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Zwischen Estland und Portugal -
Gemeinsamkeiten und Unterschiede
der Phytodiversititsmuster europiischer Trockenrasen

— Jiirgen Dengler —

Zusammenfassung

Trockenrasen (v. a. Klassen Koelerio-Corynephoretea und Festuco-Brometea) gehoren zu den auf
kleinen Flichen artenreichsten Pflanzengesellschaften tiberhaupt und stellen ideale Modellsysteme fiir
die Analyse von Phytodiversititsmustern und deren Ursachen dar. Ich gebe einen Uberblick der in ver-
schiedenen Trockenrasentypen Europas auftretenden Durchschnitts- und Maximalwerte der Artenzah-
len von Gefifipflanzen, Moosen und Flechten auf unterschiedlichen Flichengroflen zwischen 1 mm?
und 100 m?. Gesellschaften der Festuco-Brometea sind generell artenreicher als jene der Koelerio-Coryn-
ephoretea. Die bislang hochsten publizierten Artendichten stammen jedoch aus dem Gypsophilo fasti-
giatae-Globularietum vulgaris, einer basiphilen Felsgrusflur der schwedischen Insel Oland (Ordnung
Alysso alyssoidis-Sedetalia, Koelerio-Corynephoretea). Sie betragen auf 4 m? durchschnittlich 53,6 und
maximal 80 Arten. Die geringsten Artendichten unter den Trockenrasen weisen das Caricetum arenariae
und das Corniculario-Corynephoretum (beide Ordnung Corynephoretalia canescentis, Koelerio-Coryn-
ephoretea) mit durchschnittlich weniger als 10 Arten auf 4 m? auf. Die Artenzahl-Areal-Beziehung von
Trockenrasen lsst sich tiber den ganzen betrachteten Dimensionsbereich exzellent durch eine Potenz-
funktion § = ¢ - A % beschreiben. Dabei unterscheiden sich die z-Werte verschiedener Trockenrasentypen
nur geringfiigig und betragen im Mittel 0,21. Das fiihrt dazu, dass die Reithung verschiedener Trockenra-
sengesellschaften hinsichtlich ihrer Artenzahl auf unterschiedlichen Skalenebenen nahezu unverindert
bleibt, und eroffnet die Moglichkeit, Artenzahlen auf andere Flichengrofien zu extrapolieren.

Es folgt eine Erorterung der wichtigsten Faktoren, welche die Verteilung der Phytodiversitit in
Trockenrasen beeinflussen. Die grofite Bedeutung hat hier die Bodenreaktion. Im Allgemeinen wurden
stark steigende Artendichten mit zunehmendem pH-Wert, teilweise auch ein erneuter leichter Abfall
oberhalb des Neutralpunktes gefunden. Eine Abnahme der Artendichte mit zunehmender Hohenlage
im Gebirge konnte zumindest in zwei Fillen auch fiir Probeflichen gleicher Grofle nachgewiesen wer-
den.

Abschlieflend diskutiere ich die Griinde fir den tberdurchschnittlichen Artenreichtum von
Trockenrasen, weise auf Forschungsdefizite hin und unterbreite Empfehlungen fiir die Konzeption und
Durchfiihrung kiinftiger Studien der Biodiversititsforschung wie auch der pflanzensoziologischen
Datenerhebung allgemein. Als vordringliche Qualititskriterien erachte ich die Arbeit mit standardisier-
ten Probeflichengrofien und die sorgfaltige Berticksichtigung von Moosen und Flechten.

Abstract: From Estonia to Portugal - Common properties and differences
of phytodiversity patterns in dry grassland communities of Europe

Dry grasslands (especially of the phytosociological classes Koelerio-Corynephoretea and Festuco-
Brometea) are among the species-richest of plant communities. At the same time they are ideal model
systems for the analysis of phytodiversity patterns and their causes. Here I give an overview of the spe-
cies densities (means and maxima) of European dry grassland communities, considering relevé sizes bet-
ween 1 mm? and 100 m2. Generally speaking, Festuco-Brometea communities exhibit higher phytodiver-
sity than Koelerio-Corynephoretea communities. However, the highest species densities are known from
the Gypsophilo fastigiatae-Globularietum wvulgaris (order Alysso alyssoidis-Sedetalia, Koelerio-Coryn-
ephoretea), a basiphilous rock outcrop community of the Swedish island of Oland. Species densities in
this community can be as high as 80 species per 4 m2, with a mean of 53.6. The lowest species densities
within dry grasslands can be found in the Caricetum arenariae and the Corniculario-Corynephoretum
(both belonging to the order Corynephoretalia canescentis, Koelerio-Corynephoretea), with less than 10
species on 4 m%. The species-area relations of dry grasslands can be conveniently described by an expo-
nential function (S = ¢ - A %) over all assessed relevé sizes. The z-values of different dry grassland types
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vary only marginally and show a mean of 0.21. On the one hand, this leads to the fact that the ranking
of dry grassland communities according to their species richness remains more or less unaltered for very
different relevé sizes. On the other hand it enables the extrapolation of species numbers for different
relevé sizes.

Subsequently, I discuss some major factors influencing the distribution of phytodiversity within dry
grasslands. Of these, soil reaction seems to be most important. Many studies have shown a great increa-
se of species densities with higher pH values, sometimes accompanied by a slight decrease above the
neutral point. In at least two cases, the decrease of species densities per standard area with increasing
altitude could be demonstrated.

Finally, I present an explanation for the extraordinarily high species densities of dry grasslands. I
point out research gaps and provide recommendations for future biodiversity studies as well as for
phytosociological research in general. In my opinion, both the use of standardised relevé areas and the
careful consideration of bryophytes and lichens in such studies are crucial.

Keywords: Altitude, bryophytes, exponential function, Festuco-Brometea, Koelerio-Corynephoretea,
latitude, lichens, relevé size, soil pH, species-area curve, species richness, vascular plants.

1. Einleitung

Trockenrasen gehoren innerhalb Europas zu den pflanzenartenreichsten Vegetations-
typen. Dies gilt gleichermaflen fiir die Artendichte (= Artenzahl auf einer bestimmten
Fliachengrofle; z. B. HOBOHM 1998, HOBOHM et al. 2003, BERG & DENGLER 2004)
wie auch fiir die Gesamtzahl der in ihnen vorkommenden Arten innerhalb eines grofieren
Gebietes (z. B. PARTEL et al. 1996, KORNECK et al. 1998).

Dies ist vermutlich auch der Hauptgrund dafiir, dass zahlreiche Autoren Phytodiver-
sitatsmuster und ihre Ursachen beispielhaft anhand von Trockenrasengesellschaften unter-
sucht haben. Dabei wurden vor allem die folgenden Aspekte betrachtet: riumliche und zeit-
liche Variabilitit der Artendichte (z. B. VAN DER MAAREL & SYKES 1993, PARTEL &
ZOBEL 1995, ROSEN 1995, WILSON et al. 1995, KAMMER 1997, OTSUS & ZOBEL
2002) sowie Einfliisse des Artenpools (z. B. PARTEL & ZOBEL 1999), der riumlichen Iso-
lation der Habitate (z. B. KRAUSS et al. 2004), von Habitatkontinuitit (z. B. PARTEL &
ZOBEL 1999), unterschiedlichen Nutzungsregimes (z. B. MORTIMER et al. 1998,
POSCHLOD et al. 1998, HUBER 1999, DUPRE & DIEKMANN 2001), Renaturierungs-
mafinahmen (z. B. PARTEL et al. 1998, THORMANN et al. 2003, KIEHL & JESCHKE
2005), Sukzession (z. B. REJ]MANEK & ROSEN 1992, POSCHLOD et al. 1998), kleinriu-
migen Storungen (z. B. ZOBEL et al. 2000, JENTSCH 2004), Bodenreaktion (z. B. TYLER
1996, DENGLER 2004a), Nahrstoffversorgung (z. B. WILLEMS 1980, BOBBINK 1991,
WILLEMS et al. 1993, HUBER 1994, 1999), Diasporenverfiigbarkeit (PARTEL et al. 1998,
POSCHLOD et al. 1998, WILLEMS & BIK 1998, ZOBEL et al. 2000) und interspezifischer
Konkurrenz (z. B. PARTEL & ZOBEL 1999) auf die Artendichte. Die meisten Studien
beschrinken sich allerdings auf einen oder wenige Trockenrasentypen innerhalb eines geo-
grafisch eng begrenzten Gebietes, so dass ihre Aussagekraft und Ubertragbarkeit einge-
schriankt ist. Zugleich variieren die in den genannten Arbeiten untersuchten Flichengrofien
in einem weiten Bereich, womit kein unmittelbarer Vergleich ihrer Ergebnisse moglich ist.

Unzweifelhaft sind Trockenrasen (im weiten Sinne) ein interessantes und geeignetes
Modellsystem zur Untersuchung von Phytodiversititmustern und deren Ursachen. Dies
resultiert vor allem aus den folgenden Aspekten, die in ithrer Gesamtheit in kaum einem
andereren Vegetationstyp Europas realisiert sind:
® Die Artendichte variiert zwischen verschiedenen Trockenrasentypen stark.
® Trockenrasen haben eine weite geografische Verbreitung (meridionale — boreale Zone,

ozeanische und kontinentale Regionen).
® Trockenrasen kommen in allen Hohenstufen von der planaren bis in die alpine Stufe vor.
® Trockenrasen besiedeln Boden mit extrem unterschiedlichen pH-Werten.
® Es gibt gleichermaflen natiirliche und anthropogene Trockenrasen, wobei letztere unter-

schiedlichsten Nutzungsregimes unterliegen bzw. unterlagen.
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o Gefifipflanzen, Moose und Flechten sind meist vorhanden — so lassen sich Unterschiede
und Wechselwirkungen zwischen diesen drei Artengruppen analysieren.

® Trockenrasen sind in der Landschaft fast immer raumlich klar abgegrenzt — so lisst sich
die Auswirkung von geografischer Isolation gut studieren.

Um diese Vorziige und Analyseoptionen ausnutzen zu konnen, ist aber die Betrachtung
eines groflen geografischen Raumes und eines weiten Standortsgradienten erforderlich. In
der vorliegenden Studie unternchme ich aus Anlass der Tagung , Trockenrasen als Biodiver-
sitatshotspots“ einen Schritt in diese Richtung.

Ziel ist es vor allem, Antworten auf die folgenden drei Fragenkomplexe zu finden:

¢ In welchen Wertebereichen bewegen sich die Artendichten europaischer Trockenrasen?
Wo sind sie besonders hoch, wo besonders niedrig? Wie verhilt sich der Anteil verschie-
dener taxonomischer Gruppen (Gefifpflanzen, Moose, Flechten)?

® In welchem Zusammenhang stehen Artenzahl und Flichengrofle? Ist eine Extrapolation
zwischen Artendichten verschieden grofier Flichen moglich?

® Welche wesentlichen Faktoren beeinflussen die Artendichte?
Abschlieflend werden die zusammengetragenen Ergebnisse diskutiert, offene Fragen the-

matisiert und ein Ausblick auf kiinftige Arbeiten gegeben.

2. Ausgewertete Daten

Unter Trockenrasen im engen Sinne verstehe ich die Klassen Koelerio-Corynephoretea
Klika in Klika & V. Novak 1941 und Festuco-Brometea Br.-Bl. & Tx. ex Klika & Hadac
1944. Eingeschlossen werden in vorliegender Studie ferner die floristisch, strukturell und
standortlich ahnlichen Vegetationstypen der Hochgebirge (z. B. Elyno-Seslerietea Br.-Bl.
1948, Festucetea indigestae Rivas Goday & Rivas-Martinez in Rivas Goday & Mayor 1966)
und des Mediterranraumes (z. B. Thero-Brachypodietea Br.-Bl. ex A. de Bolos 1950), zumal
die Grenzziehung zu diesen alles andere als gesichert ist (= Trockenrasen im weiten Sinne).
Die Namen und die Abgrenzung der Vegetationsklassen orientieren sich an MUCINA
(1997) sowie BERG et al. (2004); fiir alle rangniedrigeren Syntaxa sei auf die jeweils zitierten
Quellen verwiesen.

In Europa gibt es eine fast uniiberschaubare Fiille an Publikationen zu Trockenrasen,
meist mit pflanzensoziologischem oder naturschutzbiologischem Schwerpunkt. Fiir die oben
skizzierten Fragen sind diese aber oftmals nicht oder nur unter erheblichem Zusatzaufwand
verwertbar, da in der Pflanzensoziologie bislang meist nicht mit einheitlich groflen Probe-
flichen gearbeitet wird (vgl. CHYTRY & OTYPKOVA 2003, DENGLER 2003: 68 ff.).
Auch die unvollstindige Berticksichtigung von Moosen und Flechten in zahlreichen Unter-
suchungen ist problematisch. Um mit vertretbarem Aufwand zu dem gewiinschten Uber-
blick zu gelangen, wurde im Folgenden vor allem auf eigene Studien zuriickgegriffen, da
diese die Kriterien einheitliche Probeflichengrofie und sorgfiltige Kryptogamenbearbeitung
(einschlieflich epiphytischer, epixyler und epilithischer Arten) erfillen, doch wurden verfig-
bare ,,Fremddaten® dhnlicher Qualitat ebenfalls berticksichtigt (vgl. Tab. 1). Da die meisten
derartigen Daten aus geografisch weit auseinander liegenden Regionen fiir 4 m?-Probeflichen
vorlagen, habe ich diese Flichengrofe fiir den europaweiten Vergleich der Artendichten in
Tabelle 1 zugrunde gelegt. Die ausgewerteten Daten stammen aus den Lindern Estland,
Schweden, Norwegen, Deutschland, Schweiz, Italien, Frankreich und Portugal (Tab. 1).

Bei den eigenen Erhebungen wurden nicht nur die in einer Fliche ,wurzelnden Arten,
sondern auch jene erfasst, die in sie hineinragten (vgl. DENGLER 2003: 128). Wie die Auto-
ren der anderen ausgewerteten Arbeiten vorgegangen sind, ist nicht immer klar; doch
machen sich die Unterschiede beider Erfassungsmethoden meist nur bei ganz kleinen
Flichen deutlich bemerkbar. Die Datenerhebung in der Uckermark erfolgte fiir Flichen-
groflen zwischen 1 mm’ und 9 cm? mit einem eigens dafiir konstruierten Kleinstflichenmess-
gerit (vgl. DENGLER et al. 2004). Auf grofleren Flichen und in allen anderen Untersu-
chungen wurden die Aufnahmeflichen mit Rahmen aus Plexiglas bzw. Holz sowie mit
Meterstiben oder Maflbandern abgegrenzt.
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3. Artendichten
3.1. Gesamtartendichten europiischer Trockenrasen

Auf 4 m? variieren die Gesamtartendichten europiischer Trockenrasen in einem weiten
Bereich (Tab. 1). Die Artenzahlen der Aufnahmen reichen von 1 bis 80, die Mittelwerte der
ausgewerteten Gesellschaften (meist auf Assoziationsebene) von 8,0 bis 53,6.

Die hochsten Artenzahlen erreicht das Gypsophilo fastigiatae-Globularietum vulgaris
Krahulec et al. ex Dengler & Lobel (Foto 1), eine basiphile Felsgrusgesellschaft des Grofien
Alvars der schwedischen Insel Oland (Alysso alyssoidis-Sedetalia Moravec 1967, Sedo-
Scleranthenea [Br.-Bl. 1955] Dengler in Dengler et al. 2003; vgl. DENGLER & LOBEL ein-
gereicht). Sehr hohe Artendichten von durchschnittlich mehr als 35 Sippen auf 4 m? weisen
auch die tibrigen fiinf Assoziationen des Verbandes Tortello tortuosae-Sedion albi Hallberg
ex Dengler & Lobel, den basiphilen Felsgrusgesellschaften Nordeuropas, auf (vgl. DENG-
LER & LOBEL eingereicht). Einen vergleichbar hohen Artenreichtum auf kleiner Fliche
erreichen unter den betrachteten Gesellschaften nur noch einige Kalkhalbtrockenrasen
(Brachypodietalia pinnati Korneck 1974, Festuco-Brometea), ebenfalls auf Oland (vgl. Foto 2).

Die geringsten mittleren Artendichten auf 4 m? weist das Corniculario aculeatae-Coryn-
ephoretum canescentis Steffen 1931 nom. invers. propos. (Foto 3) auf, eine Sandtrockenra-
sen-Pioniergesellschaft der Ordnung Corynephoretalia canescentis Klika 1934 (Koelerio-
Corynephorenea [Klika in Klika & V. Novik 1941] Dengler in Dengler et al. 2003). Sie
betrugen auf 4 m? 8,0 (Oland) bzw. 12,5 Arten (Uckermark). Ahnlich artenarm ist mit
durchschnittlich 9,5 Sippen auch das Polytricho piliferi-Sedetum pedicellati Rivas-Martinez
1977 nom. inval. (Thero-Airetalia Rivas Goday 1964, Koelerio-Corynephorenea) der iberi-
schen Gebirge.

Unter den Trockenrasenklassen sind jene basenreicher Standorte (Festuco-Brometea,
Elyno-Seslerietea) im Allgemeinen deutlich artenreicher als die schwerpunktmifiig saure
Gesteine besiedelnden (Koelerio-Corynephoretea, Thero-Brachypodietea, Festucetea indige-
stae). Eine Ausnahme bilden die basiphilen Felsgrusfluren der Ordnung Alysso alyssoidis-
Sedetalia (Sedo-Scleranthenea, Koelerio-Corynephoretea). Wihrend die Artendichte in
Bestinden des mitteleuropaischen Verbandes Alysso alyssoidis-Sedion Oberd. & T. Miiller in
T. Miller 1961 mit 17,7 sogar leicht unter vielen Koelerio-Corynephorenea-Assoziationen
liegt, ubertreffen die Assoziationen des nordischen Verbandes Tortello tortuosae-Sedion albi
mit durchschnittlich 35,6-53,6 Arten auf 4 m? sogar die meisten Festuco-Brometea-Gesell-
schaften.

Fur gingige Flichengroflen von Biodiversititsuntersuchungen sind die nachgewiesenen
Artenzahlen in Tabelle 2 uberblicksartig zusammengestellt. Da nicht alle Quellen Daten zu
allen Flichengrofien liefern, konnen hier mitunter die Maxima der Artendichte auf kleineren
Flichen jene auf grofieren Flichen tbertreffen.

3.2. Artendichten in verschiedenen Gesellschaften

Die Artendichten der verschiedenen Trockenrasensyntaxa zeigt Abbildung 1 beispielhaft
fir die in Brandenburg und Mecklenburg-Vorpommern vorkommenden Gesellschaften. Die
Festuco-Brometea-Assoziationen sind bezogen auf 10 m? signifikant artenreicher als jene der
Koelerio-Corynephoretea (DENGLER 2004a). Dabei erreichen die Kalkhalbtrockenrasen
der Ordnung Brachypodietalia pinnati (Foto 4) die hochsten Artendichten (31,1-36,0 auf
10 m2), welche jene der xerophytischen Ordnung Festucetalia valesiacae noch ibertreffen.
Innerhalb der Koelerio-Corynephoretea weist die Ordnung der Silbergras-Pionierrasen
(Corynephoretalia canescentis) die niedrigsten Artendichten auf, wobei das Caricetum arena-
riae Christiansen 1927 mit durchschnittlich nur 8,4 Arten auf 10 m? die artenirmste Assozia-
tion ist. Innerhalb der Klasse sind die Gesellschaften mit geschlossenen Rasen auf basenrei-
chen Sanden, welche standortlich und floristisch zu den Festuco-Brometea iiberleiten, am
artenreichsten, namentlich das Sileno otitae-Festucetum brevipilae Libbert 1933 corr. Krat-
zert & Dengler 1999 nom. invers. propos. mit durchschnittlich 27,2 Arten.
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Tab. 1: Pflanzenartendichten verschiedener europdischer Trockenrasentypen auf 4 m2 Die ermittelten Extremwerte sind fett gesetzt. Die Untersuchungsergebnisse sind
von Nord nach Siid angeordnet und jeweils zu (Unter-) Klassen zusammengefasst. Die Herkunftslinder sind mit den jeweiligen Autokennzeichen angegeben. Es wur-
den die folgenden Quellen ausgewertet: A = DENGLER & LOBEL (eingereicht), B = BOCH & DENGLER (2004), C = LOBEL (2002) bzw. LOBEL et al. (2004), D
= C. Dolnik (unversff., vgl. DOLNIK 2003), E = DREWS & DENGLER (2004), F = DENGLER et al. (2004), G = M. Jeschke (unveréff., vgl. KIEHL & JESCHKE
2005), H = KAMMER (1997), I = BEDALL et al. (2004), ] = DENGLER (2004b).

Artenzahl auf 4 m?

Geografische 2
Land und Region Lange und % @ S Syntaxon N Ges N aun.  Min. Min.  Mittel  Max. Max.
Breite g 5% (Aufn.) (Ges) (Ges) (Ges) (Aufn.)

Skandinavien ohne Alvare (N, S) div. A *3  Sedo-Scleranthenea: Tortello tortuosae-Sedenion albi 2 20 18 36,0 38,7 41,4 55
Temperates Europa (D, F, |) div. A *4  Sedo-Scleranthenea: Alysso alyssoidis-Sedion 1 35 4 - 17,7 - 38
EE: Saaremaa 58° N, 22° O B *1  Koelerio-Corynephorenea: div. 2 66 1 22,3 22,5 22,6 39
Sedo-Scleranthenea: Tortello tortuosae-Sedion albi 2 67 15 35,6 39,9 44,2 65

Festuco-Brometea: Filipendulo-Helictotrichion pratensis 1 76 21 - 38,0 - 54

S: Oland 57°N, 17° O C *2  Koelerio-Corynephorenea: div. 6 152 7 8,0 27,5 34,3 59
Sedo-Scleranthenea: Tortello tortuosae-Sedion albi 5 182 9 39,0 47,3 53,6 80

Festuco-Brometea: Filipendulo-Helictotrichion pratensis 4 135 17 30,8 38,6 43,9 78

RUS: Kurische Nehrung 55°N, 21° O D alle  Koelerio-Corynephorenea: Koelerion glaucae 1 18 1 - 24,7 - 37
D: Schleswig-Holstein: Ostseekuste 54° N, 11° O E alle  Festuco-Brometea: Filipendulo-Helictotrichion pratensis 1 3 26 - 30,3 - 38
D: Brandenburg: Uckermark 53° N, 14° O F alle  Koelerio-Corynephorenea: div. 3 28 10 12,5 21,4 26,5 33
Festuco-Brometea: div. 2 19 20 28,5 31,8 35,0 38

D: Bayern: Garchinger Heide 48° N, 12° O G alle  Festuco-Brometea: Cirsio-Brachypodion pinnati 1 20 20 - 30,6 - 36
CH: Kanton Bern 47° N, 8° 0 H *6  Festuco-Brometea: Mesobromion 1 10 22 - 24,7 - 29
I: Trentino 46° N, 11° O | *5  Festuco-Brometea: Brachypodietalia pinnati 1 8 29 - 33,0 - 39
Elyno-Seslerietea: Caricion austroalpinae 1 5 26 - 28,0 - 33

P: Serra da Estrela 40° N, 8° W J *4  Ubergang Thero-Brachypodietea/Koelerio-Corynephorenea 1 4 15 - 18,3 - 21
Koelerio-Corynephorenea: div. 4 29 7 9,5 15,4 21,5 25

Festucetea indigestae: Minuartio-Festucion indigestae 1 2 14 - 14,5 - 15

*1: prinzipiell alle Arten, aber kleine/kritische Kryptogamen noch nicht vollstandig nachbestimmt
*2: alle Arten mit Ausnahme epilithischer und epiphytischer Krustenflechten
*3: epilithische Arten nur in einem Teil der Aufnahmen erfasst

*4: nur epigéische Arten

*5: nur epigéische Arten; Therophyten und Kryptogamen etwas unvollstandig
*6: nur GeféaBpflanzen, Moose und Flechten aber vermutlich ohne groBe Bedeutung (vgl. Abb. 1)
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Foto 1: Das Gypsophilo fastigiatae-Globularietum vulgaris (Verband: Tortello tortuosae-Sedion albi),
eine basiphile Felsgrusgesellschaft, ist nach gegenwirtigem Kenntnisstand die auf kleinen Flichen
artenreichste Trockenrasengesellschaft Europas. Sie ist endemisch fiir die Alvarflichen Olands und
Gotlands. Auf dem Bild vom 6lindischen Groflen Alvar erkennt man u. a. Helianthemum oelandicum
ssp. oelandicum, Globularia vulgaris, Oxytropis campestris ssp. campestris, Potentilla tabernaemontani,
Sedum album sowie die Strauchflechte Thamnolia vermicularis (J. Dengler, 06/94).

Foto 2: Die Kalkhalbtrockenrasen des nordischen Verbandes Filipendulo vulgaris-Helictotrichion pra-
tensis gehdren zu den besonders artenreichen Trockenrasentypen. Das Bild zeigt einen Bestand auf
einer Alvarfliche der estnischen Ostseeinsel Saaremaa. An blithenden Arten sind u. a. Helictotrichon
pratense, Filipendula vulgaris, Galium boreale, Trifolium montanum und Geranium sanguineum zu

erkennen (J. Dengler, 06/04).
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Foto 3: Das Corniculario aculeatae-Corynephoretum canescentis (Verband: Corynephorion canescentis)
ist eine der artendrmsten Trockenrasengesellschaften Europas, zugleich aber in Mitteleuropa jene, in der
Flechten den grofiten Anteil der Phytodiversitit stellen. Das Bild von den Gabower Hingen im Bios-

phirenreservat Schorfheide-Chorin zeigt u. a. Corynephorus canescens, Agrostis capillaris, Rumex aceto-
sella und die Strauchflechten Cladonia arbuscula und Cetraria aculeata (J. Dengler, 08/04).

Foto 4: Kalkhalbtrockenrasen der Ordnung Brachypodietalia pinnati sind innerhalb Mitteleuropas die
artenreichsten Trockenrasentypen. Das Bild zeigt einen Bestand des Adonido vernalis-Brachypodietum
pinnati (Verband: Cirsio-Brachypodion pinnati) bei Griinz im Randowtal (Mecklenburg-Vorpommern).
Zu erkennen sind neben den drei charakteristischen Grisern Brachypodium pinnatum, Koeleria pyrami-
data und Briza media ferner Anthyllis vulneraria, Plantago media und Centanrea scabiosa (J. Dengler,
07/97).
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Tab. 2: Extremwerte der Pflanzenartenzahlen europiischer Trockenrasen auf unterschiedlichen
Flichengrofien. Angegeben sind die Spannen der Gesellschaftsmittelwerte (meist auf Assoziationsebe-
ne) und der Einzelaufnahmen. Es wurden die folgenden Quellen ausgewertet (sowie gegebenenfalls die
zugehérigen Rohdaten): C = LOBEL (2002), D = DOLNIK (2003), F = DENGLER et al. (2004), G =
KIEHL & JESCHKE (2005), H = KAMMER (1997), K = HOBOHM (1998), L = DENGLER

(2004a).

Flache [m?] Quelle(n) N Ges. n aufn. Artenzahl (Ges.) Artenzahl (Aufn.)
0,000001 F 4 300 0,7-1,6 0-4
0,0001 C,D,F 10 290 1,0-3,3 0-6

0,01 C,D,F,G,K 15 190 3,3-16,7 1-26

1 C,D,F,HK 16 170 10,1-54,2 1-64

4 vgl. Tab. 1 40 879 8,0-53,6 1-80

9 bzw. 10 C,D,F,HL 31 1.132 8,4-75,2 1-84

100 D,F,G 6 27 23,0-63,7 19-69

Die bislang vorliegenden Daten (vgl. Tab. 1) lassen vermuten, dass sowohl die Reihung
der Trockenrasensyntaxa hinsichtlich der mittleren Artendichte als auch deren absolute
Grofle nur geringen Schwankungen zwischen verschiedenen Regionen unterliegt. Eine auf-
fallige Ausnahme bilden allerdings die Alysso alyssoidis-Sedetalia, deren Gesellschaften in
Skandinavien eine mehr als doppelt so hohe Artendichte wie jene in Mitteleuropa aufweisen
(vgl. DENGLER & LOBEL eingereicht).

Die Artendichte kann jedoch zwischen verschiedener Bestinden einer Assoziation
erheblich variieren. Fiir die in Abbildung 1 dargestellten Assoziationen lag der Variationsko-
effizient iberwiegend im Bereich 22-33 %. Bei den artenarmen Assoziationen Caricetum
arenariae Steffen 1927 und Corniculario-Corynephoretum betrug die relative Variabilitdt
sogar 60 % bzw. 47 %. So wurden fiir die letztgenannte Assoziation in Nordostdeutschland

OFlechten
M Moose
[ GefaBpflanzen

Abb. 1: Mittlere Artendichten und deren Standardaweichungen in den nordostdeutschen Assoziationen
der Koelerio-Corynephoretea (A) und Festuco-Brometea (B). Die Zahlen in Klammern hinter den Asso-
ziationsnamen geben den Stichprobenumfang an. Die Gesellschaften gehoren zu den Ordnungen A.1 =
Corynephoretalia canescentis, A.2 = Artemisio-Koelerietalia albescentis, A.3 = Thero-Airetalia, A.4 =
Trifolio arvensis-Festucetalia ovinae, A.5 = Sedo acris-Festucetalia, A.6 = Alysso alyssoidis-Sedetalia, B.1
= Brachypodietalia pinnati, B.2 = Festucetalia valesiacae (verindert aus DENGLER 2004a).
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Artenzahlen zwischen 1 und 27 ermittelt. Diese groflen Unterschiede liegen vor allem daran,
dass die Pionierstadien des Corniculario-Corynephoretum zwischen den sehr lickig stehen-
den Corynephorus-Horsten kaum andere Arten enthalten, wihrend in ilteren Sukzessions-
stadien zahlreiche Flechten (v. a. Cladonia spp.) und einige Moose hinzutreten (Foto 3, vgl.
BULTMANN 2005, HASSE 2005).

3.3. Relative Bedeutung von Gefifipflanzen, Moosen und Flechten

Gefiflpflanzen, Moose und Flechten haben sehr unterschiedliche Anteile an der Phyto-
diversitat der einzelnen Trockenrasentypen. In Nordostdeutschland tiberwiegen auf Asso-
ziationsebene immer die Gefiflpflanzen, die mindestens die Hilfte der Gesamtartenzahl stel-
len (Abb. 1). Moose sind ebenfalls an allen Gesellschaften in nennenswertem Umfang betei-
ligt (durchschnittlich 15 % der Arten). Der Anteil der Flechten dagegen variiert erheblich
von fast vollstindigem Fehlen in den Kalkhalbtrockenrasen der Ordnung Brachypodietalia
pinnati bis zu einem Drittel in der Ordnung Corynephoretalia canescentis. In flechtenreichen
Untereinheiten bestimmter Koelerio-Corynephoretea-Assoziationen kann dieser Wert sogar
noch deutlich hoher liegen.

In Nordeuropa ist der von Kryptogamen gestellte Biodiversititsanteil in allen Trocken-
rasentypen tendenziell hoher als in ihren mitteleuropéischen Pendants (vgl. BOCH &
DENGLER 2004, LOBEL et al. 2004). Den bisher bekannten Maximalwert erreicht mit
74 % das Fulgensio bracteatae-Poetum alpinae (Albertson 1950) Dengler & Lobel, eine basi-
phile Felsgrusgesellschaft (DENGLER & LOBEL eingereicht).

4. Artenzahl-Areal-Beziechungen

Zur Beschreibung der Beziehung zwischen Untersuchungsfliche und Artenzahl werden
in der Literatur verschiedene Funktionen diskutiert (vgl. Ubersicht bei SCHMITT 1999,
Diskussion beit DENGLER 2003: 68 ff.). Giangige Ansitze sind (a) die Potenzfunktion (S = ¢
+A% < log S =log ¢+ z - log A mit § = Artenzahl und A = Flichengrofe), (b) die Logarith-
musfunktion (S = & - log A) und (c) asymptotische Funktionen, etwa die Michaelis-Menten-
Funktion (S = [r - A] / [b + A]). Die Annahme eines asymptotischen Verlaufes gegen einen
oberen Grenzwert (r) liegt auch dem in der Pflanzensoziologie noch immer weit verbreite-
ten Konzept des ,Minimumareals“ zugrunde (z. B. DIERREN 1990, DIERSCHKE 1994).
Vom theoretischen Standpunkt wire ein solcher Kurvenverlauf aber nur unter der Annahme
absoluter Homogenitit der Bestinde bei gleichzeitig absolut scharfen Grenzen zwischen
den verschiedenen Vegetationstypen denkbar, eine Situation, die bekanntlich in der Natur
nicht gegeben ist. Tatsichlich nimmt mit zunehmender Fliche immer auch die Zahl der
yzufilligen® Arten zu.

Bei empirischen Untersuchungen zur Artenzahl-Areal-Beziehung besteht jedoch das
Problem, dass sich alle drei genannten Funktionstypen dann im Kurvenverlauf stark dhneln,
wenn man nur einen kleinen Dimensionsbereich der Flichengrofien betrachtet, sich die
grofite und kleinste Fliche also nicht um mehr als zwei bis drei Zehnerpotenzen unterschei-
den. In diesem Fall lassen sich die empirischen Daten dhnlich gut wie durch die Potenzfunk-
tion auch durch die Logarithmusfunktion und selbst durch asymptotische Funktionen
approximieren. Bei Betrachtung deutlich groflerer Dimensionsbereiche liefert nach allen
bekannten Untersuchungen (z. B. PRESTON 1962, DUPRE & DIEKMANN 2001, DOL-
NIK 2003, DENGLER et al. 2004, LOBEL et al. 2004) aber nur die Potenzfunktion
brauchbare Ergebnisse.

Dies sei anhand unserer Untersuchungen an uckermarkischen Trockenrasen illustriert, in
denen wir mit acht Zehnerpotenzen der Flichengrofle (1 mm2-100 m?) einen fiir solche
Untersuchungen auflergewohnlich groflen Bereich der Flichengrofle abgedeckt haben.
Abb. 2 zeigt die Daten fiir einen beispielhaften Plot in zwei unterschiedlichen Darstellungs-
formen. Eine Logarithmusfunktion ergibe in der halblogarithmischen Darstellung eine
Gerade, eine Potenzfunktion dagegen in der doppeltlogarithmischen Darstellung. Sowohl
die Bestimmtheitsmafle der Regressionsfunktionen als auch die systematische Verteilung der
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Residuen bei der Logarithmusfunktion (positiv fiir ganz kleine und ganz grofle Flichen,
negativ fur mittlere Flichen), zeigen, dass diese keine adiquate Approximation des funktio-
nalen Zusammenhanges darstellt. Wenn KAMMER (1997: 150 {.) aufgrund seiner Daten fiir
Schweizer Kalkhalbtrockenrasen zwar ebenfalls eine Sittigungsfunktion als ungeeignet ver-
wirft, dagegen aber eine Logarithmusfunktion fiir angemessen hilt, lisst sich dies durch
Zweierlei erklaren: Einerseits unterscheiden sich die grofiten und kleinsten von ihm unter-
suchten Flichen ,nur um den Faktor 2.000 (im Gegensatz zu 108 bei uns), zum anderen hat
er die Potenzfunktion anscheinend nicht getestet. Die systematische Verteilung seiner Resi-

30

25

20

157 Regressionsfunktion:
10 y = 2,858x + 13,563 -
R% = 0,810 ’

Artenzahl

-6 -5 -4 -3 -2 -1 0 1 2
logyo (Flache/m?)

1,6
1,4
1,2
1,0 1 Regressionsfunktion:
0,819 |y =0,195x + 1,023
0,6 R® = 0,988
0,4 A
0,2 A
0,0 4
-0,2 1 [ unterer "Grenzwert" |

'0,4 T T T T T T T

log, , (Artenzahl)

logqo (Flache/m?)

Abb. 2: Artenzahl-Areal-Beziehung am Beispiel eines Bestandes des Corniculario-Corynephoretum an
den Gabower Hingen (NO-Brandenburg, verindert aus DENGLER et al. 2004) in zwei unterschiedli-
chen Darstellungsformen. Oben ist nur die Flichenachse logarithmiert (,halblogarithmische® Darstel-
lung), unten auch die Artenachse (,,doppeltlogarithmische” Darstellung). Bis auf den Wert fiir 100 m?
handelt es sich immer um Mittelwerte aus fiinf Replikaten. Angegeben sind jeweils die Parameter und
die Bestimmtheitsmafie der linearen Regressionsfunktionen bei transformierten Achsen, entsprechend
einer Logarithmusfunktion (oben) bzw. einer Potenzfunktion (unten). Betrachtet man unten nur den
Bereich zwischen 1 cm? und 100 m2, betrigt R? sogar 0,998! In der unteren Teilabbildung ist zudem eine
Abschitzung fiir den unteren ,Grenzwert der Artenzahl-Areal-Kurve dargestellt. Er betrigt
log,, (45 %) =-0,35. Nihere Erlduterungen im Text.
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duen (positiv zu grofen Flichen hin) legt nahe, dass auch bei seinen Daten eine Approxima-
tion durch eine Potenzfunktion mit hoherem Bestimmtheitsmafy moglich gewesen ware.

Unterstellt man aufgrund der vorausgegangenen Uberlegungen einen Zusammenhang
zwischen Artenzahl und Fliche in Form einer Potenzfunktion, so lassen sich die Parameter
dieser Funktion fiir verschiedene Trockenrasentypen vergleichen (Tab. 3). Die Bestimmt-
heitsmafle sind jeweils extrem hoch. Die c-Werte, entsprechend der vom Regressionsmodell
vorhergesagten Artendichte auf einer Einheitsfliche, hier also 1 m?, variieren erwartungs-
gemaf} erheblich (vgl. Abschnitt 3.1). Die Steigungen der Kurven (z-Werte) liegen dagegen in
einem sehr engen Bereich (meist 0,193-0,227); nur fir das Helianthemo oelandici-Galietum
oelandici fallt die Steigung mit z = 0,249 etwas hoher aus. Die in Tab. 3 ersichtliche Unter-
schiede fir bestimmte Vegetationstypen aus unterschiedlichen Regionen sollten nicht iiber-
bewertet werden, da die betrachten Skalenbereiche variieren und sich hinter dem gleichen
Syntaxonnamen nicht exakt der gleiche Inhalt verbergen muss. So ldsst sich der deutlich
hohere c-Wert, der sich aus HOBOHMs (1998) Daten gegeniiber jenen aus DENGLER et
al. (2004) fur das Corniculario-Corynephoretum ergibt, vor allem dadurch erkliren, dass
HOBOHM ausdriicklich nur flechtenreiche Sukzessionsstadien (,Spergulo-Corynephore-
tum cladonietosum®) betrachtet hat, wihrend wir in der Uckermark hauptsichlich artenarme
Pionierstadien analysiert haben.

Die dhnlichen z-Werte verschiedener Trockenrasengesellschaften kommen auch darin
zum Ausdruck, dass ihre Artenzahl-Areal-Kurven in doppeltlogarithmischer Darstellung
annihernd parallel verlaufen (z. B. DENGLER et al. 2004, LOBEL et al. 2004) oder anders
ausgedriickt: Die Rangfolge der Artendichten verschiedener Trockenrasentypen bleibt tiber
einen groflen Dimensionsbereich nahezu unverandert. An den Gabower Hingen (Ucker-
mark) etwa ist der Verband Corynephorion canescentis iber den kompletten Dimensionsbe-
reich von 1 mm? bis 100 m? der artenirmste Trockenrasentyp, gefolgt vom Koelerion glaucae,
wihrend die beiden Verbinde Armerion elongatae und Festucion valesiacae mit ihnlichen
Werten, aber in wechselnder Reihenfolge durchgingig an der Spitze liegen (DENGLER et
al. 2004).

Zwar driangen sich Potenzgesetze (mit unterschiedlichen Parametern) als allgemeines
Modell zur Beschreibung von Artenzahl-Areal-Beziehungen beliebiger Pflanzengesellschaf-
ten (oder noch allgemeiner: Artenlisten von Untersuchungsflichen) in beliebigen Dimen-
sionsbereichen geradezu auf, doch ist es in einem zweiten Schritt interessant, nach punktuel-

Tab. 3: Funktionsparameter fir die Anniherung der Artenzahl-Areal-Bezichungen verschiedener
Trockenrasengesellschaften durch Potenzfunktionen der Form log S = log ¢ + z - log A mit § = Arten-
zahl und A = Fliche/m2. Die Regressionsfunktionen wurden auf der Basis von Mittelwerten aller unter-
suchten Plots je Flichengrofie errechnet.

Herkunft und Ordnungen Assoziation bzw. Verband N prots N Gosen FlaChenbereich [m?] A2 c z
S: Oland (LOBEL 2002)
Alysso alyssoidis-Sedetalia Crepido pumilae-Allietum alvarensis 7 7 0,01-9 0,996 31,0 0,196
Fulgensio bracteatae-Poetum alpinae 4 7 0,01-9 0,969 42,2 0,207
Helianthemo oelandici-Galietum oelandici 8 7 0,01-9 0,956 37,7 0,249
Gypsophilo-Globularietum vulgaris 6 7 0,01-9 0,977 50,8 0,213
Brachypodietalia pinnati Veronico spicatae-Avenetum pratensis 6 7 0,01-9 0,987 32,3 0,216
RUS: Kurische Nehrung (DOLNIK 2003)
Sedo acris-Festucetalia Koelerion glaucae 9 16 0,0001-900 0,979 18,5 0,198
D: Uckermark (DENGLER et al. 2004)
Corynephoretalia canescentis Corniculario-Corynephoretum 2 10 0,000001-100 0,995 9,5 0,193
Trifolio arvensis-Festucetalia Armerion elongatae 2 10 0,000001-100 0,995 21,0 0,195
Sedo acris-Festucetalia Festuco psammophilae-Koelerietum 3 10 0,000001-100 0,990 17,9 0,214
Festucetalia valesiacae Potentillo arenariae-Stipetum capillatae 3 10 0,000001-100 0,989 19,9 0,219
D: Elbtal (HOBOHM 1998)
Corynephoretalia canescentis Corniculario-Corynephoretum 10 3 0,01-1 1,000 15,3 0,211
Trifolio arvensis-Festucetalia Armerion elongatae 10 3 0,01-1 0,911 30,6 0,227
Alysso alyssoidis-Sedetalia Poo-Saxifragetum tridactylitae 10 3 0,01-1 0,999 12,4 0,195
D: Garchinger Heide (M. Jeschke unpubl.; vgl. KIEHL & JESCHKE 2005)
Brachypodietalia pinnati Cirsio-Brachypodion pinnati 4 6 0,01-100 0,980 20,9 0,206
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len Abweichungen von diesem Zusammenhang und moglichen Erklirungen dafiir zu
suchen. LOBEL (2002, vgl. LOBEL et al. 2004) fand fiir alle fiinf von ihr untersuchten 6lin-
dischen Trockenrasengesellschaften, dass die Artenzahl-Areal-Kurve fir Flichen unterhalb
von 0,01 m? etwas steiler wird, weswegen sie eine Potenzfunktion nur fir den Bereich
0,01-9 m? annahm. Eine tberzeugende Erklirung fiir diese Abweichung gibt es bislang
nicht. Dagegen habe ich postuliert, dass die Artenzahl-Areal-Kurve aus theoretischen Griin-
den einen unteren Grenzwert besitzen misse, der auch bei fortschreitender Verkleinerung
der Fliche nicht unterschritten werden konne (DENGLER 2003: 72). Dieser entspricht dem
»Uberdeckungsgrad®, also der durchschnittlichen Anzahl von Pflanzensippen, deren oberir-
dischen Organe sich in der senkrechten Projektion tiber jedem Punkt der Fliche tber-
decken. In der doppeltlogarithmischen Darstellung miisste die Kurve also zu kleinen
Flichen hin sogar flacher werden und sich schliefflich asymptotisch diesem Grenzwert
nihern. Dieses theoretisch vorhergesagte Verhalten konnten wir mittlerweile fiir Flichen-
groflen unterhalb von 1 cm? nachweisen (DENGLER et al. 2004). Dies ist gut im unteren
Teil von Abbildung 2 zu erkennen. Dort ist auch eine Abschitzung des unteren Grenzwer-
tes dargestellt, die jedoch aus methodischen Griinden etwas zu niedrig sein diirfte (vgl.
DENGLER et al. 2004).

5. Einfliisse von Umweltparametern auf die Phytodiversitit

Von den zahlreichen abiotischen und biotischen, historischen und aktuellen Faktoren-
komplexen, deren Einfluss auf die Phytodiversitit bislang untersucht wurde, sollen im Fol-
genden nur zwei herausgegriffen werden, deren Wirkung nachweislich besonders stark ist.
Es wiirde den zur Verfugung stehenden Raum sprengen, die zahlreichen Studien zu den
Effekten von angrenzenden Vegetationstypen, kleinriumiger Heterogenitit, Storungsinten-
sitit und -frequenz, Substratmichtigkeit, Nihrstoffversorgung, historischem und aktuellem
Nutzungsregime bzw. Verbrachung, Sukzession, Renaturierungsmafinahmen, Artenpool,
Diasporenverfiigbarkeit und -eintrag (z. B. durch tierische Vektoren) sowie biotischen Inter-
aktionen (Konkurrenz und Mutualismus zwischen Pflanzen, Mykorrhiza, Parasitismus,
Herbivorie) hier zu referieren, zumal diese oftmals zu gegensitzlichen Ergebnissen gelangen.

5.1. Meereshohe und geografische Breite

Vielfach wurde postuliert und gefunden, dass die Artenzahl mit zunehmender Meeres-
hohe abnimmt. Allerdings beziehen sich die meisten derartigen Untersuchungen auf
Gesamtartenzahlen je Hohenstufe ohne deren unterschiedlichen Flichenausdehnungen in
Rechnung zu stellen (z. B. BEGON et al. 1990: 836 f., GRABHERR et al. 1995: Abb. 2,
OZENDA & BOREL 2003). Wie in Abschnitt 4 gezeigt, ist die Artenzahl aber stark von
der betrachteten Fliche abhingig. Zugleich nimmt die von den jeweiligen Hohenstufen ein-
genommene Fliche im Allgemeinen stetig mit zunehmender Hohe ab (z. B. GROOM-
BRIDGE & JENKINS 2000: 2), was man sich leicht vergegenwirtigen kann, indem man
sich einen typischen Berg idealisiert als Kegel vorstellt.

Es stellt sich also die Frage, ob die Abnahme der Artenzahl mit zunehmender Hohenlage
ein reiner Flicheneffekt ist oder ob in welchem Mafle auch die Meereshohe als solche einen
Einfluss auf die Artenzahl hat. Fiir Trockenrasen auf Granitgrus in der Serra da Estrela (Por-
tugal) konnte ich bezogen auf 4 m2-Probeflichen zeigen, dass die Artendichte im untersuch-
ten Bereich von 1.300-1.750 m ii. NN signifikant abnimmt und zwar durchschnittlich um
1,6 Arten je 100 Hohenmeter (DENGLER 2004b). MONTALVO et al. (1993) fanden in
nicht naher spezifizierten, beweideten Silikatrasengesellschaften Zentralspaniens zwischen
640-1.720 m 1. NN ebenfalls eine lineare Abnahme der Gefifipflanzenartendichte auf
0,04 m? um durchschnittlich 0,84 Arten je 100 Hohenmeter. In den stidlichen Kalkalpen fan-
den wir — auf der Basis einer kleinen Stichprobe — dagegen nur einen Artenriickgang an der
unteren Grenze der alpinen Stufe, entsprechend dem Ubergang der Festuco-Brometea zu den
Elyno-Seslerietea; in den Hohenstufen darunter (760-1.700 m . NN) war dagegen kein
Hohentrend der Gesamtartenzahl nachweisbar (BEDALL et al. 2004).
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Fir viele biologische Phinomene ist bekannt, dass zunehmende geografische Breite
einen dhnlichen Effekt hat wie groflere Hohe tiber dem Meer. Fiir die Artendichte in
Trockenrasen lisst sich das auf der Basis der hier zusammengetragenen Daten dagegen nicht
nachweisen. Vielmehr sind die Gesellschaften Nordeuropas (auch jene auflerhalb der Alva-
re!) auf kleinen Flachen tendenziell sogar etwas artenreicher als ihre mitteleuropiischen Pen-
dants (vgl. Tab. 1). Extrem fillt dieser Unterschied fiir die basiphilen Felsgrusgesellschaften
der Ordnung Alysso alyssoidis-Sedetalia aus, wo die skandinavischen Bestinde mehr als dop-
pelt so artenreich sind wie die mitteleuropiischen (vgl. DENGLER & LOBEL eingereicht).

5.2. Bodenreaktion

TYLER (1996) konnte fir die Artenzahl der Gefilpflanzen in stdschwedischen
Trockenrasen eine extreme Abhingigkeit vom pH-Wert feststellen. Die Artendichte auf 4 m?
stieg in seinen Untersuchungen von durchschnittlich 5 Arten bei einem pH (KCl)-Wert von
3 auf fast 20 Arten bei neutraler Bodenreaktion. Noch stirker war die Zunahme der
Gesamtzahl der Arten, welche in einer pH-Klasse eine Stetigkeit von mindestens 10 %
erreichten. Sie stieg von deutlich weniger als 10 Arten bei pH 3 bis auf knapp 60 Arten bei
pH 6; bei noch hoheren pH-Werten fiel die Artenzahl dann wieder geringfligig. TYLER
geht in beiden Fillen von einer unimodalen Verteilung aus, die er durch quadratische Funk-
tionen approximiert, die ihr Maximum jeweils zwischen pH 6 und 7 haben. Ahnliche Ergeb-
nisse fand ich fiir die Gesamtartendichte (auf 10 m?) in nordostdeutschen Trockenrasen. Sie
stieg von durchschnittlich etwa 12 Arten bei pH (H,O) 3,7 auf rund 27 Arten bei pH (H,O)
8,0 (DENGLER 2004a). Auch hier ergab eine polynomische Funktion zweiten Grades die
beste Approximation. Ein erneuter Abfall der Artendichte zu noch hoheren pH-Werten war
aber allenfalls angedeutet, da pH-(H,O)-Werte oberhalb von 8,5 im Gebiet kaum vorkom-
men. Bei der Analyse der Artendichte in 6landischen Trockenrasen (auf 4 m?) erwies sich die
Bodenreaktion als diejenige Umweltvariable, welche mit Abstand den grofiten Anteil der
Varianz erklirt (LOBEL et al. eingereicht). Dies galt gleichermafien fiir die Gesamtartenzahl
wie auch fiir die Artenzahlen von Gefifipflanzen, Moosen und Flechten. Wihrend fiir die
Artendichte der Kryptogamen eine hochsignifikante lineare Zunahme mit steigendem pH-
Wert aufwies, iiberwog bei den Gefifipflanzen der quadratische Term, d. h. dort lag eine
unimodale Verteilung vor.

SCHUSTER & DIEKMANN (2003) fanden in ihrer Metaanalyse der pH-Abhingigkeit
der Artendichte von Pflanzengesellschaften in Deutschland fiir Trockenrasen teils unimoda-
le Verlaufe mit Maxima zwischen pH (H,O) 6 und 7, teils lineare Zunahmen tber den
jeweils abgedeckten pH-Bereich. Abweichend von allen anderen Quellen fanden SCHWA-
BE & KRATOCHWIL (2004) einen hoch signifikanten negativen Zusammenhang zwischen
pH-Wert und Artenzahl in Festuco-Brometea-Gesellschaften der inneralpinen Trockentéler
im pH (H,O)-Bereich von 4,5 bis 9,5. Die Ergebnisse der beiden letztgenannten Studien
sind allerdings unsicher, da sie auf uneinheitlichen Probeflichengrofien beruhen und die
Autoren auch keine Korrektur des Flicheneffektes vornehmen.

6. Zusammenfassende Diskussion
6.1. Phytodiversitit von Trockenrasen im Vergleich zu anderen Vegetationstypen

Mit wenigen Ausnahmen (Caricetum arenariae, Corniculario-Corynephoretum,
Polytricho piliferi-Sedetum pedicellati) liegt die Artendichte von Trockenrasengesellschaften
iber dem von HOBOHM (1998) mit 10 Arten auf 1 m? (entsprechend 13,3 Arten auf 4 m?)
angegebenen Durchschnittswert aller geholzfreien Pflanzengesellschaften Mitteleuropas. Die
meisten untersuchten Trockenrasentypen konnen nach HOBOHM (2005) als ,sehr arten-
reich“ gelten. Die Trockenrasen des Grofien Alvars der schwedischen Insel Oland gehoren
sogar zu den auf kleiner Fliche artenreichsten Pflanzengesellschaften, die bislang dokumen-
tiert wurden (1 m% 54,2 Arten im Assoziationsmittel bzw. 64 Arten in einer Einzelaufnahme;
4 m2 53,6 Arten im Assoziationsmittel bzw. 80 Arten in einer Einzelaufnahme). KULL &
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ZOBEL (1991) konnten fiir eine estnische ,,Laubwiese“ (= gemahter Kalkhalbtrockenrasen
mit locker stehenden Biaumen) sogar bis zu 25 Arten auf 0,01 m? und bis zu 63 auf 1 m? allein
unter den Gefifipflanzen nachweisen (vgl. Foto 2). Nur aus flechtenreichen Gesellschaften
Gronlands sind dhnlich hohe oder sogar hohere Artendichten bekannt. So wies BOCHER
(1954, zitiert in LUNTERBUSCH & DANIELS 2004: 265) in einer gronlindischen
Zwergstrauchheide 69 Arten auf 1 m? nach. DANIELS et al. (2000) fanden auf 0,25 m?maxi-
mal 71 Arten bei einem Gesellschaftsmittel von 31,3 Arten. LUNTERBUSCH & DANI-
ELS (2004) schliefflich geben fiir 4 m? grofle Aufnahmen des Rhododendro-Vaccinietum
microphylli Daniels 1982 (Carici rupestris-Kobresietea bellaridii Ohba 1974) in Nordwest-
Gronland durchschnittlich 64,6 und maximal 83 epigdische Arten an.

Auf deutlich groferen Flachen als 4 m? sind die meisten Trockenrasentypen zwar immer
noch tberdurchschnittlich artenreich, doch erreichen dort auch einige andere Vegetationsty-
pen der temperaten Zone dhnlich hohe oder sogar hohere Artendichten. So belegen DOL-
NIK (2003) fir das Lolio perennis-Cynosuretum cristati Tx. 1937 sowie eine Gebusch- und
eine Waldgesellschaft der Kurischen Nehrung mittlere Artendichten von 68,5, 71,7 bzw. 72,5
Arten auf 100 m? und KRAFT & HOBOHM (2004) fiir das Pruno-Fraxinetum Oberd. 1953
in Niedersachsen durchschnittlich 66,5 und maximal 76 Arten auf 100 m? (jeweils einschlief3-
lich epiphytischer, epilithischer und epixyler Sippen).

Die Artenzahl-Areal-Beziechung von Trockenrasen lasst sich tiber den ganzen betrachte-
ten Dimensionsbereich (1 mm?-1.000 m?) exzellent durch eine Potenzfunktion approximie-
ren. Damit ist eine Extrapolation von auf unterschiedlichen Flichengrofien basierenden
Artenzahlen moglich, sofern man den spezifischen Steigungsparameter z kennt. Die bislang
gefundenen z-Werte fiir Trockenrasen liegen in einem engen Bereich von 0,193-0,249 (Mit-
tel: 0,210), wihrend sie in den von HOBOHM (1998) insgesamt untersuchten Pflanzenge-
sellschaften zwischen 0,045 und 0,306 variierten. Fiir Trockenrasen bedeutet das, dass sich
die Artenzahl mit jeder Verdopplung der Fliche ungefihr um den Faktor 1,16 und mit jeder
Verzehnfachung ungefihr um den Faktor 1,62 erhoht.

6.2. Ursachen des Artenreichtums und seiner Verteilung in Trockenrasen

Warum nun sind Trockenrasen im Allgemeinen so tiberdurchschnittlich artenreich?
PARTEL et al. (2000) unterscheiden drei grundlegende Kategorien von Phytozénosen hin-
sichtlich der die Etablierung neuer Arten und damit die Artenvielfalt limitierenden Fakto-
ren: (1) durch abiotische Faktoren, (2) durch Diasporenverfiigbarkeit, (3) durch Konkur-
renz. Trockenrasen wiirden demnach tberwiegend in die zweite Kategorie fallen. Thre Pro-
duktivitat ist zu gering, als dass interspezifische Konkurrenz ernsthafte Bedeutung erlangen
konnte. Zugleich sind in ithnen (mit Ausnahme der stark sauren Standorte) physiologische
Stressfaktoren (wie toxische Ionen in der Bodenlosung) so wenig ausgeprigt, dass auch
Arten ohne aufwindige Adaptionen dort prinzipiell wachsen koénnen. Zwar ist auch
Trockenheit ein Stressfaktor, doch tritt dieser in europiischen Trockenrasen nur miflig und
saisonal auf (im Gegensatz zu ganzjihrig ariden Wiistengebieten). Pflanzen stehen viele
unterschiedliche und phylogenetisch weit verbreitete Mechanismen zur Verfiigung stehen,
mit ithm zurechtzukommen, darunter die Vermeidung des Stressors durch saisonale Einni-
schung (Therophyten, Geophyten; vgl. LARCHER 1994). Insofern wirkt die mafige
Trockenheit europiischer Trockenrasen hauptsichlich produktivititslimitierend und damit
indirekt sogar fordernd auf die Phytodiversitat. Fir diese Einordnung sprechen auch die fol-
genden Beobachtungen: (i) interspezifische Konkurrenz hat in Trockenrasen zumindest fiir
Gefafipflanzen und Moose offensichtlich kaum eine Bedeutung (z. B. ZOBEL et al. 2000,
LOBEL et al. eingereicht); (ii) zusitzliche Arten konnen sich auch in einem artenreichen
Trockenrasen leicht etablieren, wenn Diasporen eingebracht werden (ZOBEL et al. 2000);
(i11) Trockenrasenarten sind oft kurzlebig und regenerieren sich haufig (Karussellmodell von
VAN DER MAAREL & SYKES 1993). Unter diesen Rahmenbedingungen wire die hohe
Artendichte in Trockenrasen in erster Linie eine Konsequenz des groflen Pools an Trocken-
rasenarten insgesamt, dessen Grofie jene praktisch aller anderer Vegetationstypen iibertrifft
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(z. B. PARTEL et al. 1996, KORNECK et al. 1998). Warum allerdings cin Vegetationstyp,
der sowohl in der natlirlichen als auch in der aktuellen Vegetation nur einen sehr kleinen
Flichenanteil einnimmt, einen so groflen Artenpool aufbauen konnte, ist zur Zeit noch eines
der ungelosten Ritsel der Biodiversititsforschung. Ferner mag die Kleinheit vieler Trocken-
rasenarten, nicht nur der Kryptogamen, dazu beitragen, dass in diesem Vegetationstyp tiber-
durchschnittlich viele Arten auf engem Raum koexistieren konnen. Auch die ,,zeitliche Ein-
nischung® (d. h. Optimalentfaltung zu verschiedenen Jahreszeiten) durch den hohen Anteil
von Therophyten (Gefifipflanzen und Moose) und Geophyten in bestimmten Trockenra-
sentypen diirfte sich positiv auf die Phytodiversitit auswirken.

Die auch unter Trockenrasen herausragende Artendichte der Bestinde des olindischen
Groflen Alvars diirfte sich vor allem auf den dortigen groflen Artenpool infolge einer langen
Habitatkontinuitit (vermutlich war das Gebiet postglazial nie vollstindig dicht bewaldet)
und die fiir europiische Trockenrasengebiete fast einmalige Grofle von rund 300 km?
zuriickfithren lassen (vgl. KONIGSSON 1968). Bei den dortigen Felsgrusgesellschaften
(Tortello tortuosae-Sedion albi) kommt vermutlich der starke jahreszeitliche Wechsel der
Standortbedingungen fordernd hinzu (iberstaut im Winter, sehr trocken im Sommer), der
die Koexistenz von Arten mit sehr verschiedenen 6kologischen Optima am gleichen Stand-
ort ermoglicht.

Als wichtigste Ursache der unterschiedlichen Artendichten verschiedener Trockenrasen
erwies sich die Bodenreaktion. Die in praktisch allen Untersuchungen nachgewiesene starke
Phytodiversititszunahme vom stark Sauren bis in den Neutralbereich und auch die teilweise
beobachtete erneute leichte Abnahme im Alkalischen stimmen tiberein mit den Beobachtun-
gen in vielen anderen temperaten und borealen Vegetationstypen (z. B. PARTEL 2002,
SCHUSTER & DIEKMANN 2003, TYLER 2003). Als Erklirungen fiir diese Disparitit
der Artendichten bei unterschiedlichen pH-Werten gelten in erster Linie toxische Konzen-
trationen von H*- und APP*-Tonen im Sauren (z. B. TYLER 1999, 2003). EWALD (2003)
postuliert ferner eine Verarmung der europaischen Azidophytenflora in den Eiszeiten, da in
den Refugialriumen basische Boden deutlich dominierten.

7. Fazit und Ausblick

In der vorliegenden Arbeit habe ich versucht, einen Uberblick iiber Phytodiversititsmuster
von Trockenrasen und mogliche Erklarungsansitze zu geben. Mit den in den Abschnitten 3
und 4 zusammengetragenen Daten sollte es kiinftig moglich sein, Angaben zur Artenzahl von
Trockenrasen auf unterschiedlichen Flichengrofien und fiir verschiedene Artengruppen ver-
gleichend zu bewerten und gegebenenfalls auf andere Flichengrofien zu extrapolieren. Trotz
zahlreicher Einzeluntersuchungen und Erklirungsansitze, kann dagegen die Frage, warum
Trockenrasen so viel artenreicher sind als die meisten anderen Pflanzengesellschaften, noch
nicht als umfassend und iiberzeugend geklirt gelten. Ahnliches gilt auch fiir die Faktoren,
welche die grofle Varianz der Artendichten zwischen und innerhalb verschiedener Trocken-
rasentypen hervorrufen.
Um der Losung dieser Fragenkomplexe niher zu kommen, erscheint es mir essenziell,
dass kinftig bei der Datenerhebung in Einzeluntersuchungen wesentlich mehr auf Kompati-
bilitit zu vergleichbaren Arbeiten geachtet wird. Das heifit:
¢ Aufgrund der Skalenabhingigkeit sollten Fragen der Biodiversitit auf unterschiedlich
groflen Flichen gleichzeitig analysiert werden.

® Es sollte in den unterschiedlichen Skalenbereichen mit einheitlich groflen Flichen gear-
beitet werden, z. B. 0,0001 m2, 0,01 m2, 1 m? und 100 m2. Will man eine feinere Auflosung
erreichen, so bieten sich als zusitzliche Zwischengroflen 0,0009 m?, 0,09 m2 9 m? und
900 m? an, da dadurch die logarithmische Skala niherungsweise gleichmiflig geteilt wird
und die Fliachen zugleich leicht als Quadrate abgegrenzt werden konnen (im Gegensatz
etwa zu 10 m2-Flichen).

® Moose und Flechten sollten aufgrund ihrer groffen Bedeutung bei Untersuchungen zur
Phytodiversitit von Trockenrasen generell Berticksichtigung finden.

401

—p—



Dengler 26.04.2005 9:15 Uhr Seite 402 $

Schlieflich kénnte auch die riesige Fiille existierender pflanzensoziologischer Vegetati-
onsaufnahmen ein reicher Fundus fiir die Biodiversititsforschung sein. Wie in Abschnitt 2
schon angerissen, steht dem aber deren zumindest im Hinblick auf diesen Fragenkomplex
oft mangelnde Qualitit entgegen. So ist es in der Pflanzensoziologie bislang noch nicht
iblich, mit gleich groflen Flichen zu arbeiten, teilweise werden die verwendeten Flichen-
groflen nicht einmal publiziert. Zudem wurden in vielen pflanzensoziologischen Arbeiten,
insbesondere aus dem Mediterranraum, Kryptogamen nicht oder nur ungentiigend bearbei-
tet. Auf Qualititsmingel deuten auch die Auswertungen grofler Mengen publizierter Vege-
tationsaufnahmen durch CHYTRY (2001) und SCHUSTER & DIEKMANN (2003) hin.
Wihrend in Abschnitt 4 gezeigt werden konnte, dass zwischen Flichengrofie und Artenzahl
ein sehr enger positiver Zusammenhang besteht, konnten SCHUSTER & DIEKMANN in
den meisten Fillen keinen Effekt nachweisen und CHYTRY stellte fiir einige Vegetationsty-
pen sogar eine Artenzahlabnahme zu grofien Flichen hin fest. Als wahrscheinliche Ursachen
fur diese theoretisch unmoglichen Ergebnisse vermutet CHYTRY, dass einerseits auf grofie-
ren Flichen leichter Arten tbersehen werden und dass andererseits Pflanzensoziologen
geneigt sind, in Bestinden mit geringer Artendichte die Aufnahmefliche zu vergrofiern.
Betrachtet man die Regressionskurve, die CHYTRY (2001: 442) fir die Artendichte von
Festuco-Brometea-Gesellschaften in Tschechien angibt und setzt sie in Relation zu den in
Tabelle 1 ermittelten Werten, so zeigt sich, dass die Werte selbst auf 4 m2-Plots mindestens
1/3 zu niedrig sind! Bei der Verwertung von existierenden pflanzensoziologischen Aufnah-
men fiir Biodiversitiitsuntersuchungen ist also Vorsicht geboten. Fiir kiinftige pflanzensozio-
loglsche Arbeiten wire deshalb Folgendes zu wiinschen (vgl. DENGLER 2003):

Klasse statt Masse sollte die Devise beim Anfertigen pflanzensoziologischer Aufnahmen

sein. Da die einigermaflen vollstindige Erfassung des Arteninventars auf groferen

Flichen selbst fiir den erfahrenen Bearbeiter sehr zeitaufwindig ist (vgl. DOLNIK 2003),

bietet sich schon von daher die Arbeit mit kleineren Probeflichen als in der Vergangen-

heit oft iiblich an.

e Pflanzensoziologische Aufnahmen sollten mit einheitlichen Flichengrofien angefertigt
werden (vgl. die Standardisierungsvorschlige von CHYTRY & OTYPKOVA 2003,
DENGLER 2003: 120, DOLNIK 2003). Im Gegensatz zum Konzept von CHYTRY &
OTYPKOVA (2003), die 16 m? fiir ,alle“ temperaten Rasengesellschaften, zugleich aber
4 m? fiir die Felsgrusgesellschaften vorsehen, sollte fiir simtliche Trockenrasentypen (und
moglichst fir alle Klassen der Krautvegetation, vgl. DENGLER 2003) eine einheitliche
Flachengrofle gelten. Diese musste dann aber aufgrund der Kleinflichigkeit der Felsgrus-
gesellschaften und der kleinriumigen Heterogenitit auch anderer Trockenrasentypen
eher bei 4 m? oder 9 m’ liegen.

® Moose und Flechten, moglichst auch die epilithischen, epiphytischen und epixylen Arten,
sollten grundsatzlich miterfasst werden.

Um die hier vorgestellte Ubersicht kiinftig auf eine breitere Basis stellen zu kénnen, bin
ich fir Hinweise auf und die Zusendung von Phytodiversititsdaten europaischer Trockenra-
sen dankbar. Besonders wertvoll sind dabei Untersuchungen auf Einheitsprobeflichen (opti-
mal 4 m? oder 9/10 m?) mit sorgfaltiger Bearbeitung der Moose und Flechten.
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Correction:

In the penultimate line of the Abstract on p. 387 it must read
»power function*

instead of

»exponential function®





