dieses kleineren Gradienten tragen die erfass-
ten Umweltvariablen auch fir die Ameisenarten wenig zum Erklirungswert bei
(Tab. 7 a); auf dem groBeren Gradienten mit deutlicheren Habitatunterschieden
korrelieren die abiotischen Umweltvariablen hingegen gut mit der Verteilung der
Arten (Tab. 7 b). Die deutlichen Unterschiede in den Artengemeinschaften ent-
lang der ganzen Reihe von Habitattypen beeinflussen dann trotz des gewissen
Kompensationseffekts auch wieder die Dichten und Verteilungen der ganzen
Tiergruppe. Insgesamt spiegelt die Ordination der Tiergruppen damit oft auch die
Grundzige der Artenverteilung wider, sofern die Gruppe insgesamt nicht indiffe-
rent reagiert und damit in das Zentrum ordiniert wird.

Das Habitat hat auf jeden Fall einen deutlichen Einfluss sowohl auf die Amei-
sen- als auch auf die gesamte Tiergemeinschaft, der aber in seiner Richtung stark
von der konkreten Ausprigung abhingt; fiir Pflanzen und Ameisen bedeutet das,
einfach formuliert, Biume wirken, sobald sie dlter werden, negativ, Gras und
Moos positiv auf die Ameisen.

Aus Korrelationen kénnen aber nicht ohne Weiteres Riickschliisse auf Kausa-
lititen geschlossen werden, dazu bedarf es experimenteller Nachweise.

4.4.3. Interaktionen mit Saprophagen, Phytophagen und Zoophagen?

Bei separaten, einfachen Korrelationsanalysen der jeweils logarithmierten Dichten
der Ameisen mit denen anderer Tiergruppen konnten sechs signifikante positive
Bezichungen festgestellt werden.

Die Ameisen korrelieren mit den Spinnen sehr schwach positiv (£?=0,05;
p=0,04) und mit den Erdliufern schwach positiv (1*=0,12; p<0,001); bei einer
Korrektur des Signifikanzniveaus nach Bonferroni-Holm ist die Korrelation mit
den Spinnen als einzige der sechs nicht mehr signifikant.
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Die vier iibrigen positiven Bezichungen der Ameisen gab es zu den iberwie-
gend phytophagen, pflanzensaftsaugenden Taxa der Hemiptera (**: p<0,01;
F¥:p<0,001):

e  Wanzen r>=0,14*** (sehr viele Tingidae)
o Zikaden r2=(),27*%*

e Blattlduse r2=0,27%%*

e Rohrenschildliuse r2=0,10**

Aus den rein deskriptiven Daten kann zusammenfassend geschlossen werden,
dass in einem Mosaik verschiedener Habitate die Ameisen insgesamt positiv mit
Pflanzensaftsaugern korrelieren, mit einigen Zoophagen (Araneida, Geophilidae)
schwach positiv und mit der saprophagen Makrofauna tendenziell auch eher posi-
tiv (Isopoda, Lumbricidae), wenn auch nicht signifikant. Die eher negativen Be-
ziehungen zu FElateridae, Lithobiidae und Julidae sind nur in Tendenzen
erkennbar.

\ | Makro-

' ‘ﬁ_ fauna

Mikroklima +1 "'El'ﬁhﬂfgt‘; + €
i 3 +!Ff‘£ﬂ}:rphlﬂgf :
A +? ! Saprophage
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Ameisen T Pflanzen

- !
{ ! ?w,
Habitat j Boden

-

Abb. 21: Migliche Wechselwirkungen zmwischen Mikroklima, Ameisen und der Makrofauna
anfgrund festgestellter Korrelationen in der Rasteruntersuchung
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5. Einfluss des Mikroklimas: Auswirkungen expe-
rimenteller Verdnderungen auf die Bodenmakro-
fauna einer trockenen Glatthaferwiese

5.1. Einleitung

Die Klimafaktoren Sonneneinstrahlung und Niederschlag sind die wesentlichen
Quellen der Ressourcen Licht, Wirme und Wasser, von deren Verfiigbarkeit direkt
oder indirekt alle Kompartimente und Stofffliisse von Okosystemen abhingen.
Nur wenige Punkte in der Biosphire haben aktuell das jeweils richtige Mikroklima
fir ihre Bewohner; Ameisen beispielsweise sind in ithrem Vorkommen und ihrer
Aktivitit auf bestimmte klimatische Bedingungen angewiesen und beeinflussen
ihrerseits viele andere Tiergruppen, biologische Vorginge und Bodeneigenschaf-
ten. Wie alle Insekten suchen auch fouragierende Ameisen unter den verfiigbaren
die fir sie geeignetsten mikroklimatischen Bedingungen auf. Als soziale Insekten
schaffen sie sich mit ihrem Nest allerdings auch einen Ort, der sie vor ungtinstigen
Bedingungen schiitzt und ein eigenes, moglichst giinstiges Mikroklima bewahrt
(Brian 1983). Andererseits wird ein Nest mit zunehmender Komplexitit immobi-
ler und muss dadurch iber lingere Zeitriume den dulleren Umweltbedingungen,
die gerade an der Bodenoberfliche stark schwanken, trotzen kénnen. Die Son-
neneinstrahlung am Neststandort ist ein entscheidender Faktor in der Biologie
vieler Ameisen, beispielsweise fiir die Verbreitung von Myrmica-Arten im gemiBig-
ten Buropa (Elmes & Wardlaw 1982); selbst die eurytope Art Myrmica rubra ben6-
tigt fir die Aufzucht von Geschlechtstieren eine Temperatur von knapp 20 °C
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(Brian 1973). Die Wahl des richtigen Nistplatzes, z.B. unter einem flachen Stein,
kann fiir das Uberleben und den Erfolg der Kolonie entscheidend sein.

Volkreiche Kolonien einiger Arten emanzipieren sich stirker durch die Anlage
eines Nesthiigels, der in besonderer Weise gleichbleibend gute mikroklimatische
Bedingungen bietet (z.B. Kneitz 1970, Dlussky 1981). Doch auch die htigelbauen-
de Wiesenameise Lasius flavus grindet ihre Kolonien vorwiegend an gut drainier-
ten, sidexponierten Standorten (Waloff & Blackith 1962) und wird in ihrer
Verteilung durch Beschattung limitiert (Pontin 1963). Dlussky (1981) berichtet,
dass die Lasius flavus - Kolonie ihre Larven- und Puppenkammern bevorzugt auf
der oberen Stidseite ihres Hiigels anlegt und ihn dort auch verstirkt ausbaut; auf
der ungenutzten Notdseite siedeln 6fters Myrmica-Arten. Durch aufwachsende
hohe Vegetation beschattete und verlassene Nesthiigel werden oft ganz von Myr-
mica spec. oder Lasins niger besiedelt (Woodell & King 1991).

Andere fiir die Steuerung 6kologischer Umsatzprozesse wichtige Tiere, wie die
saprophagen Taxa Lumbricidae, Diplopoda und Isopoda und die pantophagen
Gastropoda, bevorzugen im Unterschied zu den Ameisen eher feuchte und dunkle
Orte und damit meist ganz andere Skoklimatische Bedingungen. Auch auf dem
globalen Gradienten von tempetierten zu tropischen Regionen, einem der offen-
sichtlichsten und iltesten 6kologischen Trends (z.B. Forster 1778), der in erster
Linie durch Unterschiede von Sonneneinstrahlung und Niederschligen geprigt
wird (von Humboldt 1808, Hawkins 2004), lisst sich eine Verschiebung der Be-
deutung der Boden-Okosystemingenieure Regenwiirmer und Ameisen gegenein-
ander erkennen: In temperierten Wildern, Graslindern und Agrarsystemen
nehmen sehr oft Lumbricidae die zentrale ,,grabende® Rolle der Bodengestalter
ein, in den meisten tropischen Lebensriumen sind es eher die sozialen Insekten
Ameisen und Termiten.

Globaler Klimawechsel ebenso wie lokale Suksessionsprozesse kénnen die Di-
versitit und Zusammensetzung natiitlicher Gemeinschaften dndern, was insbe-
sondere Uber den Boden direkt auf die ,,Dienstleistungstihigkeit eines
Okosystems riickwirken kann. Trotz der enormen Bedeutung des Mikroklimas fiir
die Verteilung von Ameisen und anderen Bodentieren wurden bisher vergleichs-
weise wenig Freilandexperimente zur Auswirkung von Klimaverinderungen
durchgefiihrt.

Um die Abhingigkeit der Bodentiergemeinschaft vom Mikroklima und damit
auch mdgliche Folgen durch Klima- bzw. Biotopverinderungen unter mdoglichst
natiitlichen Bedingungen zu untersuchen, wurden auf einer wirmebegiinstigten
Glatthaferwiese die beiden wichtigsten klimatischen Faktoren, Sonneneinstrahlung
und Niederschlige, also Energie- und Wassereintrag, experimentell durch Beschat-
tung, Austrocknung bzw. zusitzliche Beregnung verindert.

Dutch eine breite Analyse der Tiergemeinschaft und der Bodenbedingungen,
sowohl relativ kurz nach Beginn der Manipulation als auch nach lingerer Einwir-
kung, kénnen Riickschliisse auf die relative Bedeutung direkter Wirkungen des
Mikroklimas und indirekter Effekte z.B. iiber Verinderungen der Habitatstruktur
oder des Nahrungsangebots, gezogen werden.
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Fir Ameisen zeigte sich schon zu Beginn neben der erwarteten deutlich positiven
Wirkung der Sonneneinstrahlung eine ebenfalls positive Tendenz zusitzlicher
Beregnung. Nach der Diskussion der ersten Ergebnisse auf einer internationalen
Tagung in Budweis fithrte das zu neuen Detailhypothesen zur besonderen Aus-
wirkung der Mikroklimaveridnderungen innerhalb der Nesthtigel von Ameisen: Bei
zusitzlicher Beregnung stiegen tendenziell sowohl die Wassergehalte, die mikro-
bielle Biomasse als auch die Dichte der Ameisen aullerhalb des Nesthiigels an.
Diese Zusammenhinge koénnten ihre Ursache in ausgeglicheneren Temperaturver-
ldufen im Nest haben, entweder durch die hohe Wirmekapazitit des Wassers oder
sogar durch die Metabolismuswirme der Mikroorganismen (Frouz 2000); die ho-
here mikrobielle Aktivitit unter feuchteren Bedingungen konnte die nichtliche
Temperaturabsenkung etwas abmildern. So kénnten Ameisen-Kolonien und Mik-
roflora voneinander profitieren. In einem kleineren Zusatzversuch mit gleichzeiti-
ger Messung der mikrobiellen Biomasse sowie der Temperatur und relativen
Luftfeuchte im Boden wurde diese Hypothese im Sommer 2002 Gberpriift.

Die in beiden Versuchen zusitzlich erméglichten bodenbiologischen Verglei-
che zwischen Boden aus den Nesthiigeln der Ameisen und von der umgebenden
Wiese werden zusammen mit den weiteren, umfassenderen Bodenuntersuchungen
im Kapitel 8 behandelt.

5.2. Methodik

Im Werratal bei Witzenhausen-Freudenthal wurden auf einer brachliegenden,
sudexponierten ehemaligen Rinderweide auf Kalkgestein (,, Wiese 2, Kap. 2), auf
der Higelnester der gelben Wiesenameise (Lasius flavus) in hoher Dichte vorkom-
men, die Faktoren ,,Sonne und ,,Regen‘ experimentell verindert: Die Sonnenein-
strahlung wurde mit regendurchlissigen Schattendichern aus PE-Geflecht (Abb.
22) vermindert, die Niederschlagsmenge mit lichtdurchlissigen Regendichern aus
Klarsichtfolie und spiter Plexiglas (Abb. 23) minimiert bzw. durch zusitzliches
Beregnen mit demineralisiertem Wasser (101 X m2 X 14 d1) auf etwa das 1,5-
fache der natiirlichen Menge gesteigert.

Die sechs Varianten eines orthogonalen Versuchsdesigns mit dem zweistufigen
Faktor ,,Sonne® und dem dreistufigen Faktor ,,Regen” wurden je finf mal wie-
derholt. Dazu wurden im April 1998 auf der Versuchsfliche 30 Hiigelnester von
Lasius flavus gesucht und zusammen mit jeweils einem hangabwirts gelegenen
Quadratmeter Wiese als Versuchsparzelle markiert bzw. durch Aufstellen der Di-
cher eingerichtet. Die jeweils gleiche Ausrichtung der Vergleichswiesenfliche zum
Nesthiigel verminderte die unkontrollierte Beeinflussung sowohl durch den Hii-
gelschatten als auch durch Hangabflusswasser.

Die Varianten wurden jeweils innerhalb relativ homogener Bereiche der Ge-
samtfliche zufillig den einzelnen Parzellen zugeordnet (Blockanlage mit randomi-
sierter Anordnung), die rdumliche Anordnung der Parzellen innerhalb dieser
Blocke war durch die Lage vergleichbarer Nesthiigel vorgegeben (Abb. 24).
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ADbb. 22: Redufktion der Sonnencinstrahlung mit einem regendurchlissigen Schattendach.

ADbb. 23: Redufktion des Niederschlags mit einem lichtdurchlissigen Regendach
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Am 13. August 1998, 3. Mai 1999 und 26. April 2000, also ein Vierteljaht, ein Jahr
und zwei Jahre nach Beginn der Manipulation, wurden die Tiergemeinschaft und
wichtige Bodenparameter beprobt. Aus einer Bodenprobe vom Wiesenteil jeder
Parzelle mit dem groBen Bohrer (Kempson-Proben, Kap. 3.1.) wurde die Makro-
fauna durch Hitzeextraktion ausgetrieben; aus je drei Einstichen mit dem kleinen
Bohrer wurden nach Sieben und Homogenisieren die Nematoden ausgetrieben
und die mikrobielle Biomasse durch Messung der SIR (Kap. 3.3), der Kohlen- und
Stickstoffgehalt gaschromatographisch und der Wassergehalt gravimetrisch (105
°C, 24 h) bestimmt. Zusitzlich wurde an jedem Termin der Ameisen-Nesthtgel
randlich vorsichtig mit dem McFadyen-Bohrer angestochen, um den Zustand der
Lasius flavns Kolonie abzuschitzen bzw. die Besiedlung durch andere Ameisenar-
ten festzustellen.
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5.3. Ergebnisse
5.3.1. Auswirkungen auf den Boden

Abiotische Bedingungen

Die Wassergehalte des Bodens verdnderten sich signifikant entsprechend der Be-
handlung sowohl innerhalb der Ameisennester (Abb. 26 ¢, Tab. 10) als auch auf
den Wiesenparzellen (Abb. 25 a, Tab. 9). Die C- und N-Gehalte unterliegen deut-
lich rdumlichen Gradienten, wobei der Faktor Sonne den C-Gehalt unter Be-
riicksichticung des Blockeffektes signifikant beeinflusst (Abb. 25, Tab. 9; besonnte
Flichen: 4,53 g C/g TG Boden; beschattete Flichen: 4,07 ¢ C/g TG Boden).

In den Ameisennestern wurde die Temperatur durch Beschattung signifikant
herabgesetzt (Tab. 10). In den ausgetrockneten, beschatteten Nestern waren aber
auch die Schwankungen deutlich geringer. Zusitzliche Beregnung erhéhte in der
Sonne die Schwankungsbreite, reduzierte sie aber im Schatten.
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ADbb. 25: Mittlerer Wassergehalt (a), Gesamt-Kohlenstoffzehalt (b), mikrobielle Biomasse (c) und

Nematodendichte (d) in 0 -5 cm Bodentiefe anf den Wiesenparzellen; jeweils eine Mischprobe ans
drei Einstichen MacFadyen; Symbole sind in Abb. 24 erklirt: dunkle stehen fiir Beschattung, je
mehr Ecken, um so mehr Niederschlag.
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5. Mikroklimamanipulation

Tabelle 9: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir a-Febler (p) der Behandlungs-, Block- und
Termineffekte und deren Interaktionen aus weifaktoriellen Varianzanalysen fiir Messwiederbolun-
gen der Bodenanalysen und der Fadenwurmdichten von den Wiesenparzellen nach der
Mikroklimamanipulation. FG: Freibeitsgrade (Effekt; Febler); innerbalb der Bebandlungsstufen F-
Werte des multivariaten Pillai trace Tests; p<0,05: F-Werte fett gesetzt; p>0,3 nicht angegeben; "
Werte log-transformiert (log10X).

a) repeated measurement

Wassergehalt  Kohlenstofflog Cmiclog Nematodalos
FG F p F p I8 p F p

Regen  2;20 38,30 <0,0001 0,68 4,68 0,0215 0,78
Sonne 1;20 6,26 00212 5,84 00253 0,00 9,95 0,0050
RxS 2,20 1,31 02927 0,25 2,09 0,1494 13,02 0,0002
Block  1;20 5,84 0,0028 2,86 0,0503 0,77 0,34
Zeit 2;19 35,94 <0,0001 18,83 <0,0001 21,15 <0,0001 15,40 0,0001
ZXR 4,40 139 02547 1,76 0,554 047 3,44 0,0166
ZxS 2,19 1,28 0,23 0,22 2,066 0,0961
ZXRXS 4;40 128 02925 1,55 02065 1,84 01408 1,50 0,2209
Z X Bl 8;40 0,97 1,12 0,85 0,52
b) ANOVA August 1998
Modell 9;20 3,51 0,0093 2,70 0,308 1,18 2,68 0,0318
Regen 2;20 6,36 0,0073 0,28 2,37 0,1189 0,38
Sonne 1;20 4,60 0,0444 503 00365 0,17 9,12 0,0068
RxS 2,20 1,84 0,1852 0,63 0,52 6,07 0,0087
Block  4;20 2,64 0,0642 4,36 0,0107 1,17 0,52
c) ANOVA Mai 1999

Modell 9; 20 4,01 0,0047 1,51 0,2108 1,86 0,1190 5,49 0,0008
Regen 2;20 10,59 0,0007 2,13 0,1445 2,98 0,0735 12,46 0,0003

Sonne 1;20 1,21 02845 4,82 00402 0,08 3,35 0,0823
RXS 2,20 1,75 0,1997 042 4,33 0,0274 6,20 0,0080
Block 4;20 2,55 00713 0,92 0,51 2,18 0,1084
d) ANOVA Mai 2000

Modell 9;20 8,10 <0,001 2,11 00783 3,62 0,0079 3,01 0,0192
Regen 2,20 30,90 <0,0001 0,36 6,59 0,0063 4,44 0,0254
Sonne 1;20 0,58 4,09 00567 0,04 2,98 0,0998
RXS 2,20 139 02719 0,35 8,06 0,0027 7,19 0,0044
Block 4;20 1,94 01431 3,38 00280 0,82 0,22
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5. Mikroklimamanipulation

Tabelle 10: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir a-Febler (p) der Behandlungs-, Block- und
Termineffekte und deren Interaktionen aus weifaktoriellen Varianzanalysen fiir Messwiederholun-
gen der Bodenanalysen in den Nesthiigeln der Gelben Wiesenameise. FG: Freibeits-
grade (Effekt; Febler); innerhalb der Bebandlungsstufen F-Werte des multivariaten Pillai trace Tests;
p<0,05: F-Werte fett gesetzt; p>0,3 nicht angegeben; \: Werte Wurzel-transformiert; Cmic:

Mikrobielle Biomasse.
Temperatur Wassergehalt Basalatmung‘/ Cmic
FG F p F p F p F p
Sonne 1;5 29,06 0,0030 24,56 0,0077 0,03 0,31
Regen 2;5 1,56 0,2980 14,98 0,0043 3,68 0,1041 0,85
RxS 2,5 1,05 0,60 2,88 0,1473 1,16
Block 1;5 4,81 0,797 425 00942 252 0,732 585 0,0602
Zeit 2,4 868,67 <0000 8,67 00351 673 00525 146
Z XS 24 2,41 0,2056 451 00945 226 02207 2,07 02413
ZXR 410 1,14 1,64 0,2387 0,79 0,73
ZXSXR 4;10 0,53 1,57 0,2562 0,44 0,86
ZXB 2;4 2,41 0,2061 0,65 2,59 0,1901 0,63
24 4,5
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Abb. 26: Mittlere Temperatur in 5 om Bodentiefe (a), Wassergehalt (c), Basalatmung (b) und
mifkrobielle Biomasse (d) im Sommer 2002 innerbalb der Nester von Lasius flavus unmittel-
bar, 9 und 13 Tage nach der letzten Zusatzlichen Beregnung: Symbole sind in Abb. 24 erkldrt:
dunkle steben fiir Beschattung, je mebr Ecken, um so mebr Niederschlag.
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5. Mikroklimamanipulation

Mikroflora

Der Faktor Regen hatte einen signifikanten Einfluss auf die Basalatmung des
Bodens (Tab. 9), sie wird durch Niederschlagsminimierung und auch durch die
zusitzliche Beregnung im Vergleich zur Kontrolle herabgesetzt. Die mikrobielle
Biomasse wird vom Wassergehalt und der Menge der organischen Substanz signi-
tikant beeinflusst. Wird der rdumlich stark schwankende Corg-Gehalt als Kovari-
able berticksichtigt (ANCOVA), hat der Faktor Niederschlagsmenge auch einen
signifikanten Einfluss auf die mikrobielle Biomasse.

5.3.2. Auswirkungen auf die Bodentiere

Mikrofauna: Nematoda

Die Dichten und Biomassen der Nematoden waren auf den besonnten Flichen
ohne Niederschlag am geringsten. Auf den beschatteten trockenen Flichen waren
die Dichten zu Beginn des Experiments am héchsten, nach zwei Jahren lagen sie
immer noch auf dem Niveau der zusitzlich beregneten Flichen (Abb. 25 d). Ins-
gesamt hat die Beschattung einen positiven Effekt auf die Fadenwiirmer, auch
wenn dieser nicht unabhingig von der Beregnung ist. Durch Beschattung stieg der
Anteil der Bakterien- und Wurzelhaarfresser und mit dem Anteil der K-
selektierten Gattungen auch der Maturity Index (Woltmann 2002).

Mesofanna

In den Nesthiigeln hatte die Beschattung eine positive Wirkung auf die Spring-
schwinze und die Hornmilben. Auf der Wiese war dieser Effekt nicht erkennbar
(Abb. 27; Tittel, Platner & Migge, unverdtfentlicht).

Tabelle 11: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir a-Febler (p) der Bebandlungseffekte und deren
Interaktionen aus dreifaktoriellen Varianzanalysen (GLM, Typ 1II) der Mesofauna- und A-
meisendichten von den Wiesenparellen und ans den Nestern von Lasius flavus nach der
Mikroklimamanipulation. 5 cm © Bobrkerne, Horizonte anfsummiert. FG: Freibeitsgrade (Effekt;
Febler); p<0,05: F-Werte fetr gesetzt; p>0,3 nicht angegeben; Vo Werte Quadratwurzel-
transformiert N/ 5)); 1m: Werte log-transformiert (logioX+1).

Collembola Acarina® Formicidaelos
FG F p F p F p
Modell 11;47 7,00 <0,0001 3,85 0,0006 9,09 <0,0001
Regen 2;47 2,66 00808 3,89 0,0273 1,23
Sonne 1,47 23,02 <0,0001 6,87 00118 38,78 <0,0001
Nest 1,47 15,73 0,0002 0,95 41,69 <0,0001

Regen X Sonne 2;47 4,04 0,0240 1,25 0,2947 1,20
Regen X Nest  2;47 1,39 0,2590 2,32 0,1099 1,35 0,2701
Sonne X Nest 1;47 22,98 <0,0001 14,48 0,0004 12,56 0,0009
R XS XN 2;47 0,14 2,55 0,0888 0,06
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5. Mikroklimamanipulation

In den Kontrollvarianten war die Dichte der Collembola in den Nesthiigeln von
Lasius flavus deutlich niedriger als auf der Wiese; die Milben hingegen siedelten
etwa in gleicher Zahl innerhalb und aullerhalb der Erdnester.

Wenn infolge der Beschattung die Ameisenaktivitit in den Higeln auf das Ni-
veau der umgebenden Wiese gesunken ist, bauen die Springschwinze hier sogar

teilweise grofiere Populationen als im umgebenden Wiesenboden auf.
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5. Mikroklimamanipulation

Abb. 27: Mittlere Individuenzablen der Springschwéinze, Milben und Ameisen im Mai 1999 in
den MacFadyen-Proben aus den Nesthiigeln und von den Wiesenparzellen in den je 6 VVarianten der
Klimamanipulation mit Standardabweichungen; Skala der Ameisendichte logarithmisch.

Saprophage und Pantophage

Fir die Dichten der Regenwirmer (Lumbricidae, v.a. Lumbricus castanens und Octo-
lasion lactenm) war der Faktor Regen signifikant (Tab. 12), sie traten im Sommer fast
nur auf den feuchteren Flichen auf und erreichten dort im Frithjahr etwa viermal
hoéhere Dichten als auf den trockenen Parzellen (Abb. 28).

Fir alle anderen vorwiegend saprophagen Tiergruppen, die untersucht wur-
den, hatten beide manipulierte Faktoren, Regen und Sonne, einen signifikanten
Einfluss auf die Individuendichten. Schnellkiferlarven (Elateridae) hatten die
héchsten Dichten auf den besonnten, trockenen Flichen; Asseln (Isopoda, v.a.
Philoscia muscorum, Hyloniscus riparins, Haplophthalmns mengii ond Armadillidinm spec.),
Tausendfiler (Diplopoda) und Schnecken (Gastropoda) hatten zu Beginn auf
den jeweils feuchteren und schattigeren Flichen die héhere Dichten, nach zwei
Jahren aber auf den feuchten und besonnten.
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Abb. 28: Mittlere Siedlungsdichten in 0-5 cm Bodentiefe von Regenwiirmern (a), Asseln (b),
Schnecken (c) und Schnellkdfer-Larven (d) anf den Wiesenparzellen Vs, 1 und 2 Jahre nach Beginn
der Mikroklimamanipulation; Symbole sind in Abb. 24 erkldrt.
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Tabelle 12: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir o-Febler (p) der Behandlungs-, Block- und
Termineffekte und deren Interaktionen aus weifaktoriellen Varianzanalysen fiir Messwiederholun-
gen der Individuendichten der Sapro- und Pantophaga von den Wiesenparzellen nach der Mik-
roklimamanipulation. FG: Freibeitsgrade (Effekt; Febler); innerhalb der Bebandlungsstufen F-
Werte des multivariaten Pillai trace Tests; p<0,05: F-Werte fett gesetzt; p-Werte angegeben, wenn

p<0,3; N: Werte Qunadratwurzel-transformiert (\/(}( +3/3)).

a) repeated measurement

LumbricidaeY Isopoda’ Gastropoda Elateridae’
FG F p F p F p F p

Regen  2;20 29,51 <0,0001 10,72 0,0007 10,16 0,0009 5,01 0,0173
Sonne 1320 1,79 01956 234 0,1421 046 12,19 0,0023
RxS 2,20 0,39 4,33 0,0274 0,03 3,70 0,0428
Block  1;20 0,59 8,71 0,0003 0,89 1,66 0,1984
Zeit 2,19 32,87 <00001 7,42 00041 18,17 <0,0001 3,59 0,0475
Z xR 4,40 1,666 0,1792 1,16 0,42 0,52
ZxS 2,19 0,19 4,83 0,202 5,48 0,0132 0,29
ZXRXS 4;40 0,73 1,56 0,2046 1,71 0,1669 1,60 0,1929
Z xBl 840 0,65 0,99 1,45 0,2060 0,75
b) ANOVA August 1998
Modell 9;20 1,29 10,90 <0,0001 4,96 0,014 2,98 0,0201
Regen  2;20 3,62 0,0455 15,16 <0,0001 7,24 0,0043 3,67 0,0439
Sonne 1;20 1,38 0,2536 13,10 0,0017 13,07 0,0017 6,12 0,0224
RxXS 2,20 0,04 2,84 0,0820 2,14 0,1440 5,06 0,0167
Block 4,20 0,72 12,24 <0,0001 3,20 0,0348 0,81
c) ANOVA Mai 1999
Modell 9;20 1,23 4,90 0,0015 1,16 2,29 0,0594
Regen  2;20 4,43 0,0256 3,21 0,0619 1,94 0,1698 1,88 0,1793
Sonne 1;20 0,02 3,33 0,0831 0,02 8,95 0,0072
RxS 2,20 0,08 5,60 0,0117 0,76 0,59
Block 4,20 0,50 5,78 0,0029 1,25 1,67 0,1958
d) ANOVA Mai 2000
Modell 9;20 4,12 0,0040 1,94 01047 1,92 0,1069 1,48 02230
Regen 2,20 15,59 <0,0001 4,24 00291 7,25 00043 1,559 02286
Sonne 1;20 0,81 1,49 02360 127 02722 328 0,0852
RxS 2,20 1,33 0,2859 0,63 0,56 0,74
Block 4,20 0,62 1,55 0,2268 0,10 1,34 0,2898
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5. Mikroklimamanipulation

Phytophage und Pflanzen
Auf den besonnten, trockenen Flichen traten deutlich mehr Pflanzenliuse (Ster-
norrhyncha, v.a. Réhrenschildlduse (Ortheziidae)) und im August auch Fransen-
fliigler (Thysanoptera) auf als auf den feuchteren und beschatteten Flichen (Abb.
29, Platner et al. 1999). Fur die Dichte der Fransenfligler, Pflanzenliuse und Zi-
kaden war dabei der Faktor Sonne signifikant, fiir die Dichte der Ortheziidae zu-
nichst die Niederschlagsmenge und spiter auch die Sonneneinstrahlung (Tab. 13).
Im Laufe des Experiments reagierte die Vegetation sehr deutlich auf die expe-
rimentellen Verinderungen (Tab. 14, Abb. 29 d): Nach Austrocknung konnte fast
keine oberirdische Biomasse mehr gebildet werden, nach zusitzlicher Beregnung
konnte mit weniger Wurzeln mehr Sprossmasse aufgebaut werden. Auf beschatte-
ten Parzellen war die Erdoberfliche nach zwei Jahren nur noch von Moos und bei
zusdtzlicher Austrocknung auch von Streu bedeckt. In den feuchteren Schatten-
parzellen war auch die Streuauflage fast vollstindig verschwunden, so dass hier
grof3e Anteile des Bodens blank lagen.
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Abb. 29: Mittlere Siedlungsdichten von Ribrenschildliusen (a) und Blattlinsen (b) in 0-5 em
Bodentiefe, Trockengewichte von Streu und Pflanzen (¢, d) anf den Wiesenparzellen im zeitlichen
Verlanf (a, b, ¢: Vs, 1 und 2 Jahre nach Beginn der Mikroklimamanipulation) bzw. am Ende des
Experiments (d: ober- und unterirdische Biomassen von Gefafpflanzen und Moosen); Synibole vgl.
Abb. 24 & 27.
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Tabelle 13: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir o-Febler (p) der Behandlungs-, Block- und
Termineffekte und deren Interaktionen aus weifaktoriellen Varianzanalysen fiir Messwiederholun-
gen der Individuendichten der Phytophaga und der Trockengewichte von Streu und Pflanzen
anf den Wiesenparzellen nach der Mikroklimamanipulation. FG: Freiheitsgrade (Effekt; Febler);
innerbalb der Behandlungsstufen F-Werte des multivariaten Pillai trace Tests; p<0,05: F-Werte fett
geserzty p>0,3 nicht angegeben; \: Werte Qunadratwurzel-transformiert (\/(X' +3/3)).

a) repeated measurement

OrtheziidaeV Aphoidea‘l Auchenot- Streu +
thynchaV PflanzenY
FG F p F p F p Frc p
Regen 2;20 9,99 0,0010 1,47 0,2537 1,15 16,35, <0,0001
Sonne 1;20 5,09 0,0354 8,38 00090 6,36 00203 25,651 <0,0001
RxS 220 309 00678 276 00874 0,73 311200 0,0669
Block 4,20 1,83 0,1628 1,20 1,32 02950 3,394 0,0285
Zeit 2;19 11,42 0,0006 15,60 <0,0001 0,14 14,6510 0,0011
ZXR 4,40 0,97 2,38 0,0680 1,42 10,2458  4,09220 0,0324

Z XS 2,19 10,26 0,0010 1,38 0,2763 5,68 0,0116 4,781.20 0,0408
ZXRXS 4;40 3,07 0,0269 3,94 0,0086 2,35 0,0706  1,23500

Z X Bl 840 1,65 0,1418 1,43 0,2150 0,57 1,57400 0,2202
b) ANOVA August 1998

Modell  9;20 2,49 0,0423 2,06 0,0862 1,00

Regen  2;20 3,36 0,0550 2,92 0,0774 0,57

Sonne 1;20 3,59 0,0727 5,61 0,0280 0,00

RXS 220 235 0,213 1,66 0,2153 3,16 0,0643

Block  4;20 1,85 0,1592 0,93 0,40

c) ANOVA Mai 1999

Modell 9;20 2,78 0,0272 0,81 0,71 5,57 0,0007
Regen 2;20 6,77 0,0057 0,61 0,64 17,23 <0,0001
Sonne 1;20 0,04 1,80 0,1943 1,75 0,2007 5,54 0,0289
RxS 2,20 0,04 1,56 0,2343 1,45 0,2576 1,67 0,2135
Block  4;20 2,85 0,0511 0,29 0,11 1,69 0,1919
d) ANOVA Mai 2000

Modell 9; 20 7,36 0,0001 2,02 0,0919 5,97 0,0004 6,59 0,0002
Regen  2;20 14,98 0,0001 0,39 4,56 0,0234 4,24 0,0292
Sonne 1;20 15,64 0,0008 1,89 0,1845 29,66 <0,0001 29,93 <0,0001
RxS 220 7,23 0,0043 4,43 0,0256 0,46 3,07 0,0690

Block 4;20 1,55 02267 1,66 0,997 3,51 0,0252 3,70 0,0206
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Tabelle 14: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir o-Febler (p) der Behandlungs- und Blockeffek-
te und deren Interaktionen aus sweifaktoriellen Varianganalysen der Trockengewichte von Moosen
und der ober- und unterirdischen Teile von Grdsern und Krdutern auf den Wiesenparzellen im
Mai 2000 nach zweijibriger Mikroklimamanipulation. FG: Freibeitsgrade (Effekt; Febler);
Pp<0,05: F-Werte fett gesetzt; p>0,3 nicht angegeben; ¢: Werte log-transformiert (logioX+1).

Spross'os Waurzeln!og Mooslog

FG F p F p F p
Modell 9;20 37,83 <0,0001 1,75 0,1421 3,82 0,0060
Regen 2;20 26,94 <0,0001 0,40 4,46 0,0250
Sonne 1;20 213,57 <0,0001 11,63 0,0028 10,36 0,0043
Rx§S 2,20 34,89 <0,0001 0,76 1,60 0,2258
Block  4;20 0,80 0,45 2,98 0,0441

Zoophage

Die hochdominanten HundertfiBler (Chilopoda, mittlere Dichte: 650 Ind./m?)
zeigten zundchst keine deutlichen Unterschiede in der flichenbezogenen Zahl der
Individuen, traten nach zwei Jahren aber auf den trockeneren Flichen signifikant
hiufiger auf. Auch fir die Spinnen (Araneida), deren mittlere Dichte nach drei
Monaten zwar auf den besonnten trockenen Flichen mit 970 Ind./m? mehr als
doppelt so hoch wie auf den zusitzlich begossenen Flichen war, konnte anfangs
kein signifikanter Einfluss nachgewiesen werden. Mit der Verinderung der Vegeta-
tionsstruktur aber war ihre Dichte auf den besonnten Flichen signifikant héher
(Tab. 15).

Auf die Dichten der teilweise auch pantophagen Ameisen (Formicidae, v.a. La-
sius flavus, L. niger und Myrmica rubra) und Weberknechte (Opilionida, iberwiegend
Fadenkanker (Nemastomatidae)) hatte die Beschattung jedoch einen hochsignifi-
kanten Einfluss: Ameisen traten auf den besonnten Flichen, die Weberknechte
dagegen auf den beschatteten und feuchteren Flichen in jeweils deutlich héheren
Dichten auf. Fir die Weberknechte kehrte sich der Effekt der Beschattung im
Versuchsverlauf jedoch um (signifikante Interaktion Sonne X Zeit); im Mai 2000
hatten sie wie die Spinnen und Ameisen auf den besonnten Parzellen mit struk-
turreicher Kraut- und Streuschicht die hdchsten Dichten, sie mieden allerdings
weiterhin die trockenen Parzellen.
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Tabelle 15: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir o-Febler (p) der Behandlungs-, Block- und
Termineffekte und deren Interaktionen aus weifaktoriellen Varianzanalysen fiir Messwiederholun-
gen der Individuendichten der Zoophaga von den Wiesenparsellen nach der Mikroklimamanipu-
lation. FG: Freibeitsgrade (Effekt; Febler); innerhalb der Bebandlungsstufen F-Werte des
multivariaten Pillai trace Tests; p<0,05: F-Werte fett gesetzt; p>0,3 nicht angegeben; : Werte
Quadratwurzel-transformiert (\/ (X+3/3)); 8: Werte log-transformiert (logioX=+1).

a) repeated measurement

Formicidaeles Chilopoda‘/ AraneidaV Opilonida\l
FG F p F p F p F p

Regen 2;20 0,31 9,35 0,0014 1,52 0,2427 11,49 0,0005
Sonne  1;20 27,91 <0,0001 3,00 0,0984 8,66 0,0080 0,33
RxS 220 1,04 2,25 0,1318 0,94 4,72 0,0210
Block  1;20 243 00814 1,56 02228 1,55 02259 1,89 0,1518
Zeit 2;19 1,26 6,24 0,0083 20,90 <0,0001 6,60 0,0067
ZXR 4,40 1,62 0,1879 2,40 0,0657 0,97 2,16 0,0916
ZxXS 2,19 0,31 2,57 0,1032 1,28 27,20 <0,0001
ZXRXS 4;40 1,064 0,1823 0,42 0,96 4,29 0,0055
Z X Bl 8;40 0,75 1,87 0,0925 0,97 3,07 0,0087
b) ANOVA August 1998
Modell 9;20 2,55 0,0390 1,59 0,839 1,78 0,1357 14,26 <0,0001
Regen 2;20 0,13 0,05 2,29 0,1269 11,96 0,0004
Sonne 1;20 13,74 0,0014 0,13 0,88 47,02 <0,0001
RxS 2,20 024 1,79 0,1923 0,93 17,49 <0,0001
Block  4;20 2,11 0,1167 2,64 00645 2,17 0,1092 5,60 0,0034
c) ANOVA Mai 1999
Modell 9;20 2,48 0,0439 2,09 0,0813 1,27 0,94
Regen  2;20 0,18 5,85 0,0100 0,13 0,82
Sonne 1;20 8,77 0,0077 0,07 2,96 0,1006 0,70
RxS 2,20 5,21 0,0151 0,75 2,32 10,1241 0,43
Block  4;20 0,68 1,39 0,2721 0,88 1,31 0,2985
d) ANOVA Mai 2000
Modell 9; 20 2,32 0,0562 5,12 0,0012 1,49 0,2175 3,37 0,0113
Regen 2;20 3,16 0,0643 13,82 0,0002 0,20 5,84 0,0101
Sonne 1;20 9,73 0,0054 11,35 0,0031 12,19 0,0023 8,34 0,0091
RxS 220 0,03 1,03 0,27 1,05
Block  4;20 1,19 1,25 0,07 2,06 0,1246
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Abb. 30: Mittlere Siedlungsdichten in 0-5 cm Bodentiefe von Ameisen (a), Hundertfiifern (b),
Spinnen (c) und Weberknechten (d) anf den Wiesenparzellen Vs, 1 und 2 Jabre nach Beginn der
Mikroklimamanipulation; Symbole sind in Abb. 24 erklirt.

5.3.3. Zeitliche Unterschiede in der Wirkung auf die Bodentiergemein-
schaft

Vor Beginn der experimentellen Verinderungen war die Tiergemeinschaft auf den
Teilbereichen der Glatthaferwiese dhnlich zusammengesetzt, ein schwacher Gra-
dient trennt zwischen den waldrandnahen Parzellen und den im Winterhalbjahr
kurzzeitig beschatteten Parzellen im unteren Hangbereich vor der Hecke (Abb. 31
a). Die Umweltparameter korrelieren nur sehr schwach mit den Tierdaten, der
Eigenwert der ersten Achse sinkt von 0,206 der PCA auf 0,071 der RDA.

Nach Beginn der Manipulation verstirken sich die Unterschiede in der Vertei-
lung der Tiere in den ersten drei Monaten nur wenig, der Eigenwert der ersten
Achse einer PCA steigt auf 0,296. Allerdings korrelieren die Tierdaten erheblich
besser mit den analysierten Umweltparametern, der Eigenwert bleibt in der RDA
bei 0,217. Die erste Achse kennzeichnet jetzt den Unterschied zwischen den be-
sonnten, trockenen Flichen mit Ameisen, Schnellkiferlarven, Thripsen und Roh-
renschildliusen und den feuchteren, beschatteten mit Regenwiirmern, Doppel-
fuBlern, Weberknechten, Asseln und Schnecken. Der Zentroid der Waldrand-
Parzellen liegt immer noch getrennt von den anderen Blocken, nun allerdings
durch die zweite Achse (Abb. 31 b).
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Abb. 31: Ordination der Siedlungsdichte verschiedener Tiertaxa im April 1998 (a) und im
August 1998 (b), vor bzw. drei Monate nach Beginn der Mikroklimamanipulation, entlang der
beiden ersten Achsen einer Redundanzanalyse (RDA). Die verschiedenen Blocke (a) bzw. Beband-
lungen (b) sind als passive 1V ariablen anfgetragen; tro-: trocken, nat-: natiirlicher Niederschlag,
plus—: gusdtzlich beregnet; -som: besonnt, scha: beschattet; Legende der Symbole fiir die Parzellen-
punkte in Abb. 24; Coleoptera: weitere, iiberwiegend saprophage Kiferfamilien, Elateridae:
Schnellkdfer-Larven; Larven: Larven anderer Kdferfamilien; Lepidoptera: Schmetterlingsraupen;
Abkiirzungen der Unnweltvariablen in Abb. 32.
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Abb. 32: Ordination der Siedlungsdichte verschiedener Tiertaxa im Mai 1999 (a) und Mai

2000 (b), 12 bzp. 24 Monate nach Beginn des Experiments, entlang der beiden ersten Achsen
einer Redundanzanalyse (RDA). Die verschiedenen Bebandlungen sind als passive V ariablen anfge-
tragen; Legende der Symbole fiir die Parzellenpunkte in Abb. 24; Abkiirzungen der Tiergruppen
und Bebandlungen in Abb. 31; T: Mittlere Temperatur in 5em Bodentiefe (1'hod) bzw. in der
Krantschicht (Tkra); Corg/ Norg: Gesamtgehalt an Koblen- bzpw. Stickstoff im Boden; Cruic: Mik-
robielle Biomasse; BAS: Basaltmung; Lul eu: rel. Luftfeuchte; KSBM: Biomasse der Krantschicht

bzw. der lebenden ,,Pflanzen”, ,,

Wurzeln* und des ,,Moos “es; Regen: rel. Menge an Niederschlag.
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Nach einem Jahr verwischen sich die Differenzen zwischen den Tiergruppen et-
was, der Eigenwert der ersten Achse einer PCA sinkt auf 0,205, eine Redundanz-
analyse erklirt mit der ersten Achse nur noch 12,7 % der Varianz (Abb. 32 a).
Diese trennt jetzt in erster Linie die Parzellen mit vermindertem Niederschlag und
die am Waldrand liegenden von den zusitzlich beregneten, feuchteren Parzellen
und damit Doppelfiiler, Réhrenschildlduse und die Larven von Kifern und
Schmetterlingen von den Regenwiirmern, Schnecken und Asseln. Die zweite Ach-
se korreliert mit dem Temperatut- und Streuauflage-Gradienten. Vor allem Amei-
sen, HundertfiBller und Schnellkiferlarven haben bei héherer Bodentemperatur
auch hohere Siedlungsdichten.

Nach zwei Jahren haben sich die Tiergemeinschaften auf den Versuchsparzel-
len wieder stirker (Eigi PCA: 0,259), aber deutlich anders als kurz nach Versuchs-
beginn, differenziert. Die erste Achse trennt jetzt die trockenen, besonnten von
den beregneten, beschatteten Parzellen und erklirt 22,5 % der Varianz. Die zweite
Achse trennt die trockenen, beschatteten von den unmanipulierten Parzellen und
erklirt weitere 12,3 % der Varianz. Die offenen, aber zusitzlich beregneten Parzel-
len werden zwischen die Kontroll- und die feuchteren Schatten-Parzellen ordi-
niert. Die verschiedenen Behandlungen bilden in der Auftragung sehr distinkte
Cluster. Ameisen, Spinnen und Pflanzensaftsauger erreichen auf den besonnten
Flichen mit hoher Bodentemperatur und Wurzelbiomasse ihre hdchsten Sied-
lungsdichten, Asseln, Schnecken und Weber- knechte auf den Parzellen ,,ohne
Dach® mit den héchsten Pflanzenbiomassen, Regenwiirmer auf den beregneten
mit hohem Wassergehalt und mikrobieller Biomasse im Boden und die Steinldufer
und verschiedene Kifer auf den trockenen Flichen mit hohem Streuanteil (Abb.
32 b). Die Blockunterschiede einschlieSlich des Waldrandeffekts traten jetzt nicht
mehr so deutlich auf.

5.3.4. Auswirkungen auf die Ameisengemeinschaft

Die Ameisenarten unterschieden sich deutlich in ihren Siedlungsdichten auf den
Versuchsparzellen, die erste Achse einer Korrelationsanalyse (DCA) hat einen
Eigenwert von 0,464, der nach Hinzunahme der Umweltvariablen (CCA) auf
0,323 sinkt. Lasius flavus und Myrmica rubra hatten ihre héchsten Dichten an Arbei-
terinnen auf den Parzellen mit den héchsten ober- und unterirdischen Pflanzen-
biomassen. Stenamma debile und Myrmecina graminicola waren bevorzugt auf Flichen
mit hohem Streuanteil aber niedriger Wurzelbiomasse zu finden. Lasius niger sie-
delte auch Ofter auf Parzellen mit wenigen lebenden Ptlanzen, aber eher in den
dichteren, moosbewachsenen Bereichen.

Von den 15 beschatteten Nesthiigeln von Lasius flavus wurden 11 verlassen und
drei von Myrmica rubra besiedelt, von den besonnten Nestern nur in den ausge-
trockneten und zusitzlich beregneten Parzellen jeweils ein Nest verlassen und eins
von Lasius niger bzw. von Myrmica rubra besiedelt — alle anderen wurden noch von
ihren Erbauerinnen bewohnt. Im Schatten konnte eine deutliche Abnahme des
Volumens aller Nesthiigel, abgeschitzt als ein Halbellipsoid, beobachtet werden.
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Abb. 33: Ordination der log-transformierten Arbeiterinnendichte der 5 héufigsten Ameisenarten im
Wiesenboden im Mai 2000, 24 Monate nach Beginn des Experiments, entlang der beiden ersten
Achsen einer kanonischen Korrelationsanalyse (CCA). Die verschiedenen Bebandlungen sind als
passive Variablen anfgetragen (Abkiirgungen bei Abb. 31 erldrt); Legende der Symbole fiir die
Parzellenpunkte in Abb. 24, der Abkiirzungen der Unnpeltvariablen in Abb. 32.

5.4. Diskussion

Offenlandbiotope mit ihren klimatischen Besonderheiten sind in Mitteleuropa
typische Ameisenlebensriume. Sie hingen in ihrer Existenz oft von anthropoge-
ner Titigkeit ab; Bewirtschaftung oder Brache mit anschlieBender natiirlicher Suk-
zession sowie regionale Klimaverschiebungen kénnen das Mikroklima z.T.
erheblich verindern.

Die Boden-Mesofauna (Harte et al. 1996, Webb et al. 1998) und durch Dichte-
unabhingige Faktoren limitierte Phytophagen-Populationen (Whittaker & Tribe
1998) konnen kurzfristig stark positiv auf eine experimentelle Temperaturerho-
hung reagieren. Perfecto und Vandermeer (1996) testeten auf einer Kaffee-
Plantage in Costa Rica die Auswirkungen von Schatten und Laubstreu auf die
Ameisenfauna in einem zwei-faktoriellen Experiment: Die Abundanz der in unbe-
schatteten Anbausystemen dominanten Feuer-Ameise Solnopsis geminata nahm
durch die Beschattung stark ab, die von anderen (Wald-) Ameisen-Arten stieg
deutlich an.
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Frouz (2000) stellte beim Vergleich von verschiedenen Formica-Kolonien im Schat-
ten fest, dass diejenigen der beschatteten Nester mit hoherer Bodenfeuchte auch
ausgeglichenere Temperaturverldufe und eine bessere Kolonieentwicklung erreich-
ten. Den ausgeglicheneren Temperaturverlauf der zusitzlich beregneten und be-
schatteten Kolonien konnte ich auch beobachten. Aber wenn zusitzlich beregnet
wurde, war die Ameisendichte nur kurzfristig tendenziell erhéht, mittelfristig hin-
gegen sowohl inner- als auch auBlerhalb der Nester niedriger (Abb. 30 a). Bei Be-
regnung erreichten zwar die Boden-Temperaturen die gréf3ten Maxima, doch im
Mittel lagen sie unter denen bei natiirlichem Niederschlag, Die mikrobielle Bio-
masse stieg in besonnten Nestern nur unmittelbar nach der zusitzlichen Bereg-
nung auf die hochsten Werte, sank dann aber zusammen mit dem Wassergehalt
schnell wieder ab. Im Schatten war sie trotz des signifikant hcheren Wassergehalts
in der Tendenz niedriger als in besonnten Nestern. Mittel- und langfristig hatte
also die zusitzliche Beregnung weder auf die Temperaturverhiltnisse noch auf die
Ameisen eine positive Wirkung,

Viele der beschatteten Erdhiigel wurden von ihren Erbauerinnen verlassen
und manche von ihnen von Myrmica rubra besiedelt, die offensichtlich besser mit
der Beschattung leben kann (Elmes & Wardlaw 1982). Werden alle acht als Arbei-
terinnen nachgewiesenen Arten untransformiert mit einer DCA analysiert, ergibt
sich fir die erste Achse ein Eigenwert von 0,97, sie trennt v.a. Lasius alienus von
den anderen Arten. Allerdings beeinflussen hier die Arten von wenigen Proben
durch ihre hohen Abundanzen die multivariate Analyse viel zu stark, weshalb die
logarithmierten Daten nur der konstanter auftretenden Arten belastbarere Aussa-
gen zulassen. Die Schlisselart auch auflerhalb der Nesthiigel ist die unterirdisch
lebende Lasius flavus. Sie hingt trotz ihres Erdhiigels sehr stark von gentigender
Sonneneinstrahlung ab. Wenn sie aufgrund einer lokalen Auskiihlung, z.B. in Folge
von Beschattung durch heranwachsende Geholze, ihre Nester und unterirdischen
Ginge verlassen muss, nutzen einige andere Ameisenarten und die Mesofauna
bevorzugt diese Strukturen. Doch fiir die meisten Ameisen scheint das nur in
eingeschrinktem MafBe méglich zu sein, viele Nesthiigel werden ganz verlassen,
wie auch die Untersuchung der verbuschten Bereiche auf Wiese 1 zeigte (Kap. 4).

Die experimentell verinderten Faktoren Niederschlagsmenge und Sonnenein-
strahlung hatten auf die meisten der untersuchten Bodentiergruppen und wichtige
biotische und abiotische Faktoren ihres Lebensraumes deutliche Auswirkungen.
Die Tiere reagierten entsprechend ihrer Lebens- und Ernihrungsweise unter-
schiedlich auf die Verdnderungen des Mikroklimas: Die Pflanzensaft-saugenden
Tiere (Phytophage) und die Larven der Elateridae hatten ihre hochsten Dichten
auf den trockenen, besonnten Flichen, wohingegen die tiberwiegend saprophagen
Tiere generell auf den beschatteten und stirker beregneten Flichen héhere Dich-
ten hatten als auf den jeweils sonnigeren und trockeneren Flichen. Fur die
Schaumzikade Neophilaenus lineatus beispielsweise wurde eine starke positive Tem-
peraturabhingigkeit ihrer Populationsdichten gefunden und experimentell besti-
tigt (Whittaker & Tribe 1998).
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Auf TLuzernefeldern hat Beschattung eine deutliche negative Wirkung auf die
Phytophagen, sie war in einem Versuch der maf3gebliche Umweltfaktor, der mehr
als alle trophischen Kaskaden die Okosystemprozesse verinderte (Dyer & Stire-
man 11 2003). In weniger intensiv bearbeiteten und damit auch diverseren Feldern
wurde bei der Wiederholung des Versuchs die Nihrstoffversorgung als Schliissel-
faktor festgestellt; allerdings wurden hier nur stark und schwach beschattete Vari-
anten verglichen; da die offenen, besonnten Varianten nicht mehr angelegt waren.

Auch in einem Labor-Mikrokosmos-Experiment hatte Beschattung eine deut-
lichere Wirkung auf ober- und unterirdische Okosystem-Komponenten als die
zweimalige Entfernung der Hilfte aller Blitter von Nothofagus-Simlingen (Mikola
et al. 2000). Unterirdische Phytophage wie Ortheziidae auf den besonnten und
Pflanzenparasitische Nematoden auf den beschatteten Flichen reagierten in unse-
rem Versuch allerdings auch deutlich positiv auf die Niederschlagsminimierung.

In Agrarsystemen sind die 6kologischen Bedingungen aber nur sehr einge-
schrinkt mit denen eines naturnahen Lebensraums vergleichbar. Auf einem Erb-
senfeld stellten Frampton et al. (2000) in einem Versuch eine negative Wirkung
von Austrocknung bzw. eine positive von Beregnung im Frithjahr auf alle Tierta-
xa, unabhingig von ihrer Gildenzugehorigkeit fest, die bis in den Sommer hinein
fortwirkte. Ameisen und Wurzelliuse, die in meinem Versuch positiv auf Aus-
trocknung reagierten, kommen auf regelmiBig gepfliigten Ackern beispielsweise
nicht oder kaum vor.

Die Beutegreifer (Zoophage) zeigten unterschiedliche Muster in ihren Abun-
danzen: Chilopoda bevorzugten trockenere Bereiche und Araneida sonnigere;
Formicidae (z.T. auch in Trophobiose mit Sternorryncha) reagierten ebenfalls
negativ auf die Beschattung, Opilionida (z.T. auch saprophag) anfangs positiv. Im
Laufe der zwei Jahre nahm die Dichte der Weberknechte in den beschatteten Par-
zellen jedoch deutlich ab, so dass sie mittelfristig nur noch in den beiden Behand-
lungen ohne Dicher, bei denen auch die Vegetation bessere Bedingungen hatte,
Dichten von mehr als 100 Individuen pro Quadratmeter hatten. Im Unterschied
zu den Spinnen, Ameisen und Hundertfiilfern mieden die Weberknechte beide
Austrocknungsvarianten.

Die Wassergehalte des Bodens verinderten sich erwartungsgemil3 entspre-
chend der Behandlung, Die mikrobielle Biomasse wurde von der Niederschlags-
menge, dem C- und H>O-Gehalt positiv beeinflusst. Die C- und N-Gehalte
unterliegen deutlich rdumlichen Gradienten, wobei die Beschattung den C-Gehalt
signifikant erniedrigte, vermutlich durch verringertes Pflanzenwurzelwachstum,
was auch ein wichtiger Aspekt bei der Diskussion um CO»-Senken sein kann (z.B.
Clark 2004).

Die Saprophagen reagierten in diesem Experiment besonders auf zunehmen-
de Feuchte positiv. Im Sommer drei Monate nach Beginn hatte auch die Beschat-
tung einen positiven Effekt. Nach zwei Jahren traten alle saprophagen Taxa eher
auf den besonnten Flichen hiufiger auf. Das kénnte zu einen an héheren Tempe-
ratur gelegen haben, die im Frithjahr in der besonnten Streu- und oberen Boden-
schicht niher an das Optimum kommt (Wever et al. 2001), zum anderen an den
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Pflanzen und der Streuschicht, die auf den beschatteten, feuchten Parzellen nahe-
zu komplett verschwunden war. Auf den beschatteten Parzellen lie3 sich die Wit-
kung der Saprophagen sehr eindrucksvoll beobachten: auf denjenigen mit
Niederschlag lag nach zwei Jahren der Boden bis auf etwas Moos blank, auf den-
jenigen ohne Niederschlag hatte sich eine maichtige Streuschicht akkumuliert,
obwohl keine Pflanzen mehr wuchsen.

Wie in der deskriptiven Untersuchung (Kap. 4) hatten Spinnen, Ameisen und
die Schnabelkerfe auch bei experimenteller Verinderung der Umweltbedingungen
sehr dhnliche Muster. Sie reprisentieren ein typisches Phytophagen-basiertes Nah-
rungsnetz. Unter anderen mikroklimatischen Bedingungen, wie sie oft auch in
Wildern zu finden sind, dominiert ein deutlich stirker Saprophagen-basiertes
Nahrungsnetz. In Folge der Beschattung wird eine Gruppe Okosystemingenieure,
die Ameisen, durch eine andere, die Regenwiirmer, ersetzt. Das gesamte Nah-
rungsnetz gestaltet sich in Folge des Klimawandels stark um, was auch deutlich
sichtbare Konsequenzen fiir alle Okosystemprozesse hat. Da das Mikroklima als
Komplex auf alle Glieder des Interaktionsnetzes einwirkt (Abb. 34), ist eine Tren-
nung der einzelnen Wirkungspfade nicht méglich; der Gesamteinfluss des Mikro-
klimas auf das System ist aber in jedem Falle enorm.
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Abb. 34: Nachgewiesene Wirkungen des Mikroklimas: Sonneneinstrablung hat signifikante Aus-
wirkungen auf Ameisen, die iiber deren Wechselwirkungen indirekt auch im Interaktionsnet3 wei-
terwirken, wirkt aber anch direft positiv auf Pflanzen, Phytophage und einige Zogphage (Spinnen)
sowie negativ anf Nematoden; Niederschlag wirkt positiv auf Mikroflora und Saprophage (gestri-
chelte Pfeile).
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Themenbereich I

Stellung und Funktion der Ameisen im Nahrungsnetz

6. Nahrungsbiologie und Ermittlung der trophi-
schen Ebene durch Analyse von stabilen Isotopen

6.1. Einleitung

Ameisen als supraspezifisches Taxon mit mehr oder weniger omnivoren Vertre-
tern sind nicht problemlos einer bestimmten trophischen Ebene zuzuordnen. Die
Erndhrungsgewohnheiten der wichtigen Arten auf Wiesen und Trockenrasen
koénnen sich relativ stark voneinander unterscheiden.

Fir die unterirdisch lebende Art Lasius flavns wird angenommen, dass sie sich
vorwiegend vom Honigtau der Wurzellduse im Nestbereich erndhrt (Czerwinski et
al. 1971, Dauber & Wolters 2000); die Tiere sind aber unterirdisch auch bis etwa 1
m im Umbkreis stark aktiv (Pontin 1961, Waloff & Blackith 1962) und kénnen im
Sommer die komplette Uberproduktion der Wurzellduse (mindestens 3000 erste
Larvenstadien am Tag pro Nest) erbeuten und sie an ihre Larven verfittern (Pon-
tin 1978, Seifert 1996).

Die semi-pridatorische Art Lasius niger fouragiert sowohl an Wurzelldusen als
auch stark in der Vegetationsschicht und trigt neben Honigtau und tierischer Beu-
te auch Pflanzensamen ein (Czerwinski et al. 1971, Seifert 1996); zu Beginn der
Wachstumssaison soll sie sich stirker von tierischer Kost ernihren und spiter
tberwiegend zu Honigtau wechseln (Petal 1980, Elmes 1991).

Die stark pradatorischen Myrmica-Arten behalten hingegen das ganze Jahr tber
einen hohen Anteil an tierischer Kost (Czerwinski et al. 1971, Petal 1980); das
Verhiltnis von Zoophagen zu Phytophagen in der Beute schwankt jdhrlich und ist
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dabei abhingig vom jeweiligen Beuteangebot — allerdings waren auf polnischen
Wiesen Spinnen in der tatsichlichen Beute im Vergleich zur potentiellen Beute
meist unter- und Zikaden meist iberreprisentiert (Petal et al. 1971).

Auch die groBleren Formica-Arten erndhren sich hauptsichlich zoophag und
trophobiotisch (Seifert 1996), als groBere Ameisen iiberwiltigen sie auch groBere
Beute, wihrend sie die kleinere Beute kleinerer Arten oft weitgehend ignorieren
(Way & Khoo 1992).

Die meisten heimischen Ameisenarten sind ausgesprochen omnivor, sie erbeu-
ten grofle Mengen an Beutetieren, decken ihren hohen Energiebedarf aber oft
weitgehend von zuckerhaltigen Fliissigkeiten. Das kénnen Pflanzensifte, Nektar
und in hohem Maf3e der von Pflanzensaftsaugern ausgeschiedene Honigtau sein.

Bei steigender Versorgung durch Honigtau steigt auch der Bedarf an tierischer
Kost, um die Nihrstoff-Balance aufrechtzuerhalten, wie Pontin (1978) bei Lasius
flavus nachwies; so wird die Populationsdichte und Alterstruktur der Liuse durch
die Ameisen auf einem relativ konstanten Niveau gehalten.

Auch ein Freilandexperiment von Fraser & Grime (1998), in dem eine positive
top-down-Wirkung von Marienkifern auf Griser mit Blattlausbefall nur bei guter
Nihrstoffversorgung nachgewiesen werden konnte, macht deutlich, dass einzelne
Wirkungen in komplexen Systemen immer auch von anderen Interaktionen ab-
hingen. Doch gerade bei der Untersuchung der Interaktionen Pflanze-Laus-
Ameise werden meist nur top-down-Wirkungen beriicksichtigt (Buckley 1997a &
b, Morales 2000), auch die direkten Wirkungen der Ameisen auf die Trophobion-
ten (Kosten und Nutzen) sind erst in letzter Zeit experimentell untersucht worden
(Cushman & Addicott 1989, Stadler & Dixon 1998, Yao et al. 2000 und Morales
2000).

Nach dem Fretwell-Oksanen-Modell (Fretwell 1977, Oksanen et al. 1981) sind
in Okosystemen mittlerer Produktivitit drei trophische Ebenen zu erwarten; die
Zoophagen nutzen ihre Beute, die Phytophagen, dabei so stark, dass diese nicht
mehr das Pflanzenwachstum durch FraB3druck limitieren. Die Produzenten und
Sekundirkonsumenten wiren danach bottom-up-limitiert, die Primdrkonsumenten
hingegen top-down-kontrolliert.

Nach der Nihrstoffbalance-Hypothese sollte eine zusitzliche Versorgung von
Ameisen mit Kohlenhydraten zu stirkerem FraBdruck auf die Blattlduse fithren,
deren Honigtau sie sonst stirker genutzt hitten. Nach dem Fretwell-Oksanen-
Modell wiirde eine zusitzliche Versorgung der Pflanzen positive Wirkungen auf
die ganze Nahrungskette haben, zumindest solange keine Spitzenrduber dazu
kommen. Wenn Pflanze und Liuse keine zusitzliche Ressourcen erhalten, sollte
sich eine Zusatz-Fitterung von Ameisen solange neutral bis positiv auf die Liuse
auswirken, bis sich die Ameisen durch die bessere Versorgung stirker vermehren
und in der Folge einen stirkeren Fral3druck ausiiben kénnen.

Eine experimentelle Uberpriifung im tritrophischen System Pflanze-Laus-
Ameise unter Berticksichtigung sowohl der bottom-up- als auch der top-down-
Wirkungen erscheint hier besonders vielversprechend. Um die Relation beider
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Wirkungspfade bewerten zu kénnen, miissen beide Wirkungen in einem gemein-
samen Experiment getestet werden.

Dazu mussten geeignete Versuchsgefi3e entwickelt werden, die so flexibel ges-
taltet sein sollten, dass spiter auch andere Effekte, wie direkte bottom-up-Effekte
durch die Ameisen selbst in ihrer Wirkung auf das tritrophische System getestet
werden kénnen.

Die Verhiltnisse von stabilen Isotopen in Organismen kénnen zur Analyse
trophischer Beziechungen sowohl fiir Einzelorganismen als auch innerhalb ganzer
Nahrungsnetze in terrestrischen und aquatischen Systemen benutzt werden (Run-
del et al. 1989, Lajtha & Michener 1994). In den meisten Fillen ist die Abwei-
chung des 13C/12C-Verhiltnisses zwischen Tieren und ihrer Nahrung gering
(DeNiro & Epstein 1978); obwohl durch den Lipidstoffwechsel geringe Verschie-
bungen auftreten (Petelle et al. 1979), kann das '3C/12C-Verhiltnis doch oft noch
die Kohlenstoffquelle widerspiegeln, insbesondere bei deutlichen Unterschieden,
wie sie z.B. zwischen C-3- und C-4-Pflanzen auftreten (Peterson & Fry 1987). Das
15N /14N-Verhiltnis hingegen wird im Tier durchschnittlich um einen relativ kon-
stanten Wert gréfer als das seiner Nahrung (im Mittel 3 bis 4 %o hdhere 815N-
Werte), d.h. es kommt zu einer Anreicherung des schwereren Stickstoff-Isotops
entlang von Nahrungsketten (DeNiro & Epstein 1981, Minagawa & Wada 1984),
was eine FEinordnung einzelner Tiere und Arten auf ein trophisches Niveau zu-
ldsst. Tayasu et al. (1997) konnten auf diese Weise die Erndhrungsgewohnheiten
von Termiten eingrenzen und Neilson et al. (1998) einige trophische Bezichungen
im Boden einer Brachwiese kliren. Ganze Boden-Nahrungsnetze wurden erst in
den letzten Jahren in verschiedenen Wildern umfassender untersucht (Ponsard &
Arditi 2000, Scheu & Falca 2000), die 'SN/N-Verhiltnisse reflektierten dabei
addquat die trophischen Strukturen der Gemeinschaften.

Die Analyse der natiitlichen Verhiltnisse stabiler Isotope scheint daher auch
fir Ameisengemeinschaften eine vielversprechende Methode zur Einordnung in
trophische Ebenen zu sein, auch wenn sie bislang bei Ameisen nur in tropischen
Regionen zur Charakterisierung von Stofffliissen bei mutualistischen Beziehungen
zwischen Ameisen und Ameisenpflanzen angewandt wurde (Fisher et al. 1990,
Treseder et al. 1995, Sagers et al. 2000). Zudem erlaubt sie eine gezielte Beobach-
tung der Stoffflisse in einem Expetiment durch Zufitterung der Ameisen mit
natiitlich ,,markiertem® Futter, also Futterquellen auf C4-Pflanzen-Basis.

6.2. Methodik

6.2.1. Nahrungsnetzanalyse

Die natiirlichen Verhiltnisse stabiler Stickstoff- und Kohlenstoff-Isotope von vier
funktionellen Ameisengruppen mit unterschiedlicher Lebensweise (Lasius flavus, L.
niger | alienus, Myrmica spec. und Formica spec.) wurden an verschiedenen Terminen
vergleichend bestimmt. Dazu wurde im September 2002 mit verschiedenen Me-
thoden (Bodenfallen, Saugapparat, Hand- und Kescherfinge) versucht, auf Wiese
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1 ein moglichst breites Spektrum des ganzen Nahrungsnetzes zu erfassen. Die
Ameisenarbeiterinnen wurden dann zusammen mit Pflanzenproben und mit Ar-
ten anderer Tiergruppen, deren trophische Ebene z.T. bekannt ist, analysiert, was
eine Einordnung in die trophischen Ebenen des Nahrungsnetzes erméglicht. Als
Basis des Nahrungsnetzes wurden die Pflanzen aus drei Bodenproben in Griser,
Kriuter und Moose sortiert, getrocknet, gemillert und in mehreren Parallelen
analysiert.

Zur Feststellung von Unterschieden der einzelnen funktionellen Gruppen und
ihrer Entwicklungsstadien im Jahreslauf wurden am 10. April, 9. Juni und 4. Au-
gust 2000 aus drei Nestern jeder Art von Wiese 1 und den Teilflichen 1b und 1c
Mischproben an Arbeiterinnen und Eiern, Larven, Puppen bzw. Geschlechtstieren
entnommen und direkt tiefgefroren.

Zur methodischen Verfeinerung wurden erginzend Ameisen der Art Lasius ni-
ger, die auf einem benachbarten Wildacker leben, auf dem schon seit zehn Jahren
Mais als C-4-Pflanze und Klee als Stickstofffixierer angebaut werden, zusammen
mit anderen Tieren, Pflanzen- und Bodenproben analysiert.

Die genaue Behandlung des Tiermaterials und das Verfahren der Analyse der
stabilen Isotope wurde in Kapitel 3 ausfihtlich beschrieben.

0.2.2. Laborversuch

Im Sommer 2003 wurde in eigens entwickelten Gefillen (Abb. 35) je eine Busch-
bohne (Phaseolus vulgaris, Sorte Solido aus biol. Anbau, Hof Bohnhorst, Naten-
dorf-Oldendorf) in 2,2 kg TG durch Hitzeextraktion defaunierten und gesiebten
Boden gepflanzt, mit Schwarzen Bohnenldusen (Aphis fabae aus Zucht des Insti-
tuts fur Pflanzenpathologie, Universitit Gottingen) besetzt und in ihrem durch
Gaze abgetrennten Wurzelraum ein Teil (50 Arbeiterinnen, 25 Puppen und 25
Larven) von im Freiland gesammelten Kolonien der Schwarzgrauen Wegameise
(Lasius niger) angesiedelt. Da Lasius niger monogyn ist, standen nicht gentigend
Kéniginnen zur Verfiigung, um dazugegeben zu werden.

Auf der Siidseite jedes Topfes wurde ein flacher Kalkstein als Wirmespeicher
auf die Erdoberfliche gelegt, auf der Nordseite wurde ein kleiner Tontopf mit
Wattebausch eingegraben, der beim Bewissern Erosion verminderte und als Was-
serreservoir einen Feuchtigkeitsgradienten im Erdboden aufbauen und halten
konnte. Die Bodentemperatur wurde in Kontrollgefilen ohne Ameisenkolonie
regelmiBig geprift. Das Optimum liegt fir Lasius niger bei etwa 25 °C (Seifert
1986, Czechowski & Pisarski 1992). Durch je einen Schlauch erhielten die Amei-
sen Zugang zum oberirdischen Teil jedes Kosmos mit den Liusen und zu einer
separaten Futterkammer, in der ihnen in Schilchen mit Watte

(1) nur Wasser

(2) Wasser + Rohrzuckerlosung

(3) Wasser + Mehlwiirmer

(4) Wasser + Rohrzuckerlésung + Mehlwiirmer
angeboten wurden. Die Mehlwutrmer (Tenebrio molitor) wurden zuvor ber mehrere
Generationen in Maismehl und Maisgries angezogen.
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6. Nahrungsnetzanalyse

Abb. 35: Mikrokosmos mit Buschbohne, Blattlinsen und Ameisenkolonie im Wurzelranm. Ober-
irdischer und unterirdischer Teil sind durch Gaze voneinander nnd von der Umgebung getrennt.
Durch einen Schlauch (links im Bild) haben die Ameisen Zugang zum Spross mit den Blattlansen
(iiber eine ,,Briicke* erleichtert, weil der Wurzelhals mit Silikonfett in die Gaze eingepasst ist), durch
cinen zweiten (hinten links) haben sie Zugang zu einer Futterkammer mit Aktivkoble/ Gips-
Gemisch und drei Futterschalchen (vorne links).
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Jeder Kosmos wurde zu Beginn mit 220 mg KH>PO4 gediingt, um einen Phos-
phatgehalt von etwa 26 kg P / ha zu erreichen und mit einer Suspension aus Wur-
zel-Knoéllchen von zuvor angezogenen Buschbohnen geimpft, um die No-
Fixierung zu erhéhen. Jeweils die Hilfte von 8 Versuchseinheiten mit gleicher
Fitterung wurde zusitzlich mit Stickstoff (2 x 80 mg N = 2 x 228,6 mg NH4NO;
= ca. 45 kg N / ha) gediingt.

Vier Parallelen der acht Varianten wurden in Blocken im Gewichshaus der
Zoologie in Goéttingen angezogen. Die Verteilung innerhalb der Blécke geschah
rein zufillig (Kartenziehen). Nach zwei Monaten wurden Spross, Wurzel, Friichte
und die Blattliuse getrocknet und gewogen und die Ameisen und ihre z.T. verblie-
benen Larven gezdhlt. Aus jedem Kosmos wurde Tier- und Pflanzenmaterial ge-
friergetrocknet und die Gehalte an Stickstoff und Kohlenstoff sowie die
jeweiligen Isotopenverhiltnisse analysiert. Eine genauere Versuchsbeschreibung
wird bei Schumacher (2004) gegeben.

6.3. Ergebnisse
0.3.1. Nahrungsnetzanalyse

Einordnung der Ameisen in das Nabrungsnet3,

Die Pflanzen aus den drei funktionellen Gruppen unterschieden sich deutlich:
Moose hatten mit —5 den niedrigsten 81°N-Wert, Krduter mit —3,5 den hochsten;
die Griser lagen intermediir, unterschieden sich aber durch héhere 3C-Gehalte
(Abb. 30. ; Sanders 2004, Sanders & Platner, unveroffentlicht).

Die Pflanzensaftsauger hatten meist sehr dhnliche Werte wie ihre Nahrungs-
quelle. Die meisten analysierten Tierarten zeigten gegeniiber der Basis eine Anrei-
cherung des schwereren Stickstoff-Isotops °N, die bis zu 10 %o hoheren Delta-
Werten reichten. Durchschnittlich wurde das schwerere Kohlenstoff-Isotop 3C
dabei ebenfalls um etwa 1 %o 313C pro 3 %o 8'°N angereichert. Einige Saprophage
hatten deutlich héhere 313C-Werte, die sich unter den Zoophagen z.B. bei Lasius
flavus und _Atypus wiederfinden. Einige Spinnen (wie Clubiona, Meioneta, Tibellus und
juvenile Pisanra) haben kaum héhere 8'SN-Werte als epigdische Collembola. Ande-
re Spinnen, wie adulte Aretosa, Mangora oder Pardosa stehen mit §">N-Werten von
etwa +4 %o an der Spitze des untersuchten Nahrungsnetzes. Mit 81°N-Differenzen
von etwa 4-8 %o zu den Pflanzen gehdren die Ameisen eindeutig zu den Pridato-
ren. Ponera coarctata und Formica cunicularia hatten etwa 2 %o héhere 61°N-Werte als
die beiden Lasius-Arten.
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Abb. 36: Mittlere Gebalte der stabilen Isotope PC und >N von Pflanzen W), Ameisen (),
Spinnen (¢ ), Zikaden (A ) und anderen Tieren (Zoophage: %, Phytophage: A, Saprophage: ®) einer
Brachwiese im September 2002, angegeben in Delta-Werten (relative Unterschiede zun Standards, vgl.

RKap. 3.5). Bei mebr als vier analysierten Proben mit Standardabweichungen (Sanders, Rachor &
Platner, unvergffentlicht).
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Vergleich verschiedener Ameisenarten und ibrer Entwicklungsstadien

Schon die einzelnen Kérperteile derselben Individuen unterscheiden sich deutlich
in den 8C- und 8 N-Werten. Der Gaster von Formica pratensis hat etwa 0,5 %o
niedrigere 3"’N-Werte als Kopf und Thorax. Dieser Unterschied war bei allen

analysierten Individuen aus zwei verschiedenen Nestern dhnlich ausgeprigt (Abb.
37).

4
Thorax
1c

3 Kopf
Delta Gaste/
ISN
[%e] )

Kopf Thorax
o]
Thorax
i Gaster
T T T
-28 -27 -26 -25

Delta"C

Abb. 37: Mittlere Gebalte der stabilen Isotope PC und PN in verschiedenen Korperteilen von
Arbeiterinnen der Ameise Formica pratensis in Delta-Werten (relative Unterschiede zu Stan-
dards, vgl. Kap. 3.5). Proben von denselben Individuen sind miteinander verbunden; Qnadrate:
Nesthiigel anf Teilflache 1b, Kreise: Nesthiigel anf Teilflache 1¢, Juni 2000.

Auf Wiese 1 hatte das Gras 515N-Werte von —4,9%0 und 8'3C-Werte von —29,6%o,
so dass die pflanzliche Basis des Nahrungsnetzes im Sommer 2000 vergleichbare
Werten wie im Sommer 2002 hatte. Die Blattliuse hatten auch im Juni 2000 Werte
dhnlich denen der Pflanzen (8N :-4,1%0 und 613C: —29,1%0). Mit etwa 5%o tiber
der Basis liegenden 8'5N-Werten hatte Lasius alienns auch im Sommer 2000 unter
den Ameisen die niedrigsten Gehalte an >N. Die Arbeiterinnen aus der Lasius
flavus-Kolonie hatten etwas hohere Gehalte des schwereren Stickstoff-Isotops,
aber fast die gleichen 8'3C-Werte wie ihre Verwandten aus der gleichen Gattung,
Die Arbeiterinnen der Gattungen Myrmica und Formica wiesen unter den Ameisen
die gréBten Differenzen in den ’N-Gehalten zur Basis auf. Die maximalen Gehal-
te konnte ich bei den Sklavenjigern Polyergus rufescens und ihren versklavten Formica
cunicularia Arbeiterinnen finden; die Arbeiterinnen der zweiten versklavten Art im
Nest, Formica fusca, hatten deutlich niedrigere §""N-Werte.
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Abb. 38: Mittlere Gehalte der stabilen Isotope PC und PN von Arbeiterinnen (ansgefiillte Syntbo-
le), Puppen und Larven (jeweils offene Symbole) der Ameisen Lasius alienus / L. niger (Quadra-
te), L. flavus (Drezecke), Formica spec. (Kreise) und Myrmica sabuleti (Sterne) in Delta-
Werten (relative Unterschiede zn Standards, vgl. Kap. 3.5). Proben aus denselben Kolonien sind
miteinander verbunden, Pfeile markieren den zeitlichen Verlanf; Apr: April, Aug: Augnst, obne
Angabe: Juni 2000. 1 = Kolonie anf Wiesel, b, ¢ = Kolonie auf Teilflache 1b bzw. 1¢ M =
Rolonie auf ,,Maisfeld (Grenge Mais-/ Kleefeld). Zum Vergleich sind die Messwerte eines Phy-
tophagen (Chorthippus) und eines Zoophagen (Xysticus) aufgetragen.
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Auf der benachbarten Streuobstwiese (1b) war das relative Muster der Arten zu-
einander sehr dhnlich, allerdings mit durchweg etwas geringeren 3'°N-Werten.
Arbeiterinnen von Lasius flavus hatten hier von April bis Juni eine so hohe weitere
Anreicherung, dass sie das Niveau der grol3en Formica pratensis erreichten.

Die beiden Lasius-Arten auf der Teilfliche 1c lagen auf einer trophischen E-
bene genau zwischen der phytophagen Feldheuschrecke Chorthippus und der rein
zoophagen Krabbenspinne Xys#icus. Auch hier hat Lasius flavus von April bis Juni
vor allem das Isotop 13C in hohe Maf3e angereichert.

Die Lasius niger und L. alienus Kolonien am Rande des Maisackers hatten die
groBBten Anteile an N aller untersuchten Tiere angereichert, zeigten jedoch keine
Unterschiede in den 13C-Gehalten zu den Ameisen von den anderen Flichen, nur
gegeniiber den Puppen der jeweils eigenen Kolonie hatten die Arbeiterinnen leicht
erhéhte Anteile des schwereren Isotops 13C in ihrer Kérpersubstanz.

Fir die Entwicklungsstadien ldsst sich keine einheitliche Tendenz erkennen,
die 3">’N-Werte der Puppen der Lasius-Arten unterscheiden sich im Mittel nur um
etwa 0,2 %o von denen der adulten Arbeiterinnen. Nur bei der Knotenameise
Myrmica sabuleti von der Fliche 1b hatten die Puppen einen um 2 %o niedrigeren
Wert als die Arbeiterinnen; die Larven lagen intermedir.

6.3.2. Laborversuch

Boden
Basalatmung M ohne O mit N-Diing.
4
31 —
QO
|_
Do
< 2 7
o)
b0
3
1 -
0
P- P+ P- P+
A- K- K+

Abb. 39: Mittlere Basalatmung in Bodenproben (n=4) aus den 1V ersuchsgefiflen nach Diingung
bzw. zusatzlicher Fiitterung (K+, P+) der Ameisenkolonien. A-: Kontrollvariante ohne Ameisen,
K: Koblenhydrat (Robrzucker), P: Protein (Tenebrio-Larven); Schumacher & Platner, unverdff.
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Weder Fatterung der Ameisen noch Dungung des Bodens verdnderten die Was-
sergehalte des Bodens signifikant — allerdings fihrte die Anwesenheit von Amei-
sen zu einer leichten Erhchung, wie der Vergleich zur Kontrolle ohne Ameisen
zeigt (24,3 %, 25,5 % bzw. 27,4 % H>O vom Frischgewicht des Bodens in den
ungediingten Varianten ohne Ameisen, mit Ameisen bzw. mit Ameisen und Zufiit-
terung). Zusitzliche Fitterung der Ameisen verstirkte diese Tendenz. Die Basa-
latmung wurde durch Diingung signifikant herabgesetzt, die mikrobielle Biomasse
hingegen cher durch zusitzliche Proteinversorgung der Ameisen erhéht, wenn
auch nicht signifikant, so dass die spezifische Respiration in den gediingten Vari-
anten mit Proteinfiitterung der Ameisen deutlich geringer war.

Buschbobnen
Phas eo’us |-ohne O mit N-Diing.
a)? .
) Biomasse
52
S
X
O
|_
oo 1
0
b) 10 - -
Biomasseverteilung
< 7.5
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Abb. 40: Mittlere Pflanzen-Biomasse (@) und deren 1 erhiltnis des oberirdischen Anteils um

unterirdischen Anteil (b) in den Versuchsgefilien (n=4) nach Diingung bzw. usditzlicher Fiitternung
(K+, P+) der Ameisenkolonien. A-: Kontrollvariante ohne Ameisen, K: Koblenhydrat (Robhrzu-
cker), P: Protein (Tenebtio-Larven); Schumacher & Platner, unverdffentlicht.
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In den gediingten Varianten bildeten die Buschbohnen im Durchschnitt weniger
Wurzelknollchen, ebenso in den Varianten mit zusitzlicher Proteinversorgung der
Ameisen durch Mehlkiferlarven. Diese Unterschiede waren allerdings nicht signi-
fikant (p<0,05; F-Werte und Datengrundlage sind bei Schumacher (2004) angege-
ben). Ebenso verinderte sich weder die Biomasse der gesamten Pflanze noch die
der Bohnen signifikant durch die unterschiedlichen Behandlungen. Die Trocken-
gewichte der Sprosse unterschieden sich signifikant nur zwischen den Bldcken.
Proteinzufiitterung der Ameisen verringerte tendenziell die Phytobiomasse in den
ungediingten Varianten (Abb. 40 a); der Stickstoffgehalt des Sprosses wurde so-
wohl durch Dingung als auch durch Fitterung der Ameisen mit Mehlwirmern
signifikant erhoht.

Das Verhiltnis von ober- zu unterirdischer Biomasse wurde durch Dingung
signifikant erhéht und durch zusitzliche Kohlenhydratversorgung der Ameisen
signifikant verringert (Abb. 40 b, Tab. 16).

Tabelle 16: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir o-Febler (p) der Fiitterungs-, Diingungs- und
Blockeffekte und deren Interaktionen aus dreifaktoriellen Varianzanalysen der Ameisenaktivitit
und —abundanz, der Biomassen von Blattlinsen und der Biomasseverteilung von Buschbobnen. FG:
Freibeitsgrade (Effekt; Febler); p<<0,1: p-Werte fett gesetzt; K: Koblenhydrat-Fiitterung der Ameisen
(Robrzucker), P: Protein-Fiitterung der Ameisen (Mebikdferlarven), IN: Stickstoff-Diingung der
Pflanzen.

Lasius niger Lasius niger Aphis fabae Phaseolus v.

Aktivitat Individuen- Biomasse Spross/

zahl Wurzel

FG F p F p F p F p
K 1;20 24,60 <0,0001 26,87 <0,0001 0,01 0,9392 8,76 0,0075
P 1,20 0,01 09421 0,19 0,6679 0,23 0,6459 3,54 0,0739
N 1,20 0,11 0,7442 2,32 10,1424 4,69 0,0421 5,05 0,0356

KxP 1;20 0,91 03504 0,00 0,9455 0,08 0,7831 0,06 0,8037
KXN 1;20 0,11 0,7442 0,18 0,6719 0,41 0,5278 0,52 04791
PXN 1;20 0,65 04280 2,66 0,1179 3,42 0,0786 1,02 0,3245
KXPXN 1;20 0,13 0,7170 0,14 0,7146 0,68 0,4194 1,21 0,2829
Block 3;20 1,38 0,2764 0,19 0,9054 3,30 0,0402 7,03 10,0019

92



6. Nahrungsnetzanalyse

Blattliuse

Die zusitzliche Zuckerversorgung der Ameisen schien in der Anfangsphase nega-
tiv und spiter positiv auf die Blattliuse zu wirken, wie unsere Beobachtungen
zeigten. Am Ende waren jedenfalls keine Unterschiede mehr feststellbar. Durch
Diingung wurde die Gesamtbiomasse der Schwarzen Bohnenlaus signifikant er-
hoht. In den ungediingten Varianten wirkte die zusétzliche Proteinquelle fur die
Ameisen positiv auf die Biomasse der Liuse; wenn zusitzlich gedingt wurde,
kehrte sich dieser Effekt um (signifikante Interaktion Diinger x Protein, Tab. 106).
Die Blattliuse lagen in den Verhiltnissen ihrer stabilen C- und N-Isotope sehr eng
bei den Pflanzen. Der durch Diingung verringerte 8'°N-Wert fand sich auch in
den Blattliusen wiedet.

Aphis |-ohne O mit N-Diing. |
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Abb. 41: Mittlere Blattlans-Biomassen (@) und Anzahl ,vitaler 1.éiuse (= lebende 1.iuse, die
nach 48h in einem Photoeklektor die abgeschnittene Pflange verlassen hatten, b) in den 1V ersuchsge-
Jfafsen nach Diingung bzw. zusdatzlicher Fiitterung der Ameisenkolonien. A-: Kontrollvariante obne
Ameisen, K: Koblenhydrat (Robriucker), P: Protein (Tenebtio-Larven), +: zusdtzliches Angebot
in der Futterkammer; n=4 je V ariante; Schumacher & Platner, unveriffentlicht.
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Ameisen
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ADbb. 42: Mittlere Anzahl lebender Arbeiterinnen zn Versuchsende (@) und deren Aktivitit
wihrend des Versuchs (Anzabl beobachteter Arbeiterinnen, b) in den V ersuchsgefifien nach Diin-
gung bzw. zusdtlicher Fiitternng (K+, P+) der Ameisenkolonien. K: Koblenhydrat (Robrzucker),
P: Protein (Tenebrio-Larven); n=4 je V ariante; Schumacher & Platner, unveriffentlicht.

Zusitzliche Futterung mit Rohrzuckerlésung wirkte positiv auf die Ameisen, am
Versuchende waren in den Versuchsgefiien mehr Arbeiterinnen als ohne zusitzli-
che Kohlenhydratquelle (Abb. 42 a, Tab. 16). Wenn in der Futterkammer Zucker-
wasser angeboten wurde, lieB die Aktivitdit im oberirdischen Teil der
Versuchsgefille deutlich nach (Abb. 42 b). Die zusitzliche Fitterung mit Tenebrio-
Larven wirkte sich hingegen nicht auf die Zahl der Arbeiterinnen aus. In den
gleichzeitig gediingten Varianten nahm die oberirdische Aktivitit durch diese zu-
sitzliche Proteinquelle zu. Dingung mit Ammoniumnitrat fithrte zu einer signifi-
kant geringeren Larvenzahl mit gleichzeitig weniger Uberlebenden Arbeiterinnen.
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Beide Arten der Zufiitterung der Ameisen wirkten sich auf die Gehalte der stabi-
len Stickstoff- und Kohlenstoffisotope aus. Die Gehalte der Arbeiterinnen an >N
nahmen sowohl durch Diingung als auch durch Fitterung mit Rohrzuckerlésung
signifikant ab, bei Angebot von Tenebrio erhéhten sie sich. Die 813C-Werte wurden
durch die Nahrungsquellen auf C-4-Pflanzenbasis signifikant héher. Bei Fitte-
rung mit Rohrzucker haben die Ameisen durchschnittlich etwa die Hilfte des
Kohlenstoffs in ihrem Kérper aus den zusitzlichen Futterquellen aufgebaut.

Differenz zum Ausgangswert der Ameisen

@ Lasius - N 3 @ Tenebrio
< Lasius +N
58 2 -
Z
L
g I € K- P+
]
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Aphis -N @ | K-P-
Phaseolus ->I\§1K <<>> i: :Z+ K+ p+  OK+P+
T T T O
PN @K+ P Maismehl
-5 K+ P-
Phas. +N_~ Aphis +N 5 10 15
-1 Rohrzucker

Delta '3C [%o]

Abb. 43: Mittlere Verschiebung der Gebalte der stabilen Isotape "C und "N von Arbeiterinnen der
Ameise Lasius niger (Rauten) vom Wert ibrer Kolonie zu Beginn des Experients in den Fiitterungs-
und Diingungsvarianten. Mittlere Differens; der Gehalte der stabilen Isotgpe " C und N von Phaseolus
vulgaris (Kreuze), Aphis fabae (Sterne), Robriucker (Quadrat), Tenebrio melitor und Maismeh!
(Kreise) zu den mittleren Gehalten der Ausgangs-Ameisenkolonien (6" C: =27,01 %o; 6" N: 4,19 %o) in
Delta-Werten (relative Unterschiede zu Standards, vgl. Kap. 3.5). N: Amoninmnitrat (6” N-Differens
gur Ausgangskolonie: —6,11 %), K: Koblenhydrat (Robrzucker), P: Protein (Tenebtio-Larven), +:
gusdtzliches Angebot in der Futterkammer bzw. Diingung mit N; n=4 je VVariante; Schumacher &
Platner, unvergffentlicht.

6.4. Diskussion

Das Nahrungsnetz der Brachwiese ist nur unvollstindig erfasst, da einige wichtige
Taxa nicht auf Artniveau ausgewertet wurden. Dennoch erlaubt die vielfach repli-
zierte Analyse der Ameisen und Spinnen eine detaillierte trophische Einordnung
dieser wichtigen generalistischen Pradatoren.
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Es wird oft von einer Anreicherung des 1N /“N-Verhiltnisses von der Nahrung
zum Konsumenten um 3 bis 4 %o ausgegangen (,,trophic shift”; DeNiro & Ep-
stein 1978, Peterson & Fry 1987). Doch es handelt sich um einen empirisch ge-
fundenen Mittelwert; im Einzelfall kann die Anreicherung ganz andere Werte
erreichen, je nach Tierart, Erndhrungsstatus und Nahrung (Albers 2001, Van-
derklift & Ponsard 2003, Gaye-Siessegger et al. 2004). Auch die Anreicherung der
Kohlenstoffisotope kann im Bereich einzelner Promille extrem variabel sein. Al-
lerdings hat sich unter ,,normalen® Freilandbedingungen die Annahme von etwa 3
%o Anreicherung des 8'’N-Wertes pro trophischer Ebene als realistisch erwiesen
(Scheu & Falca 2000, Albers 2001, Oelbermann & Scheu 2002). Im hier unter-
suchten Nahrungsnetz findet sich ein solcher Anreicherungswert beispielsweise
zwischen Collembolen und juvenilen Netzspinnen, fir die ein nachgewiesenes
Riuber-Beute-Verhiltnis besteht.

Die Ameisen hatten einen etwa 5 bis 8 %0 hoheren 8'’N-Wert als die Basis des
untersuchten Netzes. Die meisten juvenilen Spinnen lagen etwa 4 bis 7 %o tUber
der Basis, die adulten bis zu 9 %o. Man kann also etwa von drei trophischen Ebe-
nen oberhalb der Basis der Produzenten ausgehen. Adulte Wolfsspinnen, grof3e
Netzspinnen, die grolen Formica-Arten und die hypogiische, rein zoophage Ponera
coarctata gehoren zu den Spitzenrdubern unter den Wirbellosen. Lasins, Myrmica,
Myrmecina und die Jungspinnen wiren Pridatoren der direkt an der Basis lebenden
Phytophagen und Saprophagen und zum Teil gleichzeitig Beute der groBeren
Spinnen und Ameisen. Die etwa jeweils eine halbe trophische Ebene unter den
Spinnen liegenden Werte der Ameisen wiren sehr gut mit der teilweisen Versor-
gung aus Honigtau erkldrbar. Fur einige Arten liegen die 8’C-Werte allerdings
weit Uber der Basis und damit wesentlich héher als die durchschnittlich ange-
nommen 1-2 %o Anreicherung.

Offenbar existieren fiir die Bodentiere ganz andere Nahrungskanile; die
Haupt-Ressource, Streu und Mikroflora, konnte hier nicht hinreichend untersucht
werden, es gibt aber zahlreiche Hinweise, dass z.B. Pilze das schwerere Kohlen-
stoff-Isotop anreichern (Albers 2001). Innerhalb der Ameisen lassen sich einige
Trends erkennen: Lasius flavus konnte stirker am Boden-Saprophagen-System
hingen, Formica steht deutlich etwas héher als die anderen Gattungen, vermutlich
tberwiltigt sie aufgrund ihrer Grofle Ofter andere Pridatoren. Grofle, adulte
Spinnen stehen meist auch bis zu einer ganzen trophischen Ebene iiber den klei-
neren, juvenilen Spinnen, was die hiufig beschriebene Intragilden-Pridation (Wise
1993) bestitigen kénnte. Allerdings kénnte auch einfach durch hiufigere Metabo-
lismuszyklen mit steigendem Lebensalter eine Anreicherung des &°N-Wertes
stattfinden (Oelbermann & Scheu 2002).

Auch beim Vergleich der Ameisen untereinander bestitigt sich die etwas basa-
lere Einordnung der Lasius-Arten und die der offensichtlich ndher an der Spitze
stehenden Formica-Arten. Zwischen Puppen und Arbeiterinnen gibt es keine deut-
lichen Unterschiede, bis auf die Ausnahme in einem Myrmica-Nest. Jedenfalls
konnte eine mdglicherweise héhere Trophie-Ebene der Larven aufgrund ihres
erhéhten Protein-Bedarfs nicht bestitigt werden. Innerhalb eines Nestes sind die
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Schwankungen der Verhiltnisse der stabilen Isotope in den meisten Fillen sehr
niedrig, selbst Polyergus rufescens hat die gleichen 83C- und 8'N-Werte wie eine
ihrer Sklaven-Arten. Durch Trophallaxis ist ein stindiger Nahrungsaustausch zwi-
schen den Nestgenossinnen méglich.

Der Kohlenstoff aus dem Mais geht wenig in die von den Ameisen genutzten
Kohlenstofffliisse ein, hingegen scheint der von den Symbionten der Legumino-
sen fixierte Stickstoff schnell Eingang in die Nahrungsressourcen von Lasius niger
zu finden. Stickstoffreiche Pflanzen sind fiir Blattliuse besonders attraktiv (Nent-
wig et al. 2004), die Ameisen scheinen ihre Nahrung auch bevorzugt dem auf Klee
basierendem Nahrungsnetz zu entnehmen.

Im Laborversuch konnte festgestellt werden, dass der von den Ameisen inkor-
porierte Kohlenstoff tiberwiegend aus zuckerhaltiger Nahrung stammt. Zusétzli-
che Fitterung mit Kohlenhydraten wirkte positiv auf die Ameisen, ihre ober-
irdische Aktivitdt bei der Blattlauskolonie verringerte sich. Etwa die Hilfte des
kérpereigenen Kohlenstoffs wurde in 2 Monaten aus dem Rohrzucker aufgebaut.

Die Fitterung mit Proteinen wirkte sich nicht so deutlich aus, hatte aber bei al-
len gemessenen abhingigen Grofien eine Tendenz entsprechend den aufgestellten
Hypothesen: eine positive Wirkung auf die Blattliuse und eine indirekte negative
Wirkung auf die Pflanzen. Bei Kolonien mit Konigin kénnte diese Tendenz tiber
einen lingeren Zeitraum auch signifikante Effekte haben, da vaa. der Nachwuchs
Proteine benétigt und erst bei einem stindigen hohen Bedarf die Nahrstoff-
Balance-Hypothese gréfiere Bedeutung erlangen kann.

Entsprechend hatte im Versuch - ohne neu hinzukommende Larven - auch
nur die Zuckerfiitterung signifikante indirekte top-down-Effekte, die Pflanzen
bildeten weniger oberirdische Biomasse im Verhiltnis zu den Wurzeln aus. Die
Biomasse der Liuse zeigte allerdings keine Unterschiede, so dass bei der Wirkung
auf die Pflanzen evtl. auch direkt die ober- und unterirdische Aktivitit der Amei-
senkolonie eine Rolle gespielt haben kann. Bei Zufitterung von Zuckerwasser
waren deutlich weniger Arbeiterinnen im oberen Teil der Mikrokosmen aktiv, so
dass dort auch weniger Honigtau abgesammelt wurde, was in der zweiten Ver-
suchshilfte zu einer stirkeren Verpilzung der Blattlauskolonien und damit auch
der Laubblitter gefithrt hat; allerdings wurde die Verpilzung nur optisch geschitzt
und nicht quantitativ gemessen.

Das zusitzliche Angebot an Zucker hat zu einer signifikant erhéhten Uberle-
bensrate der Ameisen gefiihrt, was insofern verwundert, als dass der Honigtau der
Blattliuse vermutlich nicht zu knapp wat, da von Beginn an eine starke Verpilzung
auf der Gaze unterhalb der Lauskolonien zu beobachten war und Honigtau wegen
seiner Zusammensetzung aus Aminosduren und verschiedenen Kohlenhydraten
fir Ameisen attraktiver sein sollte als reines Zuckerwasser. Der Honigtau der fa-
kultativ myrmecophilen Art Aphis fabae ist allerdings quantitativ und qualitativ dem
anderer Arten unterlegen, da er in vergleichsweise geringen Mengen anfillt und
keine fir Ameisen hochattraktiven Trisaccharide enthilt (V6lkl et al. 1999).

Zucker stellt fiir Ameisen die Hauptenergiequelle dar (Carroll & Janzen 1973),
die letztlich auch fiir den Beutefang benétigt wird, weshalb eine bessere Versor-
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gung mit Honigtau oft zu einer verstirkten Pridation fithrt, die sowohl andere
Blattliuse als auch die Honigtaulieferanten selbst betreffen kann (Sakata 1995,
1999, Fischer et al. 2001, Offenberg 2001). Zum einen bedeutet das Konkurrenz
um die Betreuung durch Ameisen (VOIkl et al. 1999, Fischer et al. 2001) zum an-
deren sind fir die betreuten Blattlduse eindeutige Kosten auf individueller sowie
Populations-Ebene damit verbunden, die sogar die Vorteile des Schutzes vor an-
deren Pridatoren ausgleichen kénnen (Stadler 2001). Durch zusitzliches Angebot
von Zucker in der Futterkammer wurden auch in unserem Experiment die eben-
falls dort angebotenen Mehlwiirmer verstirkt eingetragen.

Das angeborene Verhalten der Ameisen fithrt primiér zu einer Sicherstellung
der Energieversorgung der Kolonie und etlaubt es erst dann einer gréfleren Zahl
an Arbeiterinnen, gezielt Jagd auf Beutetiere zur Versorgung der Larven zu ma-
chen. Die individuellen Verhaltensweisen hingen letztlich von der Bereitschaft ab,
eine Instinkthandlung auszufithren, wodurch das Verhalten der ganzen Kolonie
flexibel auf die (durch Stitke bestimmter Schlisselreize vermittelten) Bediitfnisse
reagieren kann (Otto 2003). Die entwicklungsabhingigen individuellen Titigkeits-
profile der einzelnen Arbeiterinnen waren wohl auch der Grund dafiir, dass die
aus Nestern entnommenen Arbeiterinnen in den Versuchsgefiflen oft erst nach
einigen Tagen die Futterquellen und die Wege dorthin erkundeten und entspre-
chend nutzten. Dadurch hatten die Blattlause etwas mehr Zeit, sich im feindfreien
Raum ungestort zu vermehren, was eine spitere signifikante Kontrolle der Popu-
lation durch die 50 Arbeiterinnen erschwert haben kénnte. Insgesamt haben sich
die Versuchsgefille aber bewihrt und bieten attraktive Méglichkeiten der weiteren
Untersuchung der ober- und unterirdischen Wirkungen von Ameisen.

Stickstoffdingung wirkt positiv auf Pflanzen und Liuse, die Buschbohne bil-
det weniger Wurzelknollchen, was sich auch deutlich auf den >N-Gehalt auswirkt.
Dieser Effekt zeigt seine Wirkung bis in die dritte trophische Ebene bei den A-
meisen. Die Mikroflora scheint effektiver zu werden, da weniger geatmet werden
muss, um die gleiche Biomasse aufbauen zu kénnen. Allerdings war keine Steige-
rung der Produktivitit der Buschbohne durch Diingung festzustellen. Die Bio-
masse der Blattliuse wurde bei Diingung nicht durch den vermuteten stirkeren
Pridationsdruck der Ameisenkolonien ohne Protein-Zufiitterung vermindert, so
wie es ohne Diingung der Fall war. Die positive Wirkung der Diingung auf die
Liuse konnte also eine evtl. positive Wirkung auf die Pflanze durch negative
Rickkoppelung wieder ausgeglichen haben.

Auch die Wirkung der Ameisen im Nahrungsnetz hingt stark von der Res-
sourcenverfiigbarkeit ab; letztlich unterliegen auch die top-down-Wirkungen gene-
ralistischer Priddatoren einer bottom-up-Kontolle, so dass fiir eine Synthese
unbedingt beide Wirkungsrichtungen gemeinsam betrachtet werden miissen (Wal-
ker & Jones 2001). Neben der zentralen Abhingigkeit von der Sonneneinstrahlung
(Kap. 5) besteht fiir Ameisen eine weitere in Form ausreichender Verfiigbarkeit
von verwertbaren Kohlenhydraten. Sind diese beide Hauptbedingungen erfullt,
kénnen Ameisen eine zentrale Stellung im Nahrungsnetz einnehmen.
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7. Interaktionen mit Spinnen und Phytophagen auf
Halbtrockenrasen: Intragilden-Pridation, Konkur-
renz und Trophobiose

7.1. Einleitung

Ameisen koénnen als soziale Insekten und durch die Versorgung mit Honigtau
lokal sehr hohe Populationsdichten erreichen und konstant erhalten, was sie, in
Verbindung mit ihrer hohen Aktivitit auf den Wirts-Pflanzen der Trophobiose-
Partner, dazu befdhigt, andererseits viele Fralifeinde der Pflanzen zu kontrollieren
(z.B. Messina 1981, Bristow 1984).

Gerade bei Formica-Waldameisen ist eine mogliche indirekt positive Wirkung
der Ameisen und damit auch der Trophobiose auf die Pflanzen intensiv erforscht
(Whittaker 1991, Way & Khoo 1992). Die "griinen Inseln", die gelegentlich bei
Schidlingskalamititen rings um Waldameisennester entstehen, kdnnen mindestens
teilweise auf diese top-down-Wirkung der Ameisen zuriickgefiihrt werden (Laine
& Niemeld 1980, Karhu & Neuvonen 1998, Karhu 1998).

Neben den Ameisen sind in vielen Lebensriumen Spinnen eine der wichtigs-
ten Zoophagen-Gruppen (Wise 1993). In einem Graslandlebensraum in den
Nordkarpaten erbeuteten nach einer Berechnung von Kajak et al. (1972) Ameisen
der Gattung Myrmica mehr als 40 % der Zikaden, mehr als 30 % der Diptera und
etwa 49 % der vaganten Spinnen, die im gleichen Jahr produziert wurden. Obwohl
die Ameisen meist eine etwas geringere Biomasse als die Spinnen hatten, war ihre
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Konsumption deutlich gréfler, sie kénnen dabei auf einer naturnahen Wiese bis
zum 200-fachen ihrer Biomasse an Beute konsumieren (Kajak et al. 1971); das
Maximum der Pridation durch Ameisen lag im Frithsommer zur Zeit der maxima-
len Produktion und damit deutlich vor dem der Spinnen.

Die meisten korrelativen Beobachtungen und experimentellen Nachweise zur
Struktur der Interaktionen von Ameisen und anderen dominanten Pridatoren
stammen allerdings aus anderen Klimazonen oder Waldlebensrdumen. Innerhalb
einer Super-Kolonie von Formica lugnbris fanden Cherix & Bourne (1980) in Bo-
denfallen deutlich niedrigere Zahlen an anderen Ameisenarten und vaganten
Wolfsspinnen (Lycosidae) als aulerhalb. Briining (1991) konnte jedoch keine signi-
fikanten Unterschiede in der Spinnenfauna, die sich allerdings vorwiegend aus
netzbauenden Arten zusammensetzte, innerhalb und auflerhalb des Einflussberei-
ches einer Formica polyctena-Kolonie finden; in beiden Untersuchungen machten
Spinnen weniger als 5 % der Ameisen-Beute aus. In den Nesthiigeln und in Meso-
kosmen direkt auf den Ameisenstralen von Formica aguilonia war die Biomasse
von epigiischen Raubarthropoden, in erster Linie Spinnen, deutlich niedriger als
in der umgebenden Streu, bzw. in Mesokosmen abseits der Ameisenstralen (Laak-
so & Setild 1998, Laakso 1999).

In einfachen Systemen konnte oftmals ein deutlicher Einfluss der generalisti-
schen Spinnen auf phytophage Insekten nachgewiesen werden (z.B. Riechert &
Bishop 1990, Finke & Denno 2003), doch in komplexen, naturnahen Systemen
wie Halbtrockenrasen sind die Einfliisse generalistischer Pridatoren bisher weit-
gehend ungeklirt.

In einem faktoriell angelegten Ausschlussversuch wurden zwei dominierende
Pridator-Gruppen des Halbtrockenrasens, Ameisen [v.a. Myrmica spec.] und Spin-
nen [in erster Linie Lycosidae als dominante vagante Jager]|, in threr Wirkung auf-
einander und auf die restliche Fauna untersucht. Durch selektive Dichtereduktion
bzw. —eth6hung der beiden Taxa konnten

e ihre Einflisse einzeln und in Interaktion auf die tibrige Arthropodenge-

meinschaft und

e ihre Wechselwirkungen untereinander, wie z.B. die Rolle von ,,intraguild

predation
untersucht werden.

7.2. Methodik

Versuchsanfban

Im Brachwiesenbereich von Wiese 1 und seinem Ubergangsbereich zum Halbtro-
ckenrasen wurden insgesamt 20 Versuchsparzellen eingerichtet. Dazu wurden mit
Kunststoffzidunen (5-10 cm tief eingegrabene PE-Bahnen zu Kreisen geschlossen,
ca. 25-30 cm Hohe, Verhinderung des Uberkrabbelns durch einen Streifen Silikon-
fett und Kiirzen der berithrenden Vegetation) zwanzig je 2 m? gro3e Flichen im
Freiland abgegrenzt. Oberflichenaktive Ameisen und vagante Spinnen (vorwie-
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gend Lycosidae) wurden selektiv von diesen Flichen ausgeschlossen. Die beiden
Faktoren wurden in jeweils zwei Stufen (leicht erhéhte und deutlich reduzierte
Dichte) etabliert, die sich ergebenden vier Varianten (Ameisendichte reduziert,
Spinnendichte reduziert, die Dichten beider Gruppen reduziert und beide Grup-
pen in leicht ethéhter Dichte) wurden in je finf Parallelen eingerichtet. Der Ein-
fluss des Zauns wurde durch Vergleich mit Proben aus nicht abgegrenzten
Bereichen abgeschitzt.

Abb. 44: Parselle 18 des Ausschlussversuchs (hobe Ameisendichte, reduzierte Spinnendichte). Im
Zentrum stebt auf einer verschlossenen Lebendbodenfalle ein Datalogger fiir Temperatur- und Luft-
[feuchtigkeitsmessungen.

Auf Wiese 1 wurde der mittlere Brachwiesen-Bereich in fiinf Hangabschnitte mit
relativ einheitlicher Vegetation unterteilt, die einen Gradienten vom Halbtrocken-
rasen bis zur trockenen Glatthaferwiese abdeckten (vgl. Tab. 1, Kap. 2.4). Diese
Abschnitte wurden in der Versuchsanlage statistisch als Blécke behandelt. Auf
jedem dieser Blocke wurden mit Hilfe von Kdéderschalen mit Honigwasser (Abb.
20, S. 52) je zwei Bereiche mit Ameisennestern und hoher Arbeiterinnenaktivitit
an der Oberfliche festgestellt, in denen die zwei Parzellen mit hoher Ameisen-
dichte eingerichtet wurden. Zwei weitere Parzellen wurden in Bereichen mit nied-
riger Ameisendichte eingerichtet. Jeweils einer der Parzellen mit hoher bzw.
niedriger Ameisenaktivitit wurde zufillig eine von zwei Behandlungsstufen des
Faktors ,,Spinne® zugeordnet, so dass jeder Block aus vier Parzellen mit den vier
Behandlungsvarianten bestand.

101



7. Pridatorenausschluss

Durch ein Monitoring mit den Kdéderschalen wurde die Ameisenaktivitdt weiter-
hin Gberprift und es wurden so viele Nester wie mdglich ausfindig gemacht.
Wurde ein Nest in Parzellen mit der Behandlungsstufe niedriger Ameisendichte
gefunden, wurde es mit einem Bodenbohrer ausgestochen und gegen einen Boht-
kern aus einer Parzelle mit hoher Aktivitit im gleichen Block getauscht.

Die Umgrenzungen von Parzellen mit zugeloster Behandlung ,,niedrige Spin-
nendichte® wurden auflen mit Silikonfett eingeschmiert, um Einwanderung einzu-
schrinken und es Spinnen zu ermdglichen, die Parzelle durch einen Sprung oder
Abseilen von der Oberkante zu verlassen. Die iibrigen Parzellen wurden innen
eingeschmiert, um andersherum eine zusitzliche Einwanderung zu ermdoglichen.
Der Streifen Silikonfett war wetterbestindig und hinderte sowohl Spinnen als auch
Ameisen bei normaler Aktivitit daran, die Umgrenzung zu uberklettern. In
Fluchtsituationen konnten aber zumindest gré3ere Spinnen den Fettstreifen prob-
lemlos tberwinden, was einen Falleneffekt verhinderte. Die offenen Parzellen
erméglichten zudem eine stindige Wiederbesiedlung durch Aeronauten. An re-
gelmifBigen Terminen in jeder Woche wihrend der gesamten Versuchsdauer vom
30.04.2002 bis zu 09.09.2002 wurden deshalb alle Spinnen, die in einem jeweils
gleichlangen Zeitintervall von Hand oder mit Hilfe eines Exhaustors in einer Par-
zelle gefangen werden konnten, abgesammelt und nach Bestimmung auf Gattung
oder Familie in Parzellen mit hoher Spinnendichte innerhalb des gleichen Blocks
eingesetzt. Am 26. Juni und 6. August wurden im Frithtau alle Spinnennetze ge-
zdhlt und in den entsprechenden Parzellen entfernt.

Lebendbodenfallen in der Mitte jeder Parzelle ohne Fangfliissigkeit und mit
einigen Laubblittern als Versteckmoglichkeit vor mitgefangenen Priddatoren er-
wiesen sich als ungeeignet zur Dichtereduktion von Spinnen, da innerhalb eines
Offnungs-Zeitraums von ein bis zwei Tagen nur einzelne Individuen erfasst und
gegebenenfalls umgesetzt werden konnten.

Im August wurden sechs zusitzliche 1 m* gro3e Parzellen in den Blocken 1, 3
und 5 eingerichtet, mit einem Sauger komplett abgesaugt und die Spinnen selektiv
in je eine Parzelle auf jedem Block zuriickgesetzt. AnschlieBend wurden die Par-
zellen mit engmaschiger Metallgaze verschlossen.

Beprobung

Neben dem regelmiBigen Monitoring der Spinnen und Ameisen wurde die Mak-
rofauna an drei Terminen mdéglichst komplett mit Saug- und Bodenproben erfasst.
Am 5. Juni wurde der 21 cm @ Bodenbohrer einmal in jeder Parzelle und in jedem
Block auBlerhalb der Umgrenzungen aufgesetzt und mit dem umgebauten Sauger
(Kap. 3.1) ausgesaugt. AnschlieBend wurde der Bohrer eingeschlagen und die
tbrigen Tiere aus der Bodensdule durch Hitzeextraktion ausgetrieben. Dies er-
moglichte einen direkten Vergleich der Effizienz jeder Methode und lie§ durch
Aufsummieren fiir die meisten Tiergruppen auch den Vergleich mit nicht-
abgesaugten Bodenproben zu. Der Flichenbezug der Saugmethode wird durch
den Bohrzylinder wesentlich exakter, da ein Seitensog keine Rolle mehr spielt. Die
Bohrlécher wurden mit Holzbrettchen abgedeckt, was Verhaltensbeobachtungen
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an sich sonnenden Wolfsspinnen und das gezielte Absammeln sich tagsiiber unter
dem Brettchen versteckt haltender Spinnen (v.a. Clubionidae, Gnaphosidae, A#/o-
nia) zulieB3.

Am 15. August und 9. September wurde in jeder Parzelle und jedem Block ei-
ne Mischprobe durch dreimaliges Aufsetzen und Aussaugen des Bohrers genom-
men. Am 9. September wurde jeweils noch eine zuvor nicht abgesaugte Kempson-
Probe genommen, die am 4. September im Zentrum jeder Parzelle angebrachte
Bodenfalle mit gesittigter Kochsalzlésung entnommen und die sechs zusitzlichen
Kifige durch je zwei gleichartige Saug-Mischproben und einen Bohrereinstich mit
anschlieBender Hitzeaustreibung beprobt.

Aunswertung

Da die effektive Dichte der Ameisen in den Parzellen von einzelnen Proben nur
ungentigend beschrieben werden konnte — die Saugfinge erfassten nur etwa 2 - 12
% der Arbeiterinnen, die Kempsonproben waren durch teilweise Nestanstiche
extrem inhomogen (Sanders 2004) — habe ich alle Nachweise fiir epigdisch aktive
Arten zusammengefasst. Dabei wurden alle Individuen, die in den einzelnen Par-
zellen durch Saug- und Bodenproben, beim regelmifBigen Monitoring mit Kéder-
schalen und an den Brettchen und in den Bodenfallen gezihlt wurden, aufaddiert;
Nestnachweise wurden vorsichtig mit nur 100 Individuen (entsprechend der mitt-
leren Zahl der in den Bodenproben nach Nestanstich gefundenen Arbeiterinnen)
veranschlagt, umgesetzte Nester wurden entsprechend dem Datum der Umset-
zung (Anteil des Zeitraums bis zur Umsetzung am gesamten Versuchszeitraum)
teilweise der Quellparzelle und teilweise der Zielparzelle zugeordnet. Die ver-
schiedenen Nachweis-Methoden sind zwar teilweise nur schlecht direkt quantitativ
vergleichbar, ergeben aber durch die Gleichbehandlung aller Parzellen in der
Summe ein brauchbares relatives MaB3. Fur jede Art wurde die Biomasse aus der
Individuenzahl durch Multiplikation mit der mittleren Trockenmasse berechnet,
die beim Einwiegen fiir die Analyse der stabilen Isotope bestimmt wurde.

Die Individuenzahlen aus den drei Saugfingen und den beiden Bodenproben
wurden mit einer Varianzanalyse fir Messwiederholungen (repeated measurement
ANOVA) statistisch fiir die Effekte der Faktoren Spinne, Ameise, Block und die
Interaktion von Spinne und Ameise analysiert, die aufsummierten Biomassen der
einzelnen Arten mit einer multivariaten ANOVA und die Summe der epi- bzw.
hypogiischen Ameisen mit einer univariaten ANOVA.

Ameisenansschluss auf Baumen und Strinchern

Am 20. Juni 2002 wurden auf den benachbarten Flichen 1a und 1b an Waldkie-
tern (Pinus sylvestris), Sul3kirschen (Prunus avium) und Rosen (Rosa canina agg.) je-
weils 12 etwa gleichgrole Zweige ausgewihlt, von denen jeweils 6 mit grinen
Raupenleimringen (Neudorf) belegt wurden, um den Zugang fiir Ameisen zu
verhindern. Nach 2 Monaten, am 22. August, wurden alle 36 Aste mit Klopf-
schirm und Sauger in Kombination beprobt und die Tiere tiefgefroren.
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7.3. Ergebnisse

Ameisen

Die Biomasse der epi- und hypergiischen Ameisen war im Experiment in den
Varianten mit reduzierter Ameisendichte signifikant verringert. Der groite Teil
der Biomasse wurde von der sich hauptsidchlich zoophag erndhrenden Knoten-
ameise Myrmica sabuleti ausgemacht, deren Dichte insgesamt signifikant erhoht
bzw. reduziert werden konnte. An den einzelnen Probenahmeterminen waren die
Unterschiede nicht signifikant, da die Zahl der Arbeiterinnen, die in jeder Parzelle
erfasst werden konnten, zu stark schwankte. Meist waren in den Proben mit gerin-
ger Myrmica-Individuenzahl mehr Tiere der nichst hiufigeren Art Lasius alienus
vertreten. Lasius alienus war zu Beginn des Experiments in den Parzellen mit redu-
zierter Spinnendichte hiufiger, hatte aber im Laufe des Sommers auf den Flichen
mit héherer Spinnendichte und reduzierter Ameisendichte ihr Dichtemaximum —
in der Summe war auch diese Art in der Variante mit erhohter Ameisendichte, in
der die Spinnen abgesammelt wurden, am hiufigsten.

Die groBlen Formica-Arten nisteten nur in einer Parzelle (Formica cunicularia in
Parzelle 3), konnten aber vereinzelt auch in den anderen regelmiBig beobachtet
werden, da sie offensichtlich deutlich leichter den Silikonfett-Streifen Uiberwinden
konnten. Im August war ihre Aktivitit durch die experimentell erhéhte Spinnen-
dichte signifikant negativ beeinflusst; in der Variante mit gleichzeitig reduzierter
Ameisendichte waren auch in der Summe Uber die Termine und Methoden fast
keine Arbeiterinnen aktiv (Abb. 45, Tab. 17). Die hypogiischen Arten Lasius flavus
und Ponera coarctata wurden bei der Nestersuche nicht berticksichtigt und ihre
Dichte entsprechend auch nicht manipuliert.

Tabelle 17: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir a-Febler (p) der Behandlungs- und Blockeffek-
te und deren Interaktionen ans zoweifaktoriellen Varianganalysen der Trockengewichte von epigdi-
schen Ameisen auf den Versuchsparzellen wibrend des gesamten Zeitranms, von vaganten
Spinnen im Juni-Sangfang und von netzbauenden Spinnen im September-Sangfang. FG:
Freipeitsgrade (Effekt; Febler); p<0,05: F-Werte fett gesetzty p>0,3 nicht angegeben; ¢ Werte log-
transformiert (log1oX~+1). Spinnendaten aus Sanders (2004).

Ameisenlos vagante Netzspinnen
Spinnen (Sept.)les
(Juni)es
FG F p F p F p
Modell 7;12 4,83 0,0085 3,70 <0,05 2,80 <0,10
Ameise 1;12 19,03 0,0009 1,06 5,50 0,0370
Spinne 1;12 0,003 16,76 0,0015 0,08
AXS 1,12 3,87 0,0727 1,20 0,11
Block  4;12 2,73 0,0792 1,72 3,47 <0,05
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ADbb. 45: Trockengewicht der epigiischen Ameisenarten Formica cunicularia, Leptothorax
interruptus, Lasius alienus, Myrmecina graminicola ##d Myrmica sabuleti iz Versuch mit
excperimentel] veranderter Spinnen- bzw. Ameisendichte. Mittelwerte der Summen aller Beobachtun-
gen und Proben aus jeder Pargelle. Am= Dichte von Ameisen redugiert (-) bzmw. erbibt (+); Sp=
Dichte von Spinnen reduziert (-) bzw. erbibt (+).

Spinnen

Ifurch das Absammeln konnten vor allem die Dichte der vaganten Spinnen und
auch ihre Biomassen signifikant reduziert werden (Abb. 46). Im Juni konnte die
Biomasse der durch Saugfinge erfassten vaganten Spinnen in der entsprechenden
Hilfte der Parzellen deutlich Giber das durchschnittliche Niveau der Umgebung
hinaus erhoht werden; von August bis September reduzierte sich die Biomasse
innerhalb der Parzellen wieder etwas, wihrend sie aullerhalb weiterhin anstieg
(Abb. 46). Die Biomasse der vaganten Spinnen in den Bodenproben war durch die
bessere Erfassung der Streuschicht hoher als in den Saugfingen; die experimentel-
le Reduktion der Biomassen gelang flir Vegetations- und Streuschicht zusammen
nicht so deutlich. Etwa ein Finftel der Biomasse aller vaganter Spinnen machte
die Wolfsspinne Aulonia albimana avs. Ihre Biomasse konnte nur in der Variante
mit gleichzeitig erh6hter Ameisendichte deutlich reduziert werden.
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ADbb. 46: Geometrische Mittehwerte der Biomassen der freijagenden (a) und netzbanenden (b) Spin-

nen der 1 egetationsschicht im 1 ersuch mit excperimentell verdnderter Spinnen- bzw. Ameisendichte

ans den Sangfingen an drei Terminen im Sommer 2002. Am= Dichte von Ameisen reduziert (-)
bzw. erbibt (+); Sp= Dichte von Spinnen reduziert (-) bgw. erbhobt (+). ---: Spinnendichte anfSer-
halb der Parzellen. Graphik verdndert nach Sanders (2004).

Die Netzspinnen konnten in ihrer Dichte und Biomasse durch das Absammeln

nicht signifikant beeinflusst werden. Die Individuenzahl der netzbauenden Spin-
nen nahm mit zunehmender Vegetationsdichte entlang des Hangs deutlich zu (vgl.
Kap. 4). Die erhchte Ameisenaktivitit im Experiment hatte eine signifikante Re-
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duktion der Biomasse der Netzspinnen zur Folge, das Absammeln mit Reduktion
der Biomasse der vaganten Spinnen fihrte zu einer signifikant héheren Individu-
endichte der juvenilen Spinnen aus den netzbauenden Familien in den Parzellen
mit gleichzeitig reduzierter Zahl an Ameisennestern. In den nicht abgesammelten
Parzellen mit reduzierter Ameisenaktivitit hatten diese Spinnenarten die gleiche
Biomasse bei deutlich niedrigerer Individuenzahl. Der negative Effekt der Amei-
sen auf die Netzspinnen wirkte sich auch auf die Zahl der Spinnennetze in den
Parzellen aus: bei reduzierter Ameisendichte war die Zahl der Netze zum Beute-
fang in jeder Parzelle signifikant hoher, in der Variante ohne gleichzeitiges Ab-
sammeln der Spinnen gab es etwa dreimal so viele Netze wie in den Varianten mit
hoher Ameisenaktivitit. Insbesondere die Baldachinnetzspinnen (Linyphiidae)
reagierten mit geringeren Zahlen an Individuen und Netzen deutlich negativ auf
héhere Ameisenbiomassen. Einige vagante Spinnen reagierten hingegen auf die
Reduktion der Ameisendichte negativ. Springspinnen (Salticidae) und die Wolfs-
spinnengattungen Pardosa und Arctosa hatten in der Vatiante mit erhéhter Amei-
senbiomasse ohne Absammeln der Spinnen das Maximum ihrer Dichte.

Reaktion anderer Arthropodengruppen

Deutliche Unterschiede in den Dichten von Isopoda, Diplopoda, Chilopoda, Col-
lembola, Thysanoptera, Coleoptera, Diptera, Heteroptera, Auchenorrhyncha und
Aphidoidea gab es meist nur zwischen den Blécken. Alle Hemiptera und die As-
seln hatten auf der Glatthaferwiese hohere Dichten als im Ubergangsbereich zum
Halbtrockenrasen. Die Lithobiidae hatten wie die vaganten Spinnen in der Mitte
des Gradienten ihre héchsten Dichten.

Die unterschiedlichen Behandlungen der dominanten Pridatorengruppen hat-
ten keine deutlichen Auswirkungen auf die iibrige Fauna. Verschiedene Insekten-
larven, hauptsichlich Zweifligler-, Weichkifer- und Schmetterlingslarven, hatten
bei erhéhter Ameisenbiomasse geringere Dichten. Réhrenschildlduse (Orthezii-
dae), Fransenfliigler (Thysanoptera) und Blattliuse (Aphidoidea) hatten an einzel-
nen Terminen signifikant hoéhere Dichten in den Parzellen mit hoherer
Ameisendichte. Springschwinze und Zikaden hatten bei reduzierter Spinnendichte
héhere Dichten; dieser Effekt war aber nur fiir Collembola iiber 1 mm Kérper-
grofe im Juni signifikant (Sanders 2004, Sanders & Platner, unveréffentlicht).

Die Zikaden korrelierten mit der Netzspinnendichte und der Dichte von Lasi-
us alienus an manchen Terminen positiv, mit der Dichte von Myrmica, Leptothorax
und Formica eher negativ. Fir die deutlichen Unterschiede in der Artengemein-
schaft der Zikaden (Tab. 7 a, S. 48) lieB sich in einer multivariaten Ordination
neben der Vegetationsdecke die Manipulation der Spinnendichte als strukturieren-
der Faktor erkennen. Eine hohere Dichte epigiisch aktiver Ameisen mildert die-
sen Effekt vaganter Spinnen etwas ab. Mit héheren Spinnendichten waren die
Schaumzikade Aphrophora alni und die Beilblattzikade Arboridia parvula assoziiert,
mit geringeren die Erdzikade Aphrodes bicincta und die Spornzikaden Asiraca clavi-
cornis, Stenocranus minutus und Hyledelphax elegantula (Rachor 2004). Wegen der stark
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geklumpten Verteilung der Zikaden lieBen sich diese korrelativen Tendenzen aller-
dings nicht statistisch absichern.

Geschlossene Parzellen

In den nach dem Absaugen mit Gaze verschlossenen Parzellen konnten im Unter-
schied zu den offenen Parzellen mit regelmifligem Absammeln schon nach vier
Wochen keine signifikanten Unterschiede in der Spinnendichte mehr festgestellt
werden (Sanders 2004). Die Dichte der Ameisen, Chrysomelidae, aller Spinnen
und von Awlonia albimana einzeln war zwar tendenziell in den Parzellen mit an-
fangs erhohter Spinnendichte hoher, doch nur fiir die Blattlduse mit finffach ho-
herer Individuenzahl in den ,Spinnenparzellen war dieser Unterschied
signifikant. Zikaden und Schnurfifler hatten tendenziell bei der anfangs vergro-
Berten Spinnenpopulation niedrigere Dichten. Die mittleren, maximalen und mi-
nimalen Temperaturen und die Luftfeuchtigkeit 5 cm tUber dem Boden zeigten
ebenfalls keine Unterschiede zwischen den Parzellen mit und ohne Gaze-
abdeckung, allerdings deutliche zwischen den verschiedenen Hangabschnitten.

Ameisenansschluss auf Banmen und Stranchern

Der Leimring hat nach meinen Beobachtungen die Ameisen effektiv ausgeschlos-
sen, vereinzelt auf solche Zweige gelangte Formica pratensis-Arbeiterinnen, die ver-
suchten, wieder zuriick zum Stamm zu gelangen, waren augenscheinlich nicht in
der Lage, den Ring zu iiberwinden, so dass sie vermutlich von héher gelegenen
Asten auf die Aste mit dem Leimring gefallen waren. Zum Zeitpunkt der Probe-
nahme war allerdings die Ameisenaktivitit auf den Zweigen so gering, dass keine
quantitativen Aussagen iiber sie gemacht werden kénnen. Alle Biume und Striu-
cher lagen im Aktivititsgebiet einer Formica pratensis-Kolonie auf Fliche 1a (vgl.
»Rasterarm®, Kap. 4) und wurden von Arbeiterinnen der Gattung Formica, von
Lasius alienns und Myrmica sabuleti belaufen.

Fast alle untersuchten Tiergruppen hatten auf den Kiefernzweigen héhere In-
dividuenzahlen als auf den Kirsch- oder Rosenzweigen (Abb. 47). Fir die Spin-
nen, Blattliuse, Wanzen, Schmetterlingsraupen, Springschwinze und Milben war
dieser Unterschied signifikant (Tab. 18).

Netzbauende Spinnen, Blattliuse und Blattflohe, Kifer und Milben hatten auf
den Asten ohne Ameisenzugang héhere Dichten. Die Dichten der vaganten Spin-
nen, der Rindenlduse, Springschwinze, Schnecken, Rissel- und Marienkifer waren
auf den Asten mit Leimring niedriger (Abb. 47). Diese Unterschiede waren fiir
Collembola und Psocoptera signifikant und traten bei den vaganten Araneida nur
auf Kiefernzweigen auf (signifikante Interaktion).
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Abb. 47: Mittlere Individuenzablen der netzbanenden und freijagenden Spinnen, der Blatt- nnd
Rindenlanse und der Mesofanna anf Zweigen mit experimentel] verdndertemr Ameisenzugang von
Kiefern (Pinus sylvestris), S#fkirschen (Prunus avium) und Hundsrosen (Rosa canina agg.)
ans kombinierten Sang- und Klopffangen im Augnst 2002. Am = Dichte von Ameisen reduziert (-)
bzw. erhibt (+).
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Tabelle 18: F-Werte (mit Freiheitsgraden [Effekt; Febler] als Index) und Wabrscheinlichkeiten
Siir a-Febler (p) der Effekte von experimentell verdndertem Ameisenzngang und Gebilzart und deren
Interaktionen ans weifaktoriellen Varianzanalysen der Abundanzen von Spinnen, Pflangenlinsen
und der Mesofanna anf Asten gleicher Linge. p<0,1: p-Werte fett gesetzt; ¢: Werte log-
transformiert (log1oX+1).

Ameisen Geholzart AxG
Fi,s p I8 p Fo.s p
Netzspinnen 0,99 0,3336 15,46 0,0001 0,51 0,6098
Vagante 4,86 0,0407 11,18 0,0007 10,61 0,0009

Spinnen

Aphidoidealcs 0,41 0,5289 5,15 0,0170 0,00 0,9954
Psocopteralos 4,68 0,0407 1,31 0,2895 1,63 0,2162
Acarina 1,06 0,3129 3,79 0,0372 0,12 0,8879
Collembola 3,82 0,0623 9,05 0,0012 3,12 0,0623

7.4. Diskussion

Die Ameisen hatten einen deutlichen negativen Einfluss auf die Netzspinnen und
bei gleichzeitigem Absammeln der Spinnen auch auf die relativ sessile Wolfsspin-
ne Aulonia albimana. Hingegen zeigten die Ameisen keine deutlichen Unterschiede
in ihrer Dichte oder Aktivitit zwischen den verschiedenen Behandlungen der
Spinnendichte; nur die Arbeiterinnen der Arten Formica fusca und F. cunicularia wa-
ren in den Saugfingen aus Parzellen mit erhShter Spinnendichte signifikant selte-
ner vertreten als aus den Parzellen mit reduzierter Spinnendichte. Diese Arten sind
sehr schnell und kénnen sich sehr gut optisch orientieren, im Zusammentreffen
mit anderen Arten verhalten sie sich auffallend rezessiv. Vermutlich bewirkt hiufi-
geres Zusammentreffen mit groleren vaganten Spinnen auch hiufigere Stérung,
so dass die Aufenthaltszeit der fouragierenden Arbeiterinnen und damit ihre
Fangwahrscheinlichkeit in Parzellen mit hoher Spinnendichte entsprechend gerin-
ger ist.

In den Kronen von Douglasien, von denen Ameisen experimentell ausge-
schlossen waren, wiesen Halaji et al. (1997) eine erhShte Biomasse an Rinden-
liusen und einen Abundanz-Anstieg der vaganten Spinnen nach. Die Autoren
vermuten, dass die verminderte Spinnendichte auf den Kontrollbdumen mit A-
meisenzugang stirker durch direkte Interferenz-Konkurrenz als durch Pridation
begriindet ist. In diesem Versuch wurden gerade vagante Spinnen und Rindenldu-
se zusammen mit Springschwinzen hiufiger auf den Zweigen gefunden, zu denen
die Ameisen — und auch die Spinnen, Springschwinze und Rindenlduse selbst —
ungehinderten Zugang hatten. Von den vaganten Spinnen waren aber nur die
Thomisidae auf den Kiefernzweigen deutlich hiufiger; auf Kirsch- und Rosen-
zweigen hatten alle freijagenden Spinnen geringere Individuendichten. Von daher
ist es wahrscheinlicher, dass der positive Effekt auf die Krabbenspinnen auf den
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Kiefernzweigen auf dem indirekten Einfluss der Ameisen beruht, als auf der di-
rekten Wirkung des Leimrings, denn der gleiche Leimring war auch an den Kirsch-
und Rosenzweigen angebracht. Bei Konkurrenz oder Intragildenpridation zwi-
schen Netzspinnen und vaganten Jigern kénnte der negative Effekt der Ameisen
auf die Netzspinnen, der auch in der Streu- und Krautschicht nachgewiesen wur-
de, fiir einen positiven Effekt auf die Krabbenspinnen verantwortlich gewesen
sein. Insbesondere Linyphiidae hatten bei Ameisenzugang niedrigere Dichten,
Araneidae reagierten deutlich weniger; eine Dichtereduzierung von kleineren
Krabbenspinnen oder auch Rindenldusen und Springschwinzen durch die Balda-
chinnetzspinnen ist nicht unwahrscheinlich. Die gleichsinnige Reaktion von Rin-
denldusen und vaganten Spinnen auf Ameisenausschlu3 in Nadelbdumen, die
sowohl Halaji et al. (1997) als auch ich finden konnten, legt auch eine gewisse
Ressourcenlimitierung der vaganten Spinnen auf Zweigen héherer Bidume nahe,
die eine Vorbedingung fiir die Konkurrenz mit Netzspinnen durch Exploitation
wire. Diese Vermutung kénnte durch Analyse der stabilen Isotope oder noch
besser durch gezielte Experimente erhirtet werden.

Die Milben auf den Zweigen gehérten diberwiegend pridatorischen Taxa an, so
dass auch ein negativer Effekt der Ameisen auf die vermutlich leichter zu erbeu-
tenden Milben fir den positiven Effekt auf die Collembola und Psocoptera eine
Rolle gespielt haben kénnte.

Zwischen verschiedenen Ameisenarten erscheint Intragildenpradation eher un-
wahrscheinlich. Ameisen sind nicht nur fiir Spinnen sondern auch fiir unspeziali-
sierte andere Ameisenarten keine leichte Beute — die hochgradig spezialisierten
Amazonenameisen sind hier eine Ausnahme. Auch der in Ausschlussexpetimenten
nachgewiesene negative BEffekt der dominanten Art Iridomyrmex sanguinens auf die
diverse Ameisengemeinschaft in der australischen Savanne (Andersen & Patel
1994) und der indirekte positive Effekt von Ameisen auf einen neotropischen
Baum mit extrafloralen Nektarien (de la Fuente & Marquis 1999) beruhen vermut-
lich eher auf permanenter Stérung der subdominanten Ameisenarten, bzw. der
Phytophagen, als auf Fra3druck. Der Einfluf3 der ebenfalls dominanten Art Irido-
myrmex: purpurens ist beispielsweise auch nur auf Gkologisch dhnliche Arten der
gleichen Gattung beschrinkt (Gibb & Hochuli 2004).
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Themenbereich ll.
Beeinflussung des Bodens

und Wirkungen im Okosystem

8. Biotische und abiotische Bodenverinderungen
und deren bottom-up Wirkung auf das Wachstum
verschiedener Pflanzen

8.1. Einleitung

Ameisen kénnen die Ressourcenverfiigbarkeit fiir andere Organismen durch di-
rekte und indirekte Verdnderungen der physischen, chemischen und biologischen
Umwelt im Boden wirksam modulieren. Die vorwiegend unterirdisch lebende,
hiigelbauende gelbe Wiesenameise Lasius flavus hat in vielen offenen Lebensrdu-
men durch ihre groBen Biomassen (bis zu 150 kg Lebendgewicht/ha) und intensi-
ve Grabtitigkeiten (jahtlich bis zu mehreren Tonnen Boden pro Hektar) einen
starken Einfluss auf die Bodenbedingungen und auch auf Bodentiere und —
mikroorganismen (Waloff & Blackith 1962, Nielsen et al. 1976, Dlussky 1981,
Seifert 1996). Auf idlteren Brachflichen kann die gesamte obere Bodenschicht
durch Ameisen umgewandelt worden sein (Woodell & King 1991). Der Boden aus
Nestern von Lasius flavus weist im Vergleich zum umgebenden Boden deutliche
Unterschiede in Wasserhaushalt, Bodenchemie und der mikrobiellen Gemein-
schaft auf (Pgtal 1978, Beattie 1989, Lobry de Bruyn & Conacher 1994, Dean et
al. 1997, Dauber & Wolters 2000).

Diese wichtige Funktion der Ameisen hat verglichen mit Regenwiirmern oder
Termiten bisher relativ wenig Beachtung in der 6kologischen Forschung gefunden,
insbesondere die Einflisse auf die Bodenfauna wurden erst in letzter Zeit und

113



9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

detaillierter nur bei Ernte- und Waldameisen untersucht (Wagner et al. 1997, Laak-
so & Setdld 1998). Blomqvist et al. (2000) konnten in Kolonien von Lasins flavus
einen deutlich niedrigeren Anteil an pflanzenparasitischen Nematoden als im um-
gebenden Boden einer leicht sauren, nihrstoffarmen, feucht-sandigen Wiese beo-
bachten.

Diese teilweise drastischen Anderungen in der Bodenchemie sollten auch die
Ressourcen-Verfugbarkeit fiir Pflanzen dndern und damit direkten Einfluss auf
die Wuchsleistungen verschiedener Pflanzen haben. Dieser bottom-up-Einfluss
der Ameisen wurde im Labor mit einem Mikrokosmosexperiment genauer analy-
siert.

8.2. Methodik

Freilanduntersuchungen
Im Werratal bei Witzenhausen-Freudenthal wurden auf drei benachbarten, brach-
liegenden Glatthaferwiesen auf Muschelkalk an fiinf Terminen in wochentlichem
Abstand im Sommer 1999 insgesamt 30 Hugelnester von Lasius flavus und der
umgebende Wiesenboden in je 1m Abstand in einem balancierten Blockdesign
beprobt.

Wiese 1, Wiese 2 und Wiese 3 wurden vorher in jeweils zwei Teilflichen unter-
teilt:

e Wiese 1 in das Glatthaferwiesenstiick direkt vorm Feldahorn-Hain (vgl.
Kap. 4) und das etwas oberhalb davon liegende Stiick, das langsam in den
Halbtrockenrasen tibergeht, auf dem drei Jahtre spiter auch der Pridato-
ren-Ausschluss-Versuch durchgefithrt wurde (Kap. 7);

e Wiese 2 in Block 5 des Klimamanipulationsversuchs (Kap. 5), auf dem
noch genigend unmanipulierte Nesthiigel vergleichbarer Grof3e waren,
und einen sidlich daran angrenzenden Teil der benachbarten Streuobst-
wiese (vgl. Abb. 2);

e Wiese 3 in die westliche und 6stliche Hilfte, die durch einige alte Stuf3kir-
schen und ein kleineres Schlehengebiisch getrennt sind.

An jedem Termin wurden auf jeder dieser sechs Teilflichen jeweils ein anderer
zufillig ausgewihlter Nesthiigel und eine Kontrollfliche beprobt. Dazu wurden
mit einem 10 cm O -Stechzylinder Bodenproben (0-20 cm Tiefe) entnommen, vor
Ort gesiebt (4mm) und durchmischt. Im Labor wurden die Wassergehalte gravi-
metrisch (Trocknung bei 105°C, 24h), Kohlenstoff- und Stickstoffgehalte
gaschromatographisch, Ammonium- und Nitratgehalte durch Kjeldahl-
Destillation, Phosphatgehalte photometrisch und die pH-Werte potentiometrisch
bestimmt. Die Basalatmung und die mikrobielle Biomasse wurden durch Substrat-
Induzierte Respiration (vgl. Kap. 3.3.) gemessen. Die Nematoden wurden mit
einer modifizierten Baermann-Nassextraktion (Alphei 1995) ausgetrieben.

Mit einer Varianzanalyse wurde der Einfluss der unabhingigen Faktoren ,,A-

meisennest™ und ,,Termin® statistisch Gberprift. Da man bei einem Meter Ab-
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stand schon cher von zwei unabhingigen Teilproben ausgehen kann (vgl. Kap. 5)
und die Verbundenheit erst auf einem Skalenniveau hoher wieder stirker wird
(vgl. Flichen- bzw. Blockeffekte in Kap. 4, 5 und 7), habe ich die durch unter-
schiedliche Umgebung hervorgerufene Varianz durch einen Block- und einen
darin geschachtelten Sub-Block-Effekt berticksichtigt.

Laborversuch

Drei Pflanzenarten aus verschiedenen funktionellen Gruppen (Gras, Kraut, Le-
guminose) wurden in einer Klimakammer einzeln und in Konkurrenz miteinander
in Baumaterial aus Lasius flavus - Nestern und im Vergleich in Kontrollboden aus
dem Untersuchungsgebiet angezogen (Abb. 49). Der entnommene Boden wurde
nach einer Austreibung der Tiere durch Hitzeextraktion gesiebt (4 mm), gemischt
und anschlieSend in je 48 Labor-Mikrokosmen gefiillt. In je 6 dieser Mikrokosmen
wurden Weilklee (T7ifolium repens), Glatthafer (Arrhenathernm elatins) und Wiesen-
Labkraut (Galinm mollugo) einzeln und in faktorieller Kombination gepflanzt.

2

Abb. 49: Mikrokosmen mit Weifikilee, Glatthafer und Wiesenlabkrant einzeln nnd in Konkur-
renz, in Boden aus Nestern von Lasius flavus und von der umgebenden Wiese.

Die ober- und unterirdischen Biomassen der einzelnen Pflanzen wurden nach
Waschen der Wurzeln und Trocknung (24h, 105°C) gewogen. Die Kohlenstoff-
und Stickstoffgehalte des Bodens, der einzelnen Pflanzenteile und des Eluats wur-
den gaschromatographisch, Ammonium- und Nitratgehalte durch KJELDAHIL-
Destillation, Phosphatgehalte photometrisch und die pH-Werte potentiometrisch
gemessen.

Der Einfluss der unabhingigen Faktoren ,,Ameisennest®, ,,Gras®, , Kraut“
und ,,Leguminose® wurde mit einer Varianzanalyse statistisch Gberprift.

115



9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

8.3. Ergebnisse

Bodenveranderungen

Nach zweiw6chiger Trockenheit zu Beginn der Messperiode hatte der Boden der
Nesthiigel einen deutlich geringeren Wassergehalt als der umgebende Boden.
Nach kriftigen Niederschligen am 5. August stiegen beide Werte an; nach einer
weiteren Woche mit z.T. weiteren kriftigen Regenglissen wurde der Boden aus den
Nestern sogar deutlich feuchter als der Kontrollboden (Abb. 50). Der Effekt der
Ameisen auf den Wassergehalt des Bodens war folglich stark terminabhingig
(signifikante Interaktion der Faktoren) und fithrte insgesamt zu stirkeren Schwan-
kungen mit groBeren Extremen.

Die pH-Werte der drei Wiesen unterschieden sich signifikant, die Ameisen hat-
ten aber offensichtlich keinen Einfluss darauf. Auch die Kohlenstoff- und Stick-
stoffgehalte unterschieden sich signifikant zwischen den drei Wiesen, unterlagen
aber auch einem deutlichen Einfluss der Ameisennester: in den Nestern waren die
Stickstoffgehalte signifikant hoher und die Kohlenstoffgehalte signifikant niedri-
ger als im umgebenden Boden. Die Kohlenstoffgehalte stiegen sowohl im Nest-
als auch im Kontrollboden nach den Niederschligen deutlich an. Entsprechend
haben die Faktoren ,,Ameisennest®, ,,Termin® und ,,Block auch einen signifikan-
ten Einfluss auf das C/N-Verhiltnis, das in den Nestern deutlich niedriger war.

Die Gehalte an 16slichen Phosphat-, Nitrat- und Ammoniumionen waren im
Boden der Nesthiigel gegentiber dem umgebenden Boden signifikant sehr stark
erhoht (Abb. 50).

Auch in den verschiedenen Mikroklimavarianten des Zusatzversuches zur
Temperaturmessung (vgl. S. 59) waren zwei Wochen nach den letzten Nieder-
schldgen die Nesthugel signifikant trockener als der umgebende Wiesenboden,
allerdings nur in den oberen Zentimetern (Tab. 19 und 20). Die Basalatmung war
entsprechend auch nur im oberen Horizont des Wiesenbodens héher als im Nest-
htgel. Die mikrobielle Biomasse war insgesamt auch in den Nestern mit verdnder-
tem Mikroklima signifikant erhoht; dieser Effekt beruhte aber nur auf dem
erheblichen Unterschied in 12 bis 15 cm Tiefe (hochsignifikante Interaktion Hori-
zont x Nest, Tab. 20). Zusitzliche Beregnung hat zwar den Wassergehalt in der
Sonne kurzzeitig (vgl. Abb. 26), im Schatten auch linger erhéht; auf die Basal-
atmung hatte aber v.a. die Austrocknung eine negative Wirkung, Die mikrobielle
Biomasse wurde durch Beschattung insbesondere im oberflichlichen Ameisen-
nestboden erhoht.

Die Ergosterolgehalte als Mal3 der pilzlichen Biomasse waren in beiden Bo-
denhorizonten in den Ameisennestern deutlich héher als im umgebenden Wie-
senboden (Tab. 19 und 20). Zusitzliche Beregnung hat das Ergosterol im Boden
signifikant verringert. Der hohe Ergosterolgehalt und die niedrige spezifische
Respiration im oberflichlichen Boden vom Ameisennest weist trotz stirkerer zeit-
licher Schwankungen (Abb. 51) auf insgesamt bessere Bedingungen fiir die Mikro-
flora hin als im Wiesenboden.
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Abb. 50: Mittlere C/ N-Verhdltnisse, Wasser-, Protonen- und Ndbrstoffeehalte der Bodenproben
ans den Nestern von Lasius flavus (®) und dem numgebenden Wiesenboden (©) an den fiinf Mess-

terminen.

4= Niederschlage diber 25 mm. Unterschiedliche Buchstaben zeigen signifikant unterschiedliche

Mittehwerte an (Lukey-Test).
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Auswirkungen anf andere Bodenbewobner

Die Basalatmung und die mikrobielle Biomasse waren im Ameisennest-Boden
signifikant iiber den gesamten Untersuchungszeitraum stark erhoht; sie zeigten
dabei aber auch entsprechend den Schwankungen des Wassergehalts eine deutliche
zeitliche Dynamik. Das Verhiltnis der mikrobiellen Biomasse zum Gesamtkohlen-
stoff (Cmic/Corg-Verhiltnis) im Boden aus den Ameisennestern war im Mittel
mit 0,0138 hochst-signifikant gréBer als im Kontrollboden mit 0,0058; die spezifi-
sche Respiration war besonders zu Beginn im Nestboden deutlich niedriger, ni-
herte sich aber durch die deutlich erhéhte Basalatmung nach den Niederschligen
derjenigen vom Wiesenboden an (Abb. 51). Die Atmungskurven der Bodenpro-
ben aus den einzelnen Nestern zeigten nach Glucose-Zugabe grundlegende Un-
terschiede. Neben einfach erh6hten Kurven ohne erkennbare Wachstumsphase
traten sowohl eingipfelige als auch zweigipfelige Wachstumskurven auf. Trotz
deutlicher Fluktuation war die Dichte der Fadenwiirmer (Nematoda) in den Amei-
sennestern im Mittel iiber alle Termine signifikant héher (signifikanter Ameisen-
und Termineffekt).

Ameisennest —e—— Kontrolle = «ssesesereneeee
Basalatmung Nematoda
geomevische ietwerte geometische iteherte
40 -~
2 30 -
o> —
£ ©
&' 2 20 4
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ADbb. 51: Mittlere Basalatmung, mikrobielle Biomasse, spegifische Respiration und Nematoden-
dichte der Bodenproben ans den Nestern von Lasius flavus (®) und demr umgebenden Wiesenboden

(0) an den fiinf Messterminen. é = Niederschlage iiber 25 mm. Unterschiedliche Buchstaben
geigen signifikant unterschiedliche Mittelwerte an (Tufkey-Test).
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Tabelle 19: Wassergehalte, Basalrespiration, mikrobielle Biomasse und Ergosterolgehalte von
Bodenproben aus Wiesenboden und Nestern von Lasius flavus vom 4.9.2002, jeweils aus 0 bis 3
em und 12 bis 15 cm Tiefe. Mittelwerte £1SE iiber sechs verschiedene Mikroklimavarianten und
swei Blicke (vgl. Kap. 5 & Abb. 26); Interaktionen vgl. Tab. 20.

Wiese Ameisennest
0-3 12-15 0-3 12-15
Wassergehalt [% v TG] 210232 11421,80? 1102132 1121,?:51
Baslatmung [l 0:/g1Gn 90 8 B0 0
Mikiob. Biom. [seCu/eTGl 290 30 2% 1Y
Ergosterol ug/TC] T T om e

Tabelle 20: F-Werte und Wabrscheinlichkeiten fiir o-Febler (p) der Ameisennest-, Mikroklima-,
Block- und Horizonteffekte und deren Interaktionen aus dreifaktoriellen Varianzanalysen fiir
Messwiederholungen der Wassergehalte, Basalatmungen, mikrobiellen Biomassen (Cmic) und Er-
gosterolgehalte ein 1 ierteljahr nach Beginn der Mikroklimamanipulation. FG: Freibeitsgrade (Ef-
fekt; Febler); Horizonteffekte: F-Werte des multivariaten Pillai trace Tests; p<0,05: F-Werte fett
gesetzt; N: Werte Quadratwurzel-transformiert (\/(X +3/5)); #&: Werte log-transformiert (logroX+1).

Wassergeh.V Basalresp.log CmicY Ergosterollog

FG F p F p F p Frg p
Regen 2,11 8,49 0,0059 34,66 <0001 0,07 0,9369 4,33 0,0410
Sonne  1;11 34,24 0,0001 34,37 00001 3,86 0,0752 3,26 0,0986
Nest 1;11 14,96 0,0026 60,42 <0001 9,13 0,0116 39,07 <,0001
RxS§ 211 288 0,0988 1,90 0,957 0,52 0,6061 3,35 0,0729
RxXN 211 049 06228 16,62 00005 0,46 0,6435 0,30 0,7483
SXN 1,11 1,18 03007 19,38 0,0011 0,09 0,7653 0,20 0,6599
RXSXN 2;11 0,76 0,4920 2,96 0,0933 3,00 0,0911 0,46 0,6413
Block ;11 4,87 0,0495 0,18 0,6799 0,29 0,6033 13,96 0,0033
Horizont 1;11 1,12 0,3122 0,01 09436 15,87 0,0021 40,61 <,0001
HxR 211 201 0,1805 9,04 0,0048 0,13 0,8803 1,23 0,3286
HxS 1,11 117 03017 10,11 0,0088 4,62 0,0547 0,45 0,5161
HXxN 1,11 20,78 0,0008 113,78 <,0001 91,64 <,0001 51,25 <,0001
HXRXS 2;11 0,46 0,6420 2,58 0,1203 0,35 0,7097 4,29 0,0419
HXRXN 2;11 1,12 0,3609 0,14 08668 2,32 0,1445 2,49 0,1283
HXSXN 1;11 3,43 0,0912 0,02 08881 9,79 0,0096 1,91 0,1944
HxRxsxN 2;11 1,31 0,3094 4,77 0,0322 0,27 0,7716 1,53 0,2587
HxBl 1;11 5,65 0,0367 0,86 0,3731 3,44 0,0907 1,63 0,2282
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Laborversuch
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Die jeweiligen Pflanzen-
arten hatten unterschiedli-
che Effekte auf die
untersuchten Parameter;
steigende Pflanzendiversi-
tat fihrte dabei durch-
schnittlich zu hdheren
Gesamt-Wuchsleistungen.
In den Varianten mit Bo-
den aus Ameisennestern
war die oberirdische Phy-
tobiomasse signifikant im
Vergleich zu denen mit

umgebenden  Wiesenbo-
den erhdht (Abb. 52).
Zwischen den Be-

pflanzungsvarianten und
der Herkunft des Bodens
zeigten  sich  deutliche
Interaktionen, besonders
in den Stickstoffbilanzen
der einzelnen Systeme. In
den Varianten mit Klee-
bepflanzung wurde eine
groBere  Stickstoffmenge
in der oberirdischen Bio-
masse angelegt, was bei
Boden aus Ameisennes-
tern noch verstarkt wurde.

Abb. 52: Pflangiiche ober-
und  unterirdische  Gesamtbio-
Gesamt-Stickstoff-
mengen in  den  oberirdischen
Planzenteilen und im Elnat
(NH4*, NOgs); jeweils it
Signifikanzniveans  fiir  die
getesteten Faktoren (ANOVZA:
*: p<0,05;
*%. P<0;07;' K P<0;007;'
6 Parallelen). 0:  Kontrolle,
G: Gras, K: Krant, L: Legn-
minose, Ant: Ameisennest.
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Der Stickstoffaustrag wurde durch alle drei Pflanzenarten signifikant reduziert; aus
den Mikrokosmen mit Ameisennestboden wurde ohne Bepflanzung mehr, mit
Bepflanzung jedoch weniger Stickstoff ausgewaschen als aus denen mit Ver-
gleichsboden (Abb. 52).

Die Nitratgehalte des Bodens waren in den Mikrokosmen mit Ameisen-
nestboden nach dem Experiment signifikant niedriger, die Phosphatgehalte blie-
ben trotz signifikant stirkerer Auswaschung héher als im Wiesenboden. Der
Gesamt-Stickstoffgehalt des Bodens erhéhte sich im Ameisennestboden wihrend
des Experiments, im Wiesenboden hingegen sank er.

8.4. Diskussion

Die Ameisen riefen sowohl klare abiotische als auch deutliche biotische Bodenver-
dnderungen hervor. Die Erde aus den Bauten hatte signifikant hohere Gehalte an
verfiigbarem Stickstoff und Phosphor; der Gesamt-Stickstoffgehalt war signifi-
kant erhoht, wihrend der Gesamt-Kohlenstoffgehalt niedriger war als im Ver-
gleichsboden. Dean et al. (1997) fanden im Boden aus Nesthiigeln von Lasius
flavus- Kolonien hingegen niedrigere Gesamt-Stickstoffgehalte als im Vergleichs-
boden. Die auch nach restloser Entkalkung noch deutlich niedrigeren Kohlen-
stoffgehalte deuten auf eine erhéhte C-Mineralisationsrate hin, wie sie Dauber
und Wolters (2000) fir Lasius flavus Nester dokumentierten. Der Anstieg der Koh-
lenstoffgehalte nach den Niederschligen kénnte durch verstirktes Ptlanzenwur-
zelwachstum (vgl. Platner et al. 1999) hervorgerufen worden sein.

Die chemischen und mikrobiellen Analysen belegen fiir den Boden aus den
Ameisennestern eine deutlich bessere Ressourcenverfiighbarkeit und -nutzung
durch Mikroorganismen; die Atmungskurven geben einen deutlichen Hinweis auf
Unterschiede in der Diversitit der mikrobiellen Gemeinschaft sowohl innerhalb
der Nester als auch zwischen ihnen.

Ameisennester sind generell wichtige Mikrohabitate fiir die Mesofauna. Viele
Milben scheinen cher allgemein, Springschwinze cher partiell giinstigere Bedin-
gungen als im umgebenden Boden vorzufinden (Kap. 9; Tittel, Platner & Migge,
unverdffentlicht). Wagner et al. (1997) fanden in nordamerikanischen Nestern von
Pogonomyrmex: barbatus 5-fach erhéhte Protozoen- und 30-fach erhdhte Mesofauna-
Dichten, Laakso & Setili stellten in finnischen Nestern von Formica aguilonia 7-
fach hohere Regenwurm-Biomassen (1997) und eine deutlich verdnderte Zusam-
mensetzung des gesamten Boden-Nahrungsnetzes (1998) fest, jeweils im Vergleich
zum umgebenden Boden. Auch Nematoden sind in den Nesthiigeln, zumindest
im Wald und auf trockenen Brachen, hiufiger — die funktionellen Gruppen schei-
nen dabei deutlich unterschiedlich zu reagieren: Bakterienfresser scheinen sehr
positiv, Pilzfresser und Pflanzenparasiten negativ beeinflusst zu werden (Laakso &
Setild 1998, Blomgqvist et al. 2000).

Ameisen verindern die Bodenbedingungen innerhalb ihres Nestareals durch
Bautitigkeiten, starke Akkumulation von Nahrungsbestandteilen und hohe Stoff-
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wechselraten schnell und nachhaltig (Petal 1978, Woodell & King 1991, Elmes
1991). Bodenporositit und Wasser-Infiltration nehmen zu (Lobry de Bruyn &
Conacher 1994), die Bodentemperatur, der pH-Wert und die Gehalte an Phosphat,
Kalium und Mikronihrstoffen sind im Nestboden im Vergleich zum umgebenden
Boden generell erh6ht, der Wassergehalt erniedrigt (Czerwinski et al. 1971, Ja-
kubczyk et al. 1972, King 1977a, Beattie 1989, Dean et al. 1997). Schon Czet-
wifiski et al. (1971) weisen darauf hin, dass diese Effekte sowohl von der
Lebensweise der Ameisenart als auch von den jeweiligen Umweltbedingungen
abhingen. King (1977a) und Dean et al. (1997) fanden im Boden aus Nesthiigeln
von Lasius flavus- und teilweise Lasius alienns- und Formica rufibarbis-Kolonien nied-
rigere Gesamt-Stickstoffgehalte als im Vergleichsboden. Petal (1998) stellte bei
vier Myrmica-Arten hingegen hohere Gehalte an verfiigbarem Stickstoff fest, die
allerdings von steigender Koloniegré3e und Bodenfeuchtigkeit negativ beeinflusst
wurden. Die Zusammensetzung der Huminstoff-Fraktionen aus Nestern von
Lasins niger unterscheidet sich deutlich von der aus Myrmica-Nestern und dem um-
gebenden Boden (Petal & Kusinska 1994).

Das polnische Forscher(innen)-Team Zbigniew Czerwinski, Halina Jakubczyk
und Joanna Petal (Czerwiniski et al. 1971, Jakubczyk et al. 1972, Petal 1978, 1980)
konnte im Vergleich zur Kontrollbodenprobe aus dem Nestboden verschiedener
Ameisenarten z.T. extrem erhShte Anzahlen an Bakterien und Pilzen plattieren.
Dabei zeigten die drei unterschiedenen Gruppen von stirker pridatorischen Myr-
mica-Arten mit kleineren Nestern, stirker omnivoren, teilweise hiigelbauenden,
monogynen Lasius niger-KKolonien und den groflen, volkreichen, oft polygynen,
vorwiegend im Nesthiigel und unterirdisch lebenden Lasius flavus-Kolonien deutli-
che Unterschiede: Proben aus Nestern der Myrmica-Arten und besonders von
Lasins niger enthielten sehr viel mehr ausplattierbare Bakterien und Pilze, Proben
aus Lasius flavus-Nestern hingegen deutlich mehr Actinomyceten, deren Zahl bei
den beiden anderen Gruppen sogar im Vergleich zum Kontrollboden niedriger
wart. Dauber und Wolters (2000) stellten bei Myrmica scabrinodis und den beiden
Lasius-Arten erh6hte C-Mineralisationsraten fest; in Myrwica scabrinodis- und Lasius
niger-Nestern war diese Steigerung der mikrobiellen Aktivitit mit einer Erhéhung
der mit der Biolog-Methode bestimmten funktionellen Diversitit der mikrobiellen
Gemeinschaft verbunden, im Nestboden von Lasius flavus scheint es sich hingegen
um weniger und spezialisiertere Gruppen zu handeln.

Die klaren abiotischen und biotischen Bodenverinderungen durch die Amei-
sen beeinflussten in dem durchgefithrten Laborversuch ohne direkte Ameisen-
einwirkung deutlich sowohl das Wachstum verschiedener Pflanzenarten als auch
die Nihrstoffbilanzen. Die Pflanzenarten aus drei verschiedenen funktionellen
Gruppen beeinflussten sich dabei gegenseitig deutlich und verdnderten die Nahr-
stoff-Dynamik, insbesondere flir Stickstoff, teilweise in unterschiedlichen Interak-
tionen mit den indirekten bottom-up-Wirkungen der Ameisen.

Die meist endogiisch lebende Ameise Lasius flavus spielt zusammenfassend ei-
ne bedeutende Rolle als Okosystemingenieur und moduliert folglich auch in ho-
hem Malle bottom-up-Wirkungen fiir das gesamte Nahrungsnetz.
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9. Interaktionen mit der Bodenfauna und Effekte
im unterirdischen Nahrungsnetz

9.1. Einleitung

Ameisen beeinflussen einerseits die Ressourcenverfiigbarkeit der Pflanzen durch
die deutlichen Veridnderungen der Bodenchemie und —biologie (Kap. 8). Anderet-
seits kénnen hiigelbauende Arten auch die physikalischen Bedingungen direkt auf
ihrem Nesthiigel drastisch verindern. Die verinderte Topographie fithrt zu einer
starkeren Exposition gegeniiber Sonne, Wind, Erosion, Austrocknung und Verbiss
durch Pflanzenfresser, wie z.B. Schafe oder Kaninchen (Woodell & King 1991).
Dazu kommen permanente Stdrungen durch Viehtritt und grabende Tiere: die
Ameisen selbst, Miuse, Wildschweine, Kaninchen, Rebhtihner und andere (Woo-
dell & King 1991, Dean et al. 1997). Pflanzendkologen konnten signifikante Un-
terschiede zwischen der Vegetation auf den Nesthiigeln von Lasius flavus und der
umgebenden Vegetation in unterschiedlichen Biotopen von Trockenrasen (King
1977a) bis hin zu Salzwiesen (Woodell 1974) beobachten. Lasius flavus kann durch
starke Grabtitigkeit in Verbindung mit der Anlage von Hugeln ganze Landschaf-
ten kleinrdumig gestalten ("antscapes”, Elmes 1991) und dutch starke "patchiness”
bereichern (Woodell & King 1991, Dean et al. 1997).

Die Auswirkungen der verdnderten Nahrstoffgehalte des Nestbodens auf das
Pflanzenwachstum testeten Dean et al. (1997), die in einem Laborversuch eine
signifikante Wachstumssteigerung von Radieschen im Boden aus Ameisennesthii-
geln gegeniiber dem Vergleichsboden feststellten. Die Autoren vermuten, dass
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9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

trotz geringerer Gesamtstickstoff-Gehalte im Nestboden durch den erhéhten pH-
Wert eine bessere Nahrstoff-Verfiigbarkeit als im sauren Heide-Boden gegeben ist.

Aus den bodenanalytischen Ergebnissen und denen eines Laborversuchs mit
sterilisierter und unsterilisierter Erde aus Nestern und Kontrollboden fithren
Blomgqvist et al. (2000) die unterschiedliche Vegetation auf den Nesthiigeln auf
die Lebensraum-modulierende Wirkung der Ameisen und die indirekte Wirkung
tber die verdnderte Bodenbiota (v.a. pflanzenparasitische Nematoden) zurtick.

Auch im Rahmen dieser Studien konnte eine deutliche Auswirkung der verin-
derten Bodenchemie auf das Pflanzenwachstum im Labor nachgewiesen werden
(Kap. 8). Der im Experiment eingesetzte Boden aus den Nestern unterlag vor der
Entnahme jahrelangem Ameiseneinfluss und wihrend des Versuches keinen direk-
ten Wirkungen der Ameisen mehr. Die Effekte von Ameisen auf den Boden und
die Vegetation sind zwar vergleichsweise gut untersucht, jedoch nur selten auch im
natiitlichen Lebensraum durch Experimente abgesichert worden. Uber die Boden-
fauna in Ameisennestern ist dabei ebenfalls noch recht wenig bekannt. In dieser
Untersuchung sollten deshalb einige der gut begriindeten Hypothesen mit einem
Mikrokosmos-Versuch im Freiland mit dominanten und auch wirtschaftlich be-
deutenden Pflanzenarten getestet werden. Dazu wurden die Pflanzenarten aus
verschiedenen funktionellen Gruppen, deren Wachstum schon im Laborversuch
untersucht wurde, in Mikrokosmen mit gleichem Boden, die ober- und unterirdi-
schen Zugang von Ameisen erlaubten, angezogen und entweder in Hugelnester
der gelben Wiesenameise oder in umgebenden Wiesenboden gesetzt. Die Zu-
sammensetzung der Bodenmakro- und Bodenmesofauna und die Wuchsleistun-
gen der verschiedenen Pflanzen wurden nach einem Jahr analysiert.

9.2. Methodik

Im Mai und Juni 1999 wurden 60 zylindrische Mikrokosmen (10 cm Durchmesser,
20 cm hoch, mit vier 5 X 10 cm groflen Seitendffnungen) seitlich und unten mit
Gaze verschlossen (Seite: 5 mm, unten: 1,5 mm Maschenweite) und mit Erde aus
dem Untersuchungsgebiet gefillt, die zuvor durch Hitzeextraktion defauniert,
getrocknet, gesiebt (4 mm) und gemischt wurde. In jeweils zwolf Mikrokosmen
wurde eine von vier Pflanzenarten gesit: Trifolinm repens, Arrbenatherum elatius, Gali-
um mollugo und Thymus praecox (Saatgut: Conrad Appel GmbH, Darmstadt); in die
verbliebenen zwdlf eine Mischung aus allen vier Arten. Nachdem die Pflanzen im
Freien in Witzenhausen (schneckensicher auf einem Garagendach) keimen und
anwachsen konnten, wurden die Gefid3e auf den Wiesen 1-3 in die Nesthiigel von
Lasius flavus bzw. in den umgebenden Wiesenboden eingegraben. Dazu wurden
mit einem 10 cm ¢ Bohrer Bodensiulen entnommen und die Mikrokosmen in die
Loécher eingesetzt (Abb. 53). Die Pflanzen in den Mikrokosmen wurden mit einem
Drahtkifig oberirdisch vor Wildverbiss geschiitzt, die entnommene Erde gesiebt
und nach Entnahme einer genauer analysierten Teilprobe (vgl. Kap. 8), rings um
die Mikrokosmen verteilt, um Ameisen und anderen Bodentieren Gelegenheit zu
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Abstand auf die Untersuchungsflichen gebracht. Die drei Wiesen wurden in je-
weils zwei homogene Abschnitte mit fiinf mdglichst dhnlichen Nesthiigeln unter-
teilt. Jeweils die gleiche Bepflanzungsvariante wurde in eines der Nester und 1 m
stdlich jedes Nesthtigels eingesetzt, so dass die 60 Mikrokosmen auf 10 experi-
mentelle Varianten und sechs Parallelen in Unterblécken verteilt wurden, die in
drei Blocken — den Wiesen 1-3 - geschachtelt angelegt waren.

Die Pflanzen wurden den ersten Monat bei Bedarf gewidssert und ein Jahr lang
regelmifig kontrolliert und ihre Entwicklung protokolliert. Am 7. und 8. Septem-
ber 2000 wurden alle Mikrokosmen entnommen (Abb. 54), die maximale Spross-
linge der Pflanzenarten gemessen und ihre Bliten gezdhlt und in sepatraten
Plastiktiiten ins Labor gebracht. Dort wurde die Bodensédule in vier Scheiben ge-
schnitten: 0-5 cm, 5-6 cm, 6-12 cm und 12-18 (20) cm. Die Scheibe aus 5-6 cm
Bodentiefe wurde gesiebt, der Wasser- Kohlenstoff- und Stickstoffgehalt bestimmt
und die basale und substratinduzierte Atmung gemessen. Die drei anderen Hori-
zonte wurden gemeinsam mit den oberirdischen Pflanzenteilen einer Hitzeextrak-
tion unterzogen. Die ausgetriebenen Tiere wurden in gesittigter Kochsalzlosung
aufgefangen und anschlieBend tiefgefroren. Bei der Mischbepflanzungsvariante
wurden diese drei Tiefenzonen getrennt behandelt und es wurden zusitzlich in 11
und 17 cm Tiefe Bodenproben zur Analyse entnommen. Nach der Extraktion
wurden die Wurzeln unter flieBendem Wasser tiber einer Siebkaskade von der
Erde getrennt und wie die oberirdischen Pflanzenteile getrocknet (105 °C), gewo-
gen, gemahlen und ihre C- und N-Gehalte gemessen.
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9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

9.3. Ergebnisse

Die Mikrokosmen in den Nesthiigeln wurden von den Ameisen in das Nest integ-
riert, die Bodensdulen waren von Nestkammern und Galerien durchzogen (Abb.
55) und enthielten bei der Entnahme im Mittel etwa die 100-fache Zahl an Arbei-
terinnen wie die Kontrollen aus dem umgebenden Wiesenboden (Abb. 56).

Dieser enorme Unterschied in der Ameisenaktivitit hatte eine hochsignifikante

stailk-..

Abb. 54: Zwei Freiland-Mikrokosmen von der  Abb. 55: Bodensiule eines Mikrokosmos
Wiese (links) und aus demr Nesthiigel von Lastus — aus dem Nesthijgel von Lasius flavus mir
flavus (rechts) mit Misch-Bepflanzung direkt nach — Glatthafer-Bepflanzung.

Entnabme ans dem Boden im Septenber 2000.

Erhéhung der mikrobiellen Biomasse im Boden der Gefille innerhalb der Amei-
sennester zur Folge (Tab. 21). Ebenso war das Verhiltnis von mikrobiellem zu
organischem Kohlenstoff deutlich héher. Die Gesamt-Stickstoffgehalte im Boden
waren deutlich gegeniiber dem Ausgangsmaterial erhSht, aber in den Ameisennes-
tern signifikant geringer als im Vergleichsboden, die Unterschiede zwischen den
Blocken waren noch deutlicher.
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Abb. 56: Mittlere Dichte der Ameisen, mikrobielle Biomasse und Gesamt-Stickstoffgehalte des
Bodens in den Mikrokosmen, die ein Jabr in Nestern von Lasius flavus oder in umgebenden Wie-
senboden inkubiert wurden. Arr= Arrhenatherum elatius, Tr/= Trifolium repens, Thy=
Thymus praecox, Ga/= Galium mollugo, Mix= Mischung aller vier Pflanzenarten.
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ADbb. 57: Mittlere Dichte der Springschwinze, Milben und Asseln in Mikrokosmen, die ein Jahr
in Nestern von Lasius flavus oder im umgebenden Wiesenboden inkubiert wurden. Arr= Arrhe-
natherum elatius, T7/= Trifolium repens, Thy= Thymus praecox, Ga/= Galium mollu-
g0, Mix= Mischung aller vier Pflanzgenarten.
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9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

Die Dichte der Collembola war tendenziell in den mit Wiesen-Labkraut (Galinm
mollugo) beptlanzten Varianten auflerhalb der Nesthiigel am héchsten; nur in der
Thymian-Variante waren in den Mikrokosmen innerhalb der Nester mehr Tiere als
im Wiesenboden. Doch die Varianzen innerhalb der gleichen Behandlungsstufen
waren sehr hoch, so dass keiner dieser Unterschiede auf signifikanten Effekten
beruhte (Tab. 21), die Unterschiede zwischen den drei Wiesen waren in jedem
Falle deutlicher.

Die Milben insgesamt hingegen waren in den Gefdlen innerhalb der Nester
der Gelben Wiesenameise signifikant hadufiger (Abb. 57). Hornmilben (Oribatida)
hatten auf zwei der drei Blocke innerhalb der Nesthiigel deutlich niedrigere Dich-
ten. Insbesondere zoophage Milbengruppen bevorzugten solche Mikrokosmen,
die stark von Ameisen besiedelt waren. Auch die saprophagen Isopoda hatten in
den Ein-Arten-GefiBlen in den Ameisennestern hohere Dichten, besonders in
solchen mit Thymian und Galium. Fur die Asseln war neben dem Unterschied
zwischen den Pflanzen auch der Einfluss der Wiese signifikant. Sowohl die Meso-
fauna als auch die Asseln als Vertreter der saprophagen Makrofauna hatten auf
Wiese 3 hhere Dichten als auf Wiese 2; auf Wiese 1 hingegen hatten Isopoda ihr
Dichteminimum und Collembola ihr Dichtemaximum.

Die zoophage Makrofauna reagierte ganz anders auf die Unterschiede in der
Ameisendichte als die pridatorischen Milben: sowohl Spinnen als auch Steinldufer
haben in den Nestern die Mikrokosmen in signifikant niedrigeren Dichten besie-
delt als auf der Wiese (Abb. 58, Tab. 21). Die phytophagen Blattliuse besiedelten
ihre beiden in diesem Versuch bevorzugten Futterpflanzen, Glatthafer und Wie-
senlabkraut, in héheren Dichten, wenn sie in Nesthiigeln der hypogiischen Amei-
sen wuchsen. Die Pflanzenmischung hingegen hatte in den Nestern geringere
Blattlausdichten als auf der Wiese.

Die Pflanzenarten reagierten sehr unterschiedlich auf die anderen Wuchsbe-
dingungen in den Nestern im Vergleich zum Wiesenboden: Galium hatte auf den
Nesthiigeln sowohl einzeln als auch in Mischung wachsend héhere oberirdische
Biomassen, Trifolimm nur in Monokultur — in Konkurrenz zu den anderen Arten
wurde der Klee auf den Nesthiigeln komplett verdringt (Abb. 59). Thymus und
Arrbenatherum hatten auf den Nesthiigeln sowohl einzeln als auch in Mischung
niedrigere Sprosstrockengewichte. Blatenzahl und Sprosshéhe unterschieden sich
zum Teil sehr deutlich, lieBen aber keine Unterschiede zwischen den Nesthiigeln
und der umgebenden Wiese erkennen. Unterirdisch hatten die drei krautartigen
Pflanzenarten signifikant héhere Wurzelmassen in den Mikrokosmen innerhalb
der Nesthtigel, nur das Gras hatte auf der Wiese tendenziell etwas schwerere
Whurzeln. Die Stickstoffmengen in den Wurzeln waren bei allen vier Arten in den
Ameisennestern signifikant héher (Abb. 59, Tab. 21).
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9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

Tabelle 21: F-Werte (mit Freiheitsgraden [Effekt; Febler] als Index) und Wabrscheinlichkeiten

Siir a-Febler (p) der Effekte von Inkubation im Ameisennest bzw. Wiesenboden der Bepflanzungsva-
riante, deren Interaktionen und der Blocke aus gweifaktoriellen 1V arianzanalysen im Blockdesign mit
den Abundanzen von Ameisen, Mikrophytophagen, Saprophagen, Zoophagen und Phytophagen
sowie den Biomassen von Pflanzenteilen und Mikroflora und den Stickstoffgebalte von Pflanzenteilen
und Boden (Ni). p<0,05: p-Werte fett gesetzt; 8: Werte log-transformiert (logioX+1).

Ameisennest Pflanzenart AxP Block
Fias p Faas p Faas p Faus p
Formicidaeles 107,36 <0,0001 0,73 0,5730 2,05 0,1024 1,38 0,2616

Cunic 17,80 0,0001 144 02351 130 02821 2,27 0,1146
Noot 554 0,0227 120 0,3237 1,40 02471 12,26 <0,0001
Collembola 0,01 0,9215 0,56 0,6913 0,72 0,5794 1,03 0,3661
Acarina 6,45 0,0144 0,88 04806 0,60 0,6623 0,40 0,6744
Isopoda 1,79 0,1878 2,69 0,0421 1,10 0,3693 4,39 0,0177
Araneida 13,12 0,0007 2,19 0,0840 1,07 03816 2,99 0,0595

Lithobiidae 9,11 0,0041 2,67 0,0432 0,64 0,6356 0,42 0,6603
Aphidoideas 192 0,1723 8,05 <0,0000 1,03 0,3996 0,08 0,9243
Spross 017 0,6853 823 <0,0001 0,51 0,7285 0,12 0,8872
Warzel 551 0,0230 6,56 0,0003 1,13 03544 1,25 0,2945
Spross-Nw 0,00 0,9878 7,82 <0,0001 1,45 02326 0,14 0,8661
Wurzel New 5,77 0,0202 337 0,0165 1,48 02243 0,96 0,3904

9.4. Diskussion

Ameisen beeinflussen Pflanzen nicht nur als Okosystemingenieure durch indirekte
bottom-up-Effekte sondern auch trophisch direkt durch Blatt- oder Samenfral3
und indirekt durch Trophobiose mit Pflanzensaftsaugern und die Vertilgung ande-
rer Pflanzenfresser. Direkte Phytophagie ist bei Ameisen jedoch eher selten, oft
sind die direkten Einwirkungen auf Pflanzen auf Samenverbreitung oder Bliten-
bestdubung beschrinkt (Huxley & Cutler 1991).

Bestimmte Pflanzenarten wie z.B. das Quendel-Sandkraut (Arenaria serpyllifolia)
oder einige Thymiane (Thymus spec.) zeigten eine auffillige Affinitdt zu Ameisen-
haufen (King 1977a). Die Nester werden entweder durch Ausldufer aus der direk-
ten Nestumgebung oder durch schnelle, kurzlebige Arten mit hoher
Samenproduktion besiedelt (King 1977b). King (1977¢) schloss weiterhin aus
Versuchen auf eine relativ gute Keimfdhigkeit auf der Spitze der Nesthiigel, kom-
biniert mit einer hohen, dichte-unabhingigen Mortalitit, was die Neuansiedlung
von r-Strategen beglinstige.

Auch bei Myrmica-Arten, die allenfalls kleine Erhebungen anlegen, konnte im
Nestbereich eine signifikant verschiedene Vegetation gefunden werden, die durch
das gezielte Aufsuchen von Stellen mit niedriger Pflanzendecke durch die Ameisen

132



9. Bodenfauna und Pflanzenwachstum

bei der Koloniegrindung oder -umsiedlung erklirt werden kann (Elmes & Ward-
law 1982).

Bei meinen Untersuchungen konnte ich auf einigen Nesthiigeln deutlich ver-
dnderte Vegetation feststellen, auf anderen hingegen eher nur eine stirkere Domi-
nanz der beiden auch in der Wiese hiufigsten Pflanzenarten, Arrhenatherum elatins
und Galinm album. Auf Wiese 1 waren einige Hiigel von Lasins flavus im Uber-
gangsbereich zum Halbtrockenrasen komplett mit einer dichten Decke von Thy-
mian bedeckt. Einige stirker beschattete Nesthtigel waren verstirkt von einer
dichten Moosschicht bedeckt und alle Erdhtigel hatten keine verfilzte Streuaufla-
ge, die auf der gesamten ibrigen Fliche kennzeichnend ist, und vielen Tieren
wichtige Strukturen und mikroklimatisch besondere Kleinstriume bietet. So ist
beispielsweise die groBere Spinnendichte auf der Glatthaferwiese, die v.a. von
kleinen Jung- und Zwergspinnen ausgemacht wird, vermutlich in der geeigneteren
Habitatstruktur begriindet, wie auch der Vergleich verschiedener Lebensriume
(Kap. 4) und die Entwicklung im Verlauf des Klimaexperiments (Kap. 5) deutlich
machen. Gleichzeitig haben Spinnen und Steinldufer — nach den Ameisen die bei-
den wichtigsten rduberischen Taxa — auch direkte negative Interaktionen durch
Stérung und gegenseitigen Frall (vgl. Kap. 7), da Ameisen sowohl in der Vegetati-
on, der Streu als auch im Boden aktiv sind. Direkt auf ihren Nesthiigeln ist Lasius
flavus auch zumindest insofern aktiv, als dass sie durch ihre starke Grabaktivitit die
Oberfliche stindig stért und umgestaltet.

Fir die hier ausgewihlten Pflanzenarten sind positive, neutrale und negative
Einfliisse von hiigelbauenden Ameisen beschrieben worden: Thymian ist auf den
Nesthiigeln hiufiger, Klee seltener, Glatthafer und Wiesenlabkraut kénnen durch
ihre Auslduferbildung gut mit den verinderten Bedingungen auf und in den Nes-
tern zurechtkommen, zeigten aber keine deutlichen Priferenzen (King 1977a). In
diesem Versuch reagierten jedoch gerade Klee und Thymian umgekehrt auf die
verinderten Ameisendichten innerhalb und abiotischen Bedingungen aufl3erhalb
der Mikrokosmen. Trifolinm repens hatte auf allen Wiesen schlechte Bedingungen,
da seine Laubblitter auffallend oft von Schnecken abgefressen wurden. Die
Spross- und Wurzel-Biomassen waren dennoch auf den Nesthiigeln héher, wenn
Klee allein im Gefdl3 wachsen konnte. In Konkurrenz mit den anderen Arten
waren vom Klee nur auf den Wiesen-Mikrokosmen noch oberirdische Pflanzen-
teile vorhanden. Auch im Laborversuch konnte Klee mit vergleichsweise geringen
Whurzelbiomassen in Boden sowohl vom Nest als auch von der Wiese hohe Bio-
massen aufbauen (Kap. 8). Ein Konkurrenzeffekt war zwar auch hier deutlich
erkennbar, er beeinflusste aber nicht die positive Wirkung des Nestbodens. Bei
besserer Stickstoffversorgung machen sich die hohen Energiekosten der Stick-
stoff-fixierenden Symbionten bei den Leguminosen nachteilig bemerkbar; so be-
siedelt Klee in erster Linie solche Boden-Flecken, die geringe Stickstoffgehalte
haben, solange bis dieser auch dort durch die eigenen Symbionten erhéht ist und
der Klee mit seinen Ausliufern quasi auf andere Flecken ,,auswandern® muss
(Begon et al. 1996). Thymian hatte wie der Weillklee trotz der groBen Stérungen
durch die Kammern und Ginge grabenden Ameisen in den Nestern ein hoéheres
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Whurzeltrockengewicht. Die artspezifischen Wurzelmassen lieBen sich in den Mix-
Varianten wegen der hohen Verfilzung nicht bestimmen.

Wiesenlabkraut konnte in den Ameisennestern trotz etwa dreimal héherer
Blattlausbesiedlung immer noch etwas héhere Spross- und Wurzelbiomassen aus-
bilden. Glatthafer hatte zwar als einzige Art in den Nestern auch unterirdisch
geringere Biomassen, doch wegen der deutlich héheren Stickstoffgehalte war in
den Glatthaferwurzeln eine grof3ere Gesamtmenge an Stickstoff enthalten, wenn
diese in den Nesthiigeln wuchsen.

Insgesamt iiberwiegen fiir die Ameise Lasius flavus offensichtlich die bottom-
up-Wirkungen auf Okosystemprozesse durch Verinderung der Ressourcen-
verfiugbarkeit gegeniiber den trophischen Interaktionen. Mikrobielle Biomasse und
Nihrstoffgehalte sind in den Nesthiigeln signifikant erhoht, deren Wirkung auf
das Pflanzenwachstum ist ohne Ameisenanwesenheit deutlicher.
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,Geh hin zur Ameise, ..., sich ihr Tun an, damit Du schlau werdest* (Salomo, 965
- 928 v. Chr.) — offensichtlich wurden die Ameisen schon vor 3000 Jahren als Mo-
dellorganismen fiir das tiefere Verstindnis 6kologischer Zusammenhinge erkannt.
Am Beispiel der Ameisen als Schlisseltiergruppe im Grasland habe ich das Zu-
sammenspiel trophischer und nicht-trophischer Interaktionen untersucht. Diese
Studie erstreckte sich von der Erfassung der Ameisenfauna in Bezug zur tbrigen
Tiergemeinschaft in einem Mosaik verschiedener biotischer und abiotischer Um-
welteinfliisse iiber die experimentellen Nachweise der Bedirfnisse der Tiere an
Mikroklima und Nahrung bis hin zu ihren synchronen Auswirkungen als hocha-
bundante Pridatoren und Gestalter des 6kologischen Systems Boden.

Die gleichzeitige Wirkung tiber Feinddruck auf andere Tieren und Modulation
der Produktivitit sollte eine Schliisselstellung der Ameisen im System Halbtro-
ckenrasen bzw. Glatthaferwiese bedingen. Zur Uberpriifung der Rolle verschiede-
ner Ameisen im Okosystem wurden die Einfliisse ihrer gestaltenden Titigkeiten
und trophischen Interaktionen auf das Wachstum verschiedener Pflanzenarten
getestet.

In dieser Studie wurden die Analysen in folgenden Schritten zusammengefasst
und diskutiert:

1. Okologische Bedingungen fiir verschiedene Ameisenarten auf Populati-

ons- und Gemeinschaftsebene.

2. Einfluss der Ameisen auf die Ausformung eines Nahrungsnetzes.

3. Beteiligung an Okosystemprozessen und den sie steuernden Vorgingen.
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Den Fragestellungen, die auf diesen drei Ebenen bearbeitet wurden, lagen zwei
zentrale Hypothesen zugrunde, zum einen dass die Ameisen selbst vor allem von
Klima und Konkurrenz abhingen, zum anderen dass sie iiber zwei grundsitzlich
verschiedene Wirkpfade — als Beutegreifer und Okosystemingenieure - ihre Um-
welt verindern und gestalten. Die Schlussfolgerungen aus den einzelnen Untersu-
chungsteilen kénnen aber nur in gemeinsamer Betrachtung der drei Ebenen
gezogen werden. Komplexe Systeme bediirfen komplexen Analysen — dennoch
soll versucht werden, die wichtigsten Zusammenhinge in einem Interaktions-
schema zusammenzufassen, das um die Ameisen herum aufgebaut wurde.

Bei der Untersuchung der Ameisenbesiedlung auf einer Fliche an der Schnitt-
stelle verschiedener Lebensriume (Wiese 1, Kap. 4) wurden in allen Habitattypen
vom Trockenrasen tiber Streuobstwiesen und Buschwerk bis in den Mischwald
Ameisen gefunden, es gab kein Stiick Boden, das frei von Ameisen war. Dennoch
hatten die Ameisen sowohl die grof3ten Biomassen als auch die héchste Diversitit
in den wiesenartigen Lebensriumen. Nur aufgrund der Verteilungsanalysen konn-
ten keine Anhaltspunkte fiir Konkurrenz weder mit der zweiten wichtigen
Zoophagengruppe, den Spinnen, noch innerhalb der Ameisen gefunden werden.
Auch die wichtigsten Phytophagen, die Homoptera, korrelierten positiv mit Spin-
nen und Ameisen. Das lisst entweder den Schluss auf eine Ressourcen-
Limitierung (bottom-up) der Zoophagen oder einfach gleiche Habitatanspriiche
zu. Interspezifische Konkurrenz tritt bei Ameisen vorwiegend zwischen 6kolo-
gisch dhnlichen Arten auf (z.B. Elmes & Wardlaw 1982, Seifert 1996); in einer
aktuellen experimentellen Studie konnte fiir die in einem Hierarchiemodell domi-
nante australische Art Iridomyrmex purpurens auch nur auf 6kologisch dhnliche Ar-
ten der gleichen Gattung ein starker Hinfluss nachgewiesen werden (Gibb &
Hochuli 2004). Auf den von mir untersuchten Flichen kamen solche Schwesterar-
ten-Paarungen nicht vor, zwischen unterschiedlicheren Ameisenarten konnte ich
cher Konflikt-Vermeidungs-Strategien beobachten, da sich die Arbeiterinnen 4-
berwiegend aus dem Weg gingen.

Fir die Ameisen lassen sich Abhingigkeiten von der Bodentemperatur erken-
nen, die durch den experimentellen Nachweis der Bedeutung der Sonneneinstrah-
lung (Kap. 5) gestiitzt werden. Habitatstrukturen waren dabei weniger bedeutend,
zumal auf den untersuchten Wiesen wenige flache Steine lagen, die von vielen
Ameisenarten als Ort fir die Nestanlage bevorzugt werden. Von den Arten mit
hohen Individuendichten und Biomassen sind besonders die Lasius-Arten durch
die Anlage eines Nesthiigels von der Habitatstruktur auf der Mikroskala relativ
unabhingig. Nur weniger abundante Arten wie Stenamma debile zeigten eine Ab-
hingigkeit von z.B. der Streuauflage. Neben der starken Abhingigkeit von klimati-
schen Bedingungen konnten im Laborversuch zumindest fiir Lasius niger auch
deutliche trophische Bedirfnisse festgestellt werden (Kap. 6), so dass ein funktio-
neller Zusammenhang zwischen den hohen Dichten der Homoptera und denen
der Ameisen sehr wahrscheinlich ist. Ohne ausreichendes Angebot an Honigtau
kénnten die individuenreichen Ameisenvélker ihre energieaufwendige Lebenswei-
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se nicht verwirklichen. Erst bei gentigend Sonneneinstrahlung und Kohlenhydrat-
quellen kénnen die Ameisen auch als Zoophage einen Einfluss ausiiben.

Fir die Spinnen hat sich auch in diesen Untersuchungen mehrfach die deutli-
che Abhingigkeit von der Habitatstruktur bestitigt: sowohl am Boden (Kap. 4 &
5) als auch auf Biischen und Biumen (Kap. 7) hatten strukturreiche Elemente die
héchsten Spinnendichten, was sehr gut mit Ergebnissen aus der Waldforschung
tbereinstimmt (Halaj et al. 2000, Platner et al. 2001, Schaefer 2002, Scheu et al.
2003). Positive Korrelationen zwischen Ameisen und Spinnen lassen sich oft
durch Uberschneidungen der jeweiligen Habitatanspriiche erkliren. Viele vagante
Spinnen bevorzugen wie die Ameisen offene, sonnige Bereiche; Netzspinnen fin-
den in diverser Vegetation mehr Netzbauplitze, Ameisen finden dort mehr Phy-
tophage. Das konnte auch die widerspriichlichen Ergebnisse verschiedener
deskriptiver Arbeiten erkliren: Floren & Otto (2002) konnten aus von Formica
pobyctena belaufenen Eichenkronen durch Benebelung mehr Spinnenarten und
-individuen herausholen als aus Vergleichsbdumen ohne Ameisen; andere Arbeiten
hingegen fanden im Einzugsbereich von Waldameisennestern weniger Spinnen
und andere Zoophage und konnten im Labor die negativen Interaktionen zwi-
schen Ameisen und Spinnen bestitigen (Cherix & Bourne 1980, Gridina 1990,
1994). Die Kronen der ameisenbelaufenen Fichen kénnten auch fiir Spinnen ein
besseres Mikroklima oder auch Nahrungsangebot geboten haben; bei experimen-
tellem Ausschlul3 von Ameisen in Baumkronen konnten Halaji et al. (1997) nega-
tive Wirkungen auf vagante Spinnen feststellen. Auch in meinen Untersuchungen
konnte ich experimentell eine direkte negative Wirkung von Ameisen insbesonde-
re auf Baldachinnetzspinnen sowohl am Boden als auch in der héheren Vegetati-
on feststellen. Krabbenspinnen hatten auf Kiefernzweigen ohne Ameisenzugang
geringere Individuendichten, allerdings auch ein geringeres Nahrungsangebot und
mehr Konkurrenten (Kap. 7).

Die geringe top-down-Wirkung der Ameisen und vaganten Spinnen im Aus-
schlussversuch kénnte zum Teil auf der negativen Wechselwirkung mit netzbau-
enden Spinnen beruhen. Fur Argiope bruennichi konnte kirzlich eine deutliche
negative Wirkung auf Zikaden nachgewiesen werden (Taraschewski et al. 2005,
Sanders, Griitzner, Nickel & Platner, unverdffentlicht); im naturnahen Grasland-
6kosystem koénnte Intragilden-Interaktion die top-down Wirkungen reduzieren.
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ADbb. 60: Trophische Interaktionen im ,,Nahrungsnet3 "

Ameisen fangen regelmilBig Spinnen und tragen sie in ihr Nest ein, doch stellen
Spinnen meist nur einen kleinen Teil der Beute dar (Cherix & Bourne 1990, Halaj
et al. 1997); die Analyse der stabilen Isotope stitzt diese Annahme auch fiir den
Halbtrockenrasen, da die Ameisen bei stirkerem Verzehr von Spinnen eine hdhere
trophische Ebene erreichen sollten. Nur die groB3eren Arbeiterinnen der Gattung
Formica und die rein zoophagen der Gattung Ponera sind mit den vaganten Spinnen
auf der gleichen trophischen Ebene. Jungspinnen kommen sowohl fiir die Amei-
sen als auch fur die gréBeren Spinnen als wichtiger Nahrungsbestandteil in Be-
tracht. Eine Bestimmung der Nahrungsressourcen nur durch die Analyse stabiler
Isotope ist aber gerade fiir Ameisen schwierig, da die meisten Arten erhebliche
Mengen Honigtau konsumieren, der auch Aminosduren enthdlt und die Ameisen
so in der Summe auf ein mittleres trophisches Niveau kommen. Kirchner (1990)
beschreibt den cher seltenen Fang von Ameisenarbeiterinnen durch Theridiidae
und Agelenidae und den von Geschlechtstieren durch Linyphiidae und Araneidae.
Vagante Spinnen kdnnten die wehrhaften Ameisen als Beute eher meiden — am
Honigtopf konnte ich einmal beobachten, wie ein Alpecosa-Weibchen eine Lasins
alienus-Arbeiterin fing, etwa zwei Zentimeter weit trug und dann wieder fallen lief3,
worauthin sich beide Pridatoren in entgegengesetzte Richtungen entfernten. Von
der trophischen Ebene der Spinnen her kommen eher Lasius und Myrmica als gele-
gentliche Beute der gréfleren Spinnen in Frage — im Ausschlussversuch hatten die
Spinnen aber nur eine schwache, nicht signifikante Wirkung auf die Dichte der
Ameisen.

Bei der experimentellen Manipulation des Mikroklimas reagierten die Spinnen
wie die Ameisen negativ auf die Beschattung, allerdings wurde diese Tendenz fiir
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die Spinnen erst im Verlauf des Experiments signifikant, was eine stirkere indirek-
te Wirkung der Vegetation vermuten lisst. Die Weberknechte hatten anfangs ihre
geringsten Dichten in den Varianten mit den héchsten Ameisendichten; nach zwei
Jahren stellte sich fiir alle Zoophagen ein deutlicher Einfluss der Vegetation bzw.
Habitatstruktur heraus. Fiir alle hdufigeren saprophagen Tiergruppen war der
Faktor Niederschlag signifikant. Regenwiirmer hatten auf ausreichend feuchten
und besonnten Parzellen zusammen mit den Ameisen hohe Dichten, zumindest
im Frithjahr waren sie auch nicht selten innerhalb der Nesthiigel von Lasius flavus
zu finden, Schleim kénnte sie dabei vor Pridation schiitzen (Laakso & Setild
1997). Wurde jedoch das Mikroklima verindert, reagierten die beiden Gruppen
der Bodenwiihler mit den grof3ten Biomassen entgegengesetzt: bei Beschattung
gab es deutlich weniger Ameisen, bei Austrocknung deutlich weniger Regenwtir-
mer. Ein Klimawandel mit wirmeren, trockeneren Sommern kénnte zu einer Ver-
schiebung in Richtung tropenihnliche Verhiltnisse fithren, wo die Lumbricidae
keine Rolle mehr spielen, Ameisen dafiir umso meht. Eine Sukzession mit starker
Beschattung hitte einen schnellen Wandel in waldihnliche Bedingungen mit vielen
Regenwiirmern und wenig Ameisen zur Folge. So kénnen klimatische Verdnde-
rungen die steuernde Wirkung auf Okosystemprozesse deutlich verindern. Doch
zur Uberpriifung und Spezifizierung solcher Hypothesen bedarf es weiterer Ex-
perimente, die am besten Gradientenuntersuchungen miteinschlieBen (Dunne et
al. 2004).

Klimatische Faktoren wirken aber meist auf einer grolen Skala, Interaktionen
im Nahrungsnetz hingegen auf einer kleinen (Bardgett 2002). Auf einer mittleren
Skala wirken die gréBten Okosystemingenieure, die Rinder, die durch einen ande-
ren Ingenieur, den Menschen, durch Dezimierung ihrer Feinde und Schaffung
groflerer Weideflichen von ihren top-down und bottom-up Kontrollen befreit
wurden (Wardle & Bardgett 2004). In frithen Sukzessionsstadien kénnen die gro-
Ben Pflanzenfresser durch Verbiss des Aufwuchses auch fir viele Ameisenarten
die Lebensgrundlage erhalten. Doch Rinderbeweidung wirkt nicht nur oberirdisch,
sondern durch Verinderung der pflanzlichen Artenzusammensetzung, Streuquali-
tit und des Wurzelwachstums auch unterirdisch (Bardgett et al. 1998), dabei kann
die mikrobielle Biomasse deutlich reduziert werden (Sankaran & Augustine 2004).
Auch bei Besonnung und Austrocknung trat eine Reduktion der Mikroflora und
der Saprophagen ein, die Beweidung kénnte also auch indirekt Gber die reduzierte
Abdeckung der Bodenoberfliche durch die dichte, verfilzte Vegetation wirken.
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Abb. 61: Grofie Phytophage als grofe Okosystemingenienre (Wiese 3).

Die Verbindung von ober- und unterirdischen Nahrungsnetzen ist nicht nur durch
den Streufall gegeben, sondern durch die Wirkungen der Bodenbiota auf das
Pflanzenwachstum und das ganze Nahrungsnetz sehr vielfiltig. Collembolen kén-
nen tber eine ErhShung der Stickstoffkonzentration in Grisern die Blattlausent-
wicklung férdern (Scheu et al. 1999) aber auch als zusitzliche Nahrungsressource
fur generalistische Pridatoren in Zeiten geringer oberirdischer Phytophagendichte
dienen (Scheu & Setild 2002).

Einen solchen Wechsel von Pflanzen-basierten zu Streu- bzw. Boden-basierten
Nahrungsquellen konnte ich auch fiir die Ameisen durch die Analyse der stabilen
Isotope bestitigen. Von April bis zum Juni sind die 8'3C-Werte der analysierten
Ameisen angestiegen, im September niherten sie sich wieder den Werten der
Pflanzen bei gleichzeitigem leichtem Absinken der >N-Gehalte (Abb. 38, Kap.
6.3.1). Besonders deutlich war dieser Effekt bei Lasius flavus. Bodentiere hatten
meist héhere 3C-Gehalte, was durch eine Anreicherung in verschiedenen Pilzen
verursacht worden sein kann (Albers 2001). Wihrend im Frithjahr noch nicht
genigend Honigtau zur Verfiigung steht und die Geschlechtstier-Larven einen
hohen Proteinbedarf haben, scheinen die Ameisen verstirkt auf den Nahrungs-
kanal des Streu-basierten Bodennahrungsnetzes zu wechseln; im Sommer wech-
seln dann viele Arten zu einer hauptsidchlichen Honigtauerndhrung. Besonders
Lasius alienus hat im Sommer sehr dhnliche Werte wie die oberirdischen Pflanzen-
teile. Myrmica sabuleti scheint sich immer noch zu einem etwas gréferen Teil
zoophag zu ernihren. Die Bodenbiota erhilt nun aber gleichzeitig durch die A-
meisen bessere Ressourcen bzw. Bedingungen, so dass sich im Freiland-
Mikrokosmos-Versuch kein einheitlicher negativer Effekt auf die Springschwinze
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feststellen liel3. Die Blattlduse profitieren noch direkter von den Ameisen, da hiu-
fige Anwesenheit der Ameisen Parasitoide, andere Riuber und Konkurrenten
abhilt. Durch die Ameisen kann der positive Effekt der Collembola tber die
Pflanze auf die Blattliuse auch wieder positiv riickwirken, denn wenn die Amei-
sen zuckerhaltige Sifte in den Boden tragen, wachsen Pilze und Bakterien besser.

Die Auswirkungen der Ameisen auf das Pflanzenwachstum waren jedenfalls
tber die verbesserte Ressourcenverfigbarkeit (Kap. 8) wesentlich deutlicher als
tber die top-down-Wirkungen. Ebenso wirken die Ameisen auf die Bodenfauna
offensichtlich eher iiber direkte Habitatverinderung oder verbesserte Nahrungs-
grundlagen als iber ihren rduberischen Effekt (Kap.9). Prinzipiell gelten
Saprophage als bottom-up-kontrolliert (Scheu & Schaefer 1998), das scheint auch
in Ameisennestern nicht anders zu sein.
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Abb. 62: Wechselwirkungen pvischen Ameisen, Pflanzen, Boden und Fauna, wie sie bei den Un-
tersuchungen festgestellt und im Labor- und Freilandversuch bestitigt wurden.
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Bottom-up Wirkungen im Nahrungsnetz lassen sich das ganze Jahr iber nachwei-
sen, im Frithjahr kénnten dabei Nihrstoffe, im Sommer die Wasserverfiigbarkeit
eine stitkere Rolle spielen. In der amerikanischen Pririe konnten Boyer et al.
(2003) einen positiven Effekt der Beregnung im Sommer auch auf Phytophage
feststellen, Spinnenreduktion hatte nur im Frithjahr und nur auf kauende Pflan-
zenfresser eine Auswirkung. Auf der Glatthaferwiese hingegen hatte Beregnung
cher einen negativen Effekt auf die Phytophagen. Das Absammeln von Spinnen
hatte auch im Sommer auf Blattkifer einen leichten positiven Effekt. Auch die
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Tendenzen bei den Collembola und Auchenorrhyncha deuten auf eine top-down-
Wirkung der Spinnen hin, wie sie auch fir einige andere terrestrische Lebensriu-
me beschrieben wurde (Halaj & Wise 2001). Allerdings ,,tropfeln® die trophischen
Kaskaden in terrestrischen Systemen echer. Intragildenpridation kann die top-
down-Effekte ,,verwischen® (Wise et al. 1999, Snyder & Wise 2001).

Auch im zweifaktoriellen Ausschlussversuch von Spinnen und Ameisen konn-
ten keine deutlichen top-down Wirkungen sichtbar werden, weil durch die positive
Entwicklung der Netzspinnen bei Ausschluss der vaganten Spinnen und Ameisen
noch immer eine wichtige Pridatorengruppe in hohen Biomassen vorhanden war.
Dadurch dass Ameisen und Spinnen Generalisten sind, entsteht ein hoher Grad
an Redundanz. Allerdings sind komplexe Systeme stabiler (Polis 1998), so dass die
einzelnen Taxa nicht funktionslos fiir den Erhalt der Okosystemleistungen sind,
wie ja gerade die drei Pridatorengilden zeigen: nur bei einer gentigenden Populati-
onsdichte und Artenvielfalt an Netzspinnen kann das Entfernen der beiden ande-
ren Gruppen durch erhShte Biomassezuwichse ausgeglichen werden. Im
Unterschied zu manchen aquatischen Systemen kann also die top-down-
Regulierung nicht auf eine Schliisselart reduziert betrachtet werden, sondern es
gibt mehrere potentielle Schliisselgruppen, die bei fiir sie glinstigen Bedingungen
diese Funktion tibernehmen kénnen. Im storungsfreien Zustand regulieren sich
die Beutegreifer gegenseitig, so dass eine Ubernutzung der teilweise gemeinsamen
Ressourcen durch Selbstregulation verhindert wird.

Das Modellbild einer Kaskade ist anderseits insofern irrefuhrend, weil die
Stofffliisse, anders als bei beispielsweise einer Hormonkaskade im Korper, immer
von unteren trophischen Ebenen ,,nach oben® flieBen — jedenfalls den moglichen
top-down-Wirkungen entgegen. Fiir die steuernde Funktion im Okosystem kann
letztlich neben dem an Stofffliisse gebundenen Nahrungsnetz ein Interaktionsnetz
konstruiert werden, das neben den Stoff- und Energiefliissen auch Informations-
fliisse (Schaefer 1996a) mit einbezieht. Jeder Organismus ist von seiner Nahrung
gleichzeitig abhingig, so dass die regulierende Wirkung allein durch Entnahme
dieser Ressourcen immer nur begrenzt sein kann. Viel stirker kénnen steuernde
Wirkungen durch den Aufbau oder die Verinderung von Strukturen sein, von
denen der jeweilige Organismus selbst profitiert, da dann eine positive Riickkop-
pelung entsteht. Strukturen pragen Prozesse, Prozesse verindern Strukturen. Eine
Steigerung der Zirkulation und ein ,,gemeinsamer* Aufbau von Strukturen zum
gegenseitigen Nutzen auf Basis mehr oder weniger fester Symbiosen sind somit
oft wichtigere Steuerungsgréfien als die Konkurrenz.
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Ameisen kénnen als boden- und streubewohnende eusoziale Pridatoren durch
ihre zentrale Stellung im Nabrungsnety das Geflige der Interaktionen sowohl von der
Basis her durch Modulation der Ressourcenverfligbarkeit (‘bottom-up’-W irkungen)
als auch von der Spitze her durch Fral3druck auf ihre Beutetiere (‘op-down ™
Kontrolle) beeinflussen. Hiigelbauende Arten kénnen sich zu einem gewissen Malle
von den Umweltbedingungen emanzipieren, indem sie sich eine giinstigere Um-
gebung selbst gestalten; doch selbst solche Okosystem-Ingenieure brauchen be-
stimmte mikroklimatische Bedingungen. Drei Bereiche dieser Rolle von Ameisen
als Schliisseltierarten im Grasland-Okosystem wurden deskriptiv und expetimen-
tell untersucht:

L. Unnwelteinfliisse und Tiergemeinschaften

Auf ecinem Halbtrockenrasen wurden die Verteilungsmuster der Ameisenarten
und weiterer wichtiger Bodentiere in einem Gradientengefiige verschiedener Suk-
zessionsstufen und kleinrdumiger Habitatvariationen in Abhingigkeit von den
jeweiligen Umweltbedingungen raumbezogen erfasst und mit multivariaten Analy-
se- und Ordinationsverfahren ausgewertet. Auf einem xerothermen Hang auf
Kalkstein im Werratal bei Witzenhausen wurde ein hexagonales 5m-Raster ange-
legt, das vom Buchen-Kiefern-Mischwald Gber Waldrand-, Jungwuchs- und Ge-
bischstrukturen bis auf einen Halbtrockenrasen reichte, der hangabwirts in eine
trockene Glatthaferwiese mit altem Streuobstbestand und hainartigen Hecken
tbergeht. Die Makrofauna wurde iberwiegend aus Bodensiulen ausgetrieben
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(Kempson) und aus den quantitativen Proben die Diversitit und trophische Struk-
tur der Tiergemeinschaft bestimmt (Kapitel 4).

Ameisen, Spinnen und Schnabelkerfe hatten ihre héchsten Dichten auf der
Glatthaferwiese. Steinldufer, Schnurfiler, saprophage Kiferlarven und Pseudo-
skorpione waren hingegen in den Waldbereichen deutlich hiufiger. Direkte Gra-
dientenanalysen (RDA) und Kanonische Korrespondenzanalysen (CCA) konnten
diesen Gradienten klar abbilden und dabei Hinweise auf die wesentlichsten struk-
turierenden Krifte geben. Fiir die Ameisenarten waren die maximale Bodentem-
peratur und die Beschattung die wichtigsten verteilungsprigenden
Umweltparameter — in den Bodenproben aus dem Wald dominierten beispielswei-
se Leptothorax-Arten, in denen aus der Wiese Myrmica sabuleti, Lasins alienns und
Lasius flavus.

Der Einfluss des Mikroklimas auf die Ameisen und die Bodentiergemeinschaft
wurde auf einer benachbarten Wiese durch experimentelle Manipulation der Fak-
toren Sonneneinstrahlung und Niederschlag untersucht. Mit transparenten Plexi-
glas-Dichern bzw. regendurchlissigen Schattendichern wurden Sonne und Regen
zwei Jahre lang unabhingig voneinander reduziert und durch regelmifliges Bewis-
sern zusitzlicher Niederschlag simuliert (Kapitel 5).

Die Verinderungen des Mikroklimas hatten einen starken Einfluss auf die
meisten Bodentiergruppen und verdnderten kurz- und mittelfristic die physikali-
schen, chemischen und mikrobiologischen Charakteristika des Bodens. Ameisen
und Schnabelkerfe hatten in den beschatteten Varianten deutlich niedrigere Dich-
ten, fiir Spinnen und Weberknechte spielte die Habitatstruktur eine grole Rolle:
Weberknechte reagierten zunichst positiv auf die Beschattung, nahmen aber mit-
telfristig mit der schwindenden Vegetation in ihren Dichten deutlich ab.
Saprophage waren auf den beregneten Parzellen signifikant hiufiger, was mit ei-
nem deutlich stirkeren Streuschwund einherging. Die ober- und unterirdische
Pflanzen-Biomasse nahm wie der Gesamt-Kohlenstoffgehalt des Bodens und die
Diversitit der Ameisen nach Beschattung sehr stark ab.

1. Stellung und Funktion der Ameisen im Nabrungsnet3,

Eine vergleichende Einordnung verschiedener dominanter Ameisen-, Spinnen und
Zikadenarten in trophische Ebenen des Nahrungsnetzes eines Halbtrockenrasens
ist durch Analyse der natirlichen Gehalte der stabilen Isotope C und "N még-
lich. Die Ermittlung der Stellung der Ameisen im Nahrungsnetz diente als Grund-
lage fiir die Untersuchung ihrer Funktion als Regulatoren von Pflanzenwachstum.
Multitrophische Interaktionen wurden im Labor am Modellsystem Pflanze —
Pflanzenlaus - Ameise (Phaseolus vulgaris, Aphis fabae, Lasius niger) in neu entwickel-
ten Mesokosmen untersucht (Kapitel 6).

Spinnen und Ameisen zeigten eine groBe Varianz und gegenseitige Uberlap-
pung ihrer 1N /"“N-Verhiltnisse. Lasius flavus und Lasius alienus hatten niedrigere &
N-Werte als Formica cunicnlaria, vermutlich wegen eines hoheren Anteils an
Trophobiose in ihrer Erndhrung. Die vorwiegend rduberischen Arten Myrmica
sabuleti und Myrmecina graminicola hatten das schwerere Isotop 1°N stirker angerei-
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chert. Auch die Adulttiere der vaganten Spinnen hatten héhere 'SN/14N-
Verhiltnisse als die Jungtiere, was auf einen héheren trophischen Level hindeutet.
Im Frithjahr schient die Bodenfauna eine wichtige Rolle als Nahrungsgrundlage
fir die Pridatoren zu spielen, Ameisen wechseln im Sommer verstirkt auf Honig-
tau der Blattliuse um; im Laborversuch hatte Zuckerzufiitterung die deutlichsten
positiven Auswirkungen auf die Ameisen.

Durch ein faktorielles Ausschlussexperiment von Ameisen und Spinnen wurde
die Funktion wichtiger Pridatoren im Nahrungsnetz erforscht. In einem zweifak-
toriellen Ausschlussversuch wurden die Dichten von vaganten Spinnen und Amei-
sen reduziert bzw. leicht erhéht. Die epi- und hypergiische Fauna wurde an drei
Terminen von den eingezdunten Versuchsparzellen mit Saugfingen und
Kempsonproben erfasst (Kapitel 7).

Vagante Spinnen und Ameisen reduzieren va. die Dichte der netzbauenden
Spinnen, insbesondere die der Linyphiidae. Der negative Effekt der Ameisen auf
die Dichte der Netzspinnen war zu den Hauptaktivititszeiten im Juni und Sep-
tember am deutlichsten: Im Juni war in den Parzellen mit reduzierter Ameisenak-
tivitdt die Dichte der Fallenstellerinnen 2,5-fach und im September 3-fach so hoch
wie in den Parzellen mit hoher Aktivitit an epigdischen Ameisen. Neben der star-
ken Intragilden-Interaktion wurden nur schwache top-down-Effekte nachgewie-
sen. Hohere Dichten an vaganten Spinnen senkten die Dichten der Zikaden und
Springschwinze. Ortheziidae und Thysanoptera korrelierten stark positiv mit den
Ameisendichten, was eine mutualistische Interaktion wahrscheinlich macht.

II1. Beeinflussung des Bodens nund Wirkungen im Okosystem

Der bottom-up Einfluss von Ameisen durch Bodenverinderungen in der Rhi-
zosphire auf die Diversitit der ibrigen Bodenfauna und die Wuchsleistungen
verschiedener Pflanzenarten wurde durch Untersuchung der biotischen und abio-
tischen Parameter und mit einem Mikrokosmosexperiment im Labor genauer
analysiert. Der Boden aus Hiigelnestern der Gelben Wiesenameise Lasius flavus
wurde in einem faktoriellen Design im Frithjahr und Sommer an mehreren Ter-
minen mit Boden von der umgebenden Wiese verglichen (Kapitel 8).

Die Nihrstoftverhiltnisse und die Bedingungen fiir die Mikroflora waren in
den Nesthiigeln signifikant giinstiger als auf der umgebenden Wiese: die Gehalte
an verflgbarem Stickstoff und Phosphor und Gesamt-Stickstoff waren wie die
Mikrobielle Biomasse und Aktivitit und die Dichte der Nematoden in den Nest-
hiigeln deutlich erhéht. Der Wassergehalt schwankte in den Nesthtigeln deutlich
starker, unterschied sich im Mittel aber, ebenso wie der pH-Wert, nicht von dem
des Wiesenbodens.

Diese markanten Unterschiede fithrten auch in defaunierter Erde im Labor zu
besserer Pflanzenentwicklung in Erde aus den Hiigelnestern und stirkerem Nahr-
stoffaustrag aus diesen Mikrokosmen. Dieser Effekt lie3 sich an verschiedenen
Pflanzen (Arrbenatherum elatins, Galium album, Trifolinm repens) aus verschiedenen
funktionellen Gruppen in fast allen faktoriellen Mischungen beobachten.
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Die Bedeutung der trophischen top-down Effekte tber Herbivore in Relation zu
den bottom-up Wirkungen durch ,,ecosystem engineering* wurde durch ein Mik-
rokosmosexperiment im Freiland tberprift. Freiland-Mesokosmen mit Pflanzen
verschiedener funktioneller Gruppen (Gras, Kriuter, Leguminose) und defaunier-
ter Erde, die fir Ameisen und andere Bodentiere durchlissig waren, wurden fiir
ein Jahr innerhalb bzw. aullerhalb von Nesthiigeln von Lasius flavus inkubiert (Ka-
pitel 9).

Die 100-fache Ameisendichte in den Nestern beeinflusste sowohl das Wurzel-
wachstum als auch die Struktur der Tiergemeinschaft deutlich: die Dichte von
Spinnen und Oribatida war in den Kosmen in Nesthiigeln signifikant niedriger, die
Dichte aller Milben, der Pflanzenliause und Schnellkifer-Larven sowie die Mikro-
bielle Biomasse und das Trockengewicht der Wurzeln waren dort hingegen hoher.
Top-down-Effekte konnten nicht bestitigt werden, allerdings beeinflusst die Habi-
tatmodifikation durch die Ameisen signifikant das Bodennahrungsnetz und damit
auch wichtige Okosystemprozesse wie die Stickstoffmineralisation.

Aus den Untersuchungen wird gefolgert (Kapitel 10), dass Ameisen eine wich-
tige Funktion als Okosystemingenieure iibernehmen und verglichen mit den deut-
lichen bottom-up-Wirkungen nur eine relativ schwache top-down-Kontrolle auf
ihre Beutetiere ausiiben. Neben dem Einfluss auf die Ressourcenverfiigbarkeit fiir
das ganze Nahrungsnetz beeinflussen Ameisen die tbrigen Tiere direkt durch
Interferenz und Stérung und durch die Trophobiose mit Pflanzenlidusen. Anhand
des Ingenieursnetzes mit den Wechselwirkungen der Ameisen zu ihrer Umwelt
wird deutlich, dass neben den trophischen Bezichungen Struktur-schaffende Wir-
kungen, besonders im Boden, mit ihren Interaktionen eine wesentliche Funktion
in naturnahen terrestrischen Okosystemen haben.
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A: Araneida

Artenliste aller mit Bodenfallen, Bodenproben, Saugfingen und Handfingen ge-
fangenen Spinnen.

Atypidae Atypus picens (SULZER, 17706)

Amaurobiidae| Callobius claustrarins (HAHN, 1833)

Titanoecidae | Titanoeca guadrignttata HAHN, 1833) (=T.obscura (WALCKENAER))
Dictynidae Dictyna SUNDEVALL,1833

Dysderidae | Dysdera erythrina (WALCKENAER, 1802)

Harpactea lepida (C.L.KOCH, 1838)

Harpactea rubicunda (C.L.KOCH, 1838)

Gnaphosidae | Drassodes lapidosns (WALCKENAER, 1802)

Drassodes pubescens (THORELL, 1856)

Haplodrassus umbralitis (L. KOCH, 18606)

Zelotes aenens (SIMON,1878)

Zelotes petrensis (C.L.KOCH, 1839)

Zelotes praeficus (.. KOCH 1866)

Zelotes subterranens (C.L.IKKOCH, 1833)

Clubionidae | Clubiona LATREILLE, 1804

Liocranidae | Phrurolithus festivus (IKOCH, 1835)

Scotina celans (BLACKWALL, 1841)

Zoridae Zora sylyestris KULCZYNSKI, 1897
Heteropodi- | Micrommata virescens (CLERCK, 1757)
dae

Thomisidae | Ozyptila atomaria (PANZER, 1801)
Xysticus kochi THORELL, 1872
Philodromi- | Tibellus oblongns (WALCKENAER, 1802)
dae
Salticidae Enophris aequipes (O.P-CAMBRIDGE, 1871)

Euophris frontalis (WALCKENAER, 1802)

Evarcha faleata (CLERCK, 1757) (=E. flammata CLERCK)
Heligphanus dampfi SCHENKEL, 1923

Heliophanus flavipes HAHN, 1832

Myrmarachne formicaria DEGEER, 1778)

Neon reticnlatus (BLACKWALL, 1853)

Pflegra fasciata (HAHN, 1820)

Pflegra fuscipes KULCZYNSK, 1891

Salticus scenicus (CLERCK, 1797)
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Lycosidae

Alopecosa taeniata IKOCH, 1835)

Alopecosa cuneata (CLERCK, 1757)

Alopecosa trabalis (CLERCK, 1757)

Aretosa lutetiana (SIMON, 1876) (=Triccia . SIMON)
Aretosa personata 1..KOCH, 1872 c.f.

Aunlonia albimana (WALCKENAER, 1805)

Pardosa lugnbris (\WALCKENAER, 1802)

Pardosa palustris (LINNAEUS, 1758)

Trochosa terricola THORELL, 1856

Pisauridae

Pisanra mirabilis (CLERCK, 1757)

Agelenidae

Coelotes terrestris (WIDER, 1834)
Coelotes inermis (L. KOCH, 1855)

Hahnidae

Habnia candida SIMON, 1875

Theridiidae

Enoplognatha thoracica (HAHN)
Enoplognatha ovata (CLERCK)
Episinus angulatns (BLACKWALL)
Crustulina guttata (WIDER, 1834)
Theridion bimacnlatum (LINNAEUS)

Tetragnathi-
dae

Tetragnatha extensa (ILINNAEUS, 1758)

Metidae

Metellina segmentata (CLERCK, 1757)

Araneidae

Avraneus diadematus CLERCK, 1757
Araniella cuenrbitina (CLERCK, 1757)
Argiope bruennichi (SCOPOLI ,1772)
Mangora acalypha (WALCKENAER, 1802)

Linyphiidae

Centromerus sylvaticns ( BLACKWALL, 1841)

Cnephalocotes obscurns (BLACKWALL)

Erigonella hiemalis (BLACKWALL, 1841)

Gonatium rubellum (BLACKWALL, 1841)

Gonatium rubens (BLACKWALL, 1833)

Linyphia triangularis (CLERCK, 1757)

Meioneta  affinis  KULCZYNSKI, 1898 (= M. beata (O.P.
CAMBRIDGE))

Meioneta rurestris (C.L.KOCH, 18306)

Minyriolus pusillus (\WIDER, 1834)

Neriene peltata (WIDER, 1834)

Notioscopus sarcinatus (O.P. CAMBRIDGE, 1872)

Stemomyphantes lineatus (LINNAEUS, 1758)

Tenuiphantes flavipes BLACKWALL, 1854) (=Lepthyphantes flavipes)
Tenniphantes menges KULCZYNSKI, 1887 (=Lepthyphantes mengei)
Tenuiphantes tenuis (BLACKWALL, 1852) (=Lepthyphantes tenuzs)
Theonia cornix (SIMON, 1881)

Walckenaeria acuminata BLACKWALL, 1833

Walckenaeria corniculans (O.P. CAMBRIDGE, 1875)

167



Anhang

B: Trockengewicht einiger Spinnenarten

w=weiblich, m=mainnlich, reprisentative Einzeltiere und fiir Gattungen Mittel-
werte aus allen Messungen. Aus SANDERS (2004)
Gewicht in mg

Abypus picens 117,00
Trochosa terricola (w) 206,61
Alopecosa trabalis (m) 21,70
Xysticus kochi 9,94
Arctosa lutetiana (m) 8,28
Heligphanus dampfi (w) 5,24
Ozyptila atomaria 4,26
Aypus juy (Mittelwert) 1,60
Aulonia albimana (w) 1,08
Pflegra fuscipes (w) 0,70
Clubiona juvenil 0,57
Pardosa juvenil (Mittelwert) 0,56
Tenniphantes (Mittelwert) 0,31
Linyphiinae (Mittelwert) 0,22
Walckenaeria acuminata (m) 0,20
Mezoneta (Mittelwert) 0,13
Erigoninae (Mittelwert) 0,11

C: Zikadenarten auf Wiese 1.

Aus RACHOR (2004)
Deutscher Name

Fulgoromorpha EVANS

Cixiidae SPIN. Glasfliigelzikaden
(nur Larven)

Delphacidae LEACH Spornzikaden
Asiraca clavicornis (F) Schaufelspornzikade
Stenocranus minutus (F.) Knaulgras-Spornzikade
Hyledelphax elegantula (BOH.) Scheckenspornzikade
Ribantodelphax pungens (R1B.) Zwenkenspornzikade

Cicadomorpha EVANS

Cercopidae LEACH Schaumzikaden
Aphrophora alni (FALL.) Etlenschaumzikade
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Zygina hyperici (H.-S.)
Arboridia parvula (BOH.)

Deltocephalinae FIEB.

Recilia coronifer (MARSH.)
Mocydia crocea (H.-S.)
Mocydiopsis attennata (GERM.)
Streptanus marginatus (KBM.)
Adarrus multinotatns (BOH.)

Turrutus socialis (FL.)

Membracidae RAE Buckelzirpen
Centrotus cornutus (L.) Dornzikade
Cicadellidae LATR. Kleinzikaden
Megophthalminae KIRK. Kappenzikaden
Megophthalmus scanicus (FALL.) Gemeine Kappenzikade
Agalliinae KIRK. Dickkopfzikaden
Apnaceratagallia venosa (GEOFFR.) Klee-Dickkopfzikade
Aphrodinae HPT. Erdzikaden
Aphbrodes bicincta (SCHRK.) Triftenerdzikade
Anoscopus albifrons (L..) Braune Erdzikade
Typhlocybinae KBM. Blattzikaden
Emelyanoviana mollicnla (BOH.) Schwefelblattzikade
Empoasca decipiens PAOLL Gemiseblattzikade
Eupteryx stachydearnm (HARDY) Noérdliche Ziestblattzikade
Eupteryx notata CURT. Triftenblattzikade
Wagneripteryx germari (ZETT.) Kiefernblattzikade

Gemeine  Johanniskrautzi-

kade

Beilblattzikade

Zirpen

Kronengraszirpe
Safranzirpe

Westliche Marzzirpe
Schlingelschmielenzirpe
Gemeine Zwenkenzirpe

Triftengraszirpe
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