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1 Einleitung

Die Flora eines Gebietes verandert sich sowohl durch die Evolution als auch durch
die Migration von Arten (Wallace 1855). Die Migration von Arten Uber bestehende
Arealgrenzen hinweg ist ein natlrlicher Prozess. Seit einigen Jahrhunderten ist die
Ausbreitung der Arten jedoch durch den Menschen stark beeinflusst worden.
Dadurch hat die Ausbreitung von Arten Uber sehr lange Distanzen bis hin zur
interkontinentalen Ausbreitung in der Neuzeit exponentiell zugenommen (Starfinger
1993). Arten, die in ein Gebiet aul3erhalb ihres Artareals eingefuhrt wurden, die so
genannten Adventivarten, sind aufgrund der abiotischen Umweltbedingungen der
neuen Umwelt nur selten in der Lage, zu uberleben und mit der vorhandenen
Vegetation erfolgreich zu konkurrieren, um so dauerhafte Populationen zu bilden
(De Candolle 1820 in Richardson et al. 2000b, Darwin 1858, Rikli 1903 / 1904 und
Thellung 1918 / 1919 in Lohmeyer & Sukopp 1992, Elton 1958, Williamson & Brown
1986). Da in Europa die Anzahl der eingefuhrten Arten die Anzahl der proanthropen
(,einheimischen®) Arten um das 3,5-fache ubertrifft (Sukopp 2001), konnten sich trotz
der geringen Uberlebenswahrscheinlichkeit viele Adventivarten etablieren.

Zu den Adventivarten, die sich in neuen Gebieten sehr erfolgreich etablieren
konnten, gehort der Riesen-Barenklau, Heracleum mantegazzianum (PySek 1994).
Die aus dem Kaukasus stammende mehrjahrige, nach der Blute absterbende
Apiaceae, die durch ihre Wuchshdhe von 3,5 m (grol3er Blitenstand) sehr auffallig
ist, hat sich als Adventivart in Mittel- und Nordeuropa verbreitet (Ochsmann 1996,
Otte & Franke 1998). Aufgrund der phototoxischen Wirkung der Pflanzensekrete und
der lokalen Verdrangung von Arten (PySek & PySek 1995) ist Heracleum
mantegazzianum eine von etwa 25 Adventivpflanzenarten, die auferhalb von
landwirtschaftlich genutzten Flachen gegenwartig in Mitteleuropa gezielt bekampft
werden (Schepker 1998). Die Ausgaben fur diese Malnahmen sind parallel zur
starken Populationszunahme seit den 1960er Jahren kontinuierlich gestiegen und
wurden im Jahre 2003 auf ca. 12 Millionen Euro pro Jahr geschatzt (Reinhardt et al.
2003).

Obwohl die Ausbreitung von Adventivarten wie auch die Ausbreitung von Arten im
Allgemeinen auf populationsbiologischen Mechanismen basiert, sind nach
Williamson (1999) viel zu wenige populationsbiologische Studien zu Adventivarten
unternommen worden. Eine Ausnahme bilden die Untersuchungen von Horvitz et al.
(1998), Drayton & Primack (1999), Parker (2000) und Neubert & Caswell (2000).
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Eine populationsbiologische Studie zu Heracleum mantegazzianum, die die
erfolgreiche  Wettbewerbsstrategie  untersucht, die zur Entstehung von
Dominanzbestanden fluhren kann, liegt meines Wissens bislang nicht vor. Eine
derartige Studie ist auch fur die Entwicklung von Managementmethoden bedeutsam.
Hier setzt die vorliegende Arbeit an, die zum Ziel hatte, charakteristische
populationsbiologische Eigenschaften von Heracleum mantegazzianum herauszu-
arbeiten, die fur die Ausbildung der Dominanzbestande der Art verantwortlich sind.
Heracleum mantegazzianum-Populationen treten zumeist mit einer geringen
Individuendichte auf. Der geringen Individuendichte liegen weniger gunstige
Umweltbedingungen (wie z. B. starke Stérung durch Beweidung oder Mahd) oder ein
frihes Besiedlungsstadium zugrunde. Unter gunstigen Umweltbedingungen kdnnen
in einem spaten Besiedlungsstadium Bereiche mit sehr hohen Individuendichten
vorkommen. Daher wurden fir diese Studie Daueruntersuchungsflachen in
Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte eingerichtet, die der
Verfolgung von Entwicklungsschicksalen von Heracleum mantegazzianum-
Individuen dienten. Die vergleichende Untersuchung der Subpopulationen
verschiedener Individuendichte wurde von folgenden Fragestellungen geleitet:

. Gibt es Variationen im Lebenszyklus der Subpopulationen hoher und geringer
Individuendichte?

. Wie unterscheiden sich die Lebenszyklen zwischen den Subpopulation?

. Wie kommt es zu diesen Unterschieden?

Die Analyse der aus den Daueruntersuchungsflachen erhaltenen demographischen
Daten erfolgte anhand von Matrix-Modellen, einem Verfahren, das bislang meist zur
Untersuchung von Populationen gefahrdeter Arten verwendet wurde (Crouse et al.
1987, Caswell 2001). Mit Hilfe dieses Verfahrens lassen sich innerhalb weniger
Jahre charakteristische populationsbiologische Kennwerte berechnen, die
weitgehend unabhangig von der kurzfristigen Dynamik des Systems sind und daher
intrinsische, dem System innewohnende, Parameter abbilden.

Die Untersuchungen erfolgten im Rahmen des EU-Projektes ,Giant Alien“. Ziel
dieses Projektes ist die Erforschung der Biologie der Art zur Entwicklung von
Managementstrategien. Hierzu wurden populationsbiologische, vegetationsdko-
logische und genetische Studien durchgefuhrt, sowie chemische, mechanische und
biologische Managementverfahren untersucht. Grundlegende populationsbiologische
Eigenschaften der Art wurden von einer Arbeitsgruppe der Akademie der
Wissenschaften Prahonice mit dem Schwerpunkt Reproduktionsbiologie und von der
Professur fur Landschaftsokologie und Landschaftsplanung der Universitat Giel3en
mit dem Schwerpunkt Wettbewerbsstrategie untersucht.
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Hohe Individuendichte
(ca. 10 bis 30 Ind. pro m?)

Geringe Individuendichte
(ca. 0,1 bis 3 Individuen pro m?)

i Y Y
Stadium 1 Stadium 2 Stadium 3 Stadium 4
Abbildung 1: Darstellung der Subpopulationen und Skizzierung der Entwicklungsstadien

(Entwicklungsstadium 1, 2 und 3: kleine, mittlere und grof3e vegetative Individuen

Entwicklungsstadium 4: reproduktive Individuen)
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2 Adventivarten — ein Uberblick

Die Ausbreitung von Arten Uber bestehende Arealgrenzen ist ein naturlicher Prozess
und stellt eine Grundvoraussetzung der Evolution dar. Seit Beginn der Migrationen
der Menschheit, ist der Mensch ein wichtiger Verbreitungsvektor von Arten. Die
Verbreitung von Arten Uber bestehende Arealgrenzen hinweg hat in den letzten
Jahrhunderten unter dem Einfluss des Menschen exponentiell zugenommen
(Starfinger 1993). So kommt es durch die gestiegene Mobilitat von Personen und die
Zunahme von Giitertransporten zu einer Uberwindung von Verbreitungsbarierren und
damit zu einem scheinbaren ,Zusammenrucken der Kontinente“ (Bocker et al. 1995).
Dabei besteht der uUberwiegende Teil der Adventivpflanzen (nicht ,einheimische®
Pflanzen), die in den letzten Jahrhunderten eingefiuhrt wurden, aus absichtlich
eingefuhrten Arten, zumeist Zier- oder Nutzpflanzen (Lohmeyer & Sukopp 1992).
Neben der Einfuhrung von Adventivarten, ist der Mensch auch fur die Veranderung
von Habitaten (Glossar) und die damit verbundene Schaffung von fur Adventivarten
geeigneten Habitaten verantwortlich. In Mitteleuropa sind nur &auerst geringe
Flachenanteile anthropogen unbeeinflusst oder geringfligig beeinflusst (Lohmeyer &
Sukopp 1992). Abgesehen von Gewassern ist das Vorkommen von Adventivpflanzen
in anthropogen geringfugig beeinflussten Habitaten (Sukopp 2001) gering
(Ausnahme z. B.: Impatiens parviflora auf naturnahen Waldstandorten, Trepl 1984,
Sukopp 1995). Habitate mit einem starken anthropogenen Einfluss' weisen dagegen
oft einen hohen Anteil an Adventivpflanzen auf. Ein Beispiel hierfir sind
Ruderalstellen sowie nicht mehr bewirtschaftete Agrarflachen, auf denen
Sukzessionen ablaufen. Aber auch naturliche, zum Teil sehr artenreiche Systeme, in
denen aufgrund wiederkehrender Storungen haufig sekundare Sukzessionen
eintreten, wie z. B. Gewasserufer besitzen oft einen hohen Adventivpflanzenanteil
(Planty-Tabacchi et al. 1996). In den aul3erhalb Europas noch relativ jungen, von
Menschen geschaffenen Habitaten treten viele ,europaische” Adventivarten auf (z. B.
Neuseeland). Insgesamt sind 60 % aller weltweit etablierten Adventivarten
europaische Arten, obwohl die europaische Flora nur 4,4 % der Weltflora ausmacht
(Pysek 1998).

In Europa wurden nach Sukopp (2001) 12.000 Blutenpflanzenarten eingefuhrt.
Verglichen mit der Gesamtzahl von insgesamt etwa 3400 etablierten Arten [Uber 200

! Einige Autoren teilen die Vegetation entsprechend ihres ,Natirlichkeitsgrades” in Hemerobiestufen
ein.
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,<Archaophyten®, ca. 400 fest etablierte ,Neophyten® und Uber 600 lokal etablierte
,Neophyten® (Wisskirchen & Haupler 1998, Otte & Mattonet 2002) (Termini s. u.)] der
Flora Deutschlands (Wisskirchen & Haupler 1998) ist dies auch global betrachtet
beachtenswert. Nach Sukopp (2001) sind 687 (5,7 %) der eingefuhrten
Pflanzenarten ,eingeburgerte“ Sippen, 277 davon haben sich in naturnaher
Vegetation etabliert.

Nur etwa 50 Adventivarten werden gezielt bekampft, davon rund 30 aul3erhalb von
Landwirtschaftsflachen  (Kowarik  2002). Zu  diesen  aullerhalb  von
Landwirtschaftsflachen bekampften Arten zahlt Heracleum mantegazzianum.

2.1 Forschungsgeschichte

Die EinflUhrung von Adventivarten durch Migrationen und Handelsverkehr der
Menschheit in prahistorischer Zeit sowie Antike und Mittelalter sind kaum oder nicht
uberliefert worden. Informationen Uber Adventivpflanzenarten wurden aus diesen
Zeitraumen hauptsachlich durch stratigrafische Analysen des Bodens (z. B.
Pollenanalysen in Torf) gewonnen. Erst im 19. Jahrhundert wurden die
Verbreitungsgrenzen von Arten in den Mittelpunkt einiger Untersuchungen gestellt®.
Die Migration von Pflanzen und die dabei zu Uberwindenden Barrieren wurden schon
1820 bei de Candolle (1820; S. 45 in Richardson et al. 2000b) dargestellt.

Intensiv beschaftigten sich Wallace® (1855, Darwin & Wallace 1858) und Darwin
(Darwin & Wallace 1858) deren Hypothesen zur natiirlichen Selektion (Wallace 1858*
in Darwin & Wallace 1858) zur Evolutionstheorie fluhrte, mit Ausbreitungsbarrieren
und Artbildung.

Dartber hinaus beschaftigte sich Darwin (1859) direkt mit der Etablierung
(,Naturalisierung®) von Adventivpflanzen und stltzte damit eine der ersten Theorien

2 Beispielsweise konnen hier die Arbeiten von Stromeyer (1801 in Beer 1999) und von Humboldt
g18‘|7 in Kratz 1997) genannt werden.

Wallace (1855: On the Law which has regulated the Introduction of New Species):
“When a range of mountains has attained a great elevation, and has so remained during a long
geological period, the species of the two sides at and near their bases will be often very different,
representative species of some genera occurring, and even whole genera being peculiar to one side
only, as is remarkably seen in the case of the Andes and Rocky Mountains. A similar phaenomenon
occurs when an island has been separated from a continent at a very early period. [...] The facts of
geographical distribution and of geology may thus mutually explain each other in doubtful cases,
should the principles here advocated be clearly established.”
* Brief an C. Darwin geschrieben in Ternate im Februar 1858: On the tendency of varieties to depart
indefinitely from the original type.
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zur Thematik von de Candolle (1855 in Binggeli et al. 1998), die die starken
Differenzen zwischen der Adventivartenflora und der Flora der ,einheimischen® Arten
behandelt. De Candolles Untersuchungen =zeigten, dass die etablierten
(,naturalisierten®) Adventivpflanzenarten verhaltnismalig mehr Gattungen angehéren
als die ,einheimischen” Pflanzenarten (in Darwin 1859, S. 89). Zudem stellte Darwin
(1859, S. 89) auf der Grundlage einer Untersuchung von Asa Gray fest, dass der
uberwiegende Anteil der Adventivartengattungen im Norden der Vereinigten Staaten
von Amerika in der neuen Umwelt vor der Etablierung nicht vorhanden war.

Im deutschsprachigen Raum untersuchten Rikli (1903 / 1904 in Lohmeyer & Sukopp
1992) und Thellung (1918 / 19 in Lohmeyer & Sukopp 1992) Adventivarten und
pragten hier die Terminologie (Schroeder 1969).

Guppy (1917 in Binggeli et al. 1998) und Ridley (1930 in Binggeli et al. 1998) trugen
Informationen zur Samenverbreitung und zur Einflhrung von Adventivarten
zusammen. Sie gaben damit auch den aktuellen Wissensstand zur damaligen Zeit
wieder. Cain (1944; S. 149 in Richardson et al. 2000b) befasste sich mit
Ausbreitungsbarrieren.

Die Ausflhrungen von Elton (1958) stimulierten eine Vielzahl an Untersuchungen
(Simberloff 2000), dabei zeichnete sich die Entwicklung eines eigenstandigen
Forschungszweiges ab (Lodge 1993). Diese Entwicklung fuhrte zu einer nahezu
vollstandigen, jedoch kunstlichen Trennung der Adventivarten-Thematik von der
Sukzessionsforschung (,Gap-Dynamik®, Pickett & White 1985,
Metapopulationsdynamik, Hanski 1999) sowie der Pflanzenschutzforschung
(Cousens & Mortimer 1995) und der Restaurationsokologie (z. B. Whisenant 1999),
die ebenso die Kolonisation von Habitaten behandeln. Verbindungen der
Forschungsbereiche sind bei Prach & PySek (1999) und Rejmanek (1989) zu finden.
Die Ursache dieser Trennung ist u. a. bei Elton (1958) zu suchen.

Dabei war in den Jahren nach Eltons Radiobeitragen und der Ausgabe seines
Buches ,The Ecology of Invasions by Animals and Plants® (1958) zunachst nur eine
malfige Resonanz feststellbar. So traten in den 60er Jahren nur wenige Artikel auf (z.
B. Salisbury 1961 in Rejmanek 2000; Baker & Stebbins 1965 in Rejmanek 2000).
Nach dem internationalem SCOPE-Projekt® zu biologischen Invasionen im Jahre
1982 konnte jedoch ein starker Anstieg in der Forschungstatigkeit zum Thema
Adventivpflanzen verzeichnet werden. Als SCOPE-Sammelbande erschienen unter

® SCOPE-Projekt

“Scientific Committee on Problems of the Environment“—Projekt 1982 mit 15 Verdffentlichungen
(genaue Auflistung siehe Williamson (1996), Synthese siehe Drake et al. (1989). Die zwei
Hauptthemenbereiche sind Merkmale von Adventivarten und rezipierende Lebensgemeinschaften).
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anderen: Mooney & Drake 1986, Groves & Burdon 1986, Kornberg & Williamson
1986, Drake et al. 1989 und di Castri 1990.

Im Vergleich zu den besonders im angelsachsischen Sprachraum meist sehr
undifferenzierten Studien vor 1980 werden in vielen Untersuchungen ab Mitte der
1980er Jahre einzelne Phasen, unterschiedliche zugrunde liegende Prozesse, die
Eigenschaften von Adventivarten sowie rezipierende Lebensgemeinschaften
analysiert.

Eine Vielzahl weiterer internationaler Tagungen und Symposien folgten dem
SCOPE-Projekt. Die Anzahl von Untersuchungen nahm ein nahezu
uniiberschaubares Ausmaf an. Ubersichtsartikel findet man bei Mooney & Drake
1986, Drake et al. 1989, Hengeveld 1989, Cronk & Fuller 1995, PySek 1995a, 1995b,
PysSek et al. 1995a, Williamson 1996, 1999, Vitousek et al. 1997, Sandlund et al.
1999, Mack et al. 2000, Alpert et al. 2000. Neuseeland und die Vereinigten Staaten
von Amerika sind die Lander mit den starksten Forschungstatigkeiten, in denen auch
die meisten themenbezogenen Journale herausgegeben werden.

Etwa 100 Veroffentlichungen wurden Mitte der 1990iger Jahre jahrlich zum Thema
Adventivarten publiziert (PySek 1995b).

In jlingeren Untersuchungen und Ubersichtsartikeln wird die bislang geleistete
Forschungsarbeit zunehmend kritischer gesehen. Als Grund fur die oft kontraren
Theorien und empirischen Ergebnisse wird die Missachtung der Komplexitat der
Thematik, die zugrunde liegenden kontroversen Pramissen sowie das Fehlen von
innovativen, vielschichtigen Modellen oder Mechanismen angefluhrt (vgl. z. B. Levine
& D’Antonio 1999, Dauvis et al. 2001, Milbau et al. 2003).

2.2 Terminologie

Die Terminologie in der Adventivarten-Thematik hat sich im deutschen und im
angelsachsischen Sprachraum relativ getrennt voneinander entwickelt.

Beiden Sprachraumen gemeinsam ist der stark uneinheitliche Gebrauch von
Fachbegriffen sowie die Einteilung nach zum Teil biologisch wenig relevanten
Gesichtspunkten z. B. nach der Einfuhrungsweise (Ergasiophyten / Akolutophyten)
oder nach anthropozentrischen Normen (z. B. wiunschenswert / nicht winschenswert
oder problematisch / unproblematisch) (PySek 1995a, Sukopp 1995, Davis &
Thompson 2000, Rosenzweig 2001, Slobodkin 2001, Davis et al. 2001, Colautti &
Maclsaac 2004). Besonders im Deutschen sind eine Vielzahl an ,exotischen”
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Begriffen gepragt worden, die auf Status und Ausbreitungsgeschichte von
Adventivpflanzenarten Bezug nehmen, in der internationalen Literatur kaum Eingang
gefunden haben und oft missverstandlich (Sukopp 1995) sind. Eine differenzierte
Betrachtungsweise ist unabdingbar, doch ware eine Umschreibung der nicht sehr
gebrauchlichen Begriffe oft nicht viel schreibaufwandiger als der Begriff an sich (z. B.
Ergasiolipophyten: Adventivpflanzen als Kulturrelikte).

In vielen Fallen ist es ausreichend, den Begriff ,ausbreitende (expansive)
Adventivart® (,Nicht-Native Art“, ,spreading non-native species®, ,spreading
adventives®) zu benutzen und gegebenenfalls die Statusangabe ,etabliert*
hinzuzufligen. Eine international vereinheitlichte und vereinfachte Terminologie unter
Berucksichtigung der Terminologie der Sukzessionsforschung ist anzustreben und
wurde die Forschungsentwicklung fordern.

Im Folgenden sind die im deutschen und angelsachsischen Sprachraum Ublichen
Begriffe aufgefuhrt:

221 Deutsche Terminologie

Der Terminus Adventivarten (Adventive, engl.: ,Non-native species (Davis et al.
2000), ,adventives®) wird in dieser Arbeit gleichbedeutend mit ,gebietsfremden® Arten
im weitesten Sinne und somit in der urspringlichen Wortbedeutung gebraucht
(abgeleitet vom lateinischen advenire = hinzu-, heran-, ankommen).

Als Adventivarten werden hiernach Arten bezeichnet, die in einem Gebiet
vorkommen, in dem sie nicht ,einheimisch" (indigene und idiochore Arten) sind. Die
Arten konnen unabsichtlich eingeschleppt, absichtlich eingeflihrt oder eigenstandig
eingewandert sein. Uber den Grad der Abhangigkeit von anthropogenen Einfliissen
gibt dieser Begriff keine Auskunft. In der Literatur werden ,Adventivarten® teilweise
als Unbestandige fremder Herkunft verstanden und den etablierten ,Neophyten®
gegenubergestellt. Auch werden Beziehungen zur potentiellen natirlichen Vegetation
hergestellt (Schroeder 1969). Der Begriff ,Exot” wird oft ahnlich verwandt.

Die im Deutschen in der Adventivarten®~Thematik zum Teil sehr unterschiedlich
verwendeten Termini, werden im Folgenden basierend auf der Gliederung von
Schroeder (1969) aufgefuhrt (vgl. auch Adolphi 1995, Kowarik 1999, Woitas 2001).
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Zeitpunkt der Einwanderung:

Entscheidend ist jeweils der Zeitpunkt eines ersten spontanen Auftretens im Gebiet.
»LArchaophyten® sind vor 1492 oft als Begleiter der landwirtschaftlichen Kultur, vor
allem als Ackerunkrauter (Starfinger 1993), aufgetreten.

,Neophyten*’ sind nach 1492 aufgetreten. Der Beginn der (iberseeischen
Handelsbeziehungen mit Amerika seit 1492 ist als willklrlich festgelegtes Datum,
vorgeschlagen von Gams (1960), im deutschen Sprachraum allgemein anerkannt.
Nach der eher 6kologisch ausgerichteten ursprunglichen Definition von Rikli (1903 /
1904) und Thellung (1912 in Sukopp (2001) handelt es sich bei ,Neophyten® um
Neuankémmlinge, die naturnahe Standorte besiedeln (Rikli: Neubdlrger, Thellung:
"nouveaux bourgeois, plantes naturalisées dans les stations naturelles®). In der
heutigen Zeit wird der Begriff ,Neophyt® zumeist nach Meusel (1943) verbunden mit
Einblrgerung® [Etablierung] oder nach Schroeder (1969) von Einbiirgerung
[Etablierung] unabhangig, in einem zeitlich definierten Sinn, verwendet. In der
vorliegenden Arbeit wird auf die Begriffe ,Neophyt* und ,Archaophyt* weitestgehend
verzichtet, da der Terminus ,Neophyt” eine vielfaltige Bedeutung hat und dkologische
Eigenschaften oft wichtiger sind als die Einteilung der Adventivarten nach einer
willklrlich gesetzten Datumsgrenze.

® Nach oben genannter Definition im Gegensatz zu Schroeder (1969).

’ Bedeutung des im Deutschen verwendeten Begriffs Neophyt:

Neophyt ist ein im Deutschen gebrduchliches Lehnwort aus dem Altertum (griechisches Stammwort
Neophytos bedeutet ,neu gepflanzt®). Nach Sukopp (2001) stammt der &alteste Beleg ,aus dem 5.
vorchristlichen Jahrhundert und befindet sich im Fragment 828 des Aristophanes, das bei dem
Lexicographen Pollux (2.Jh.n.Chr.) Uberliefert wird. ,Er sammelte in seinem ,Onomasticon®
vorbildliche attische Ausdriicke, und an der Stelle, wo ,neophytos® vorkommt, geht es um das
Vokabular zur Pflanzenbeschreibung. In dieser Bedeutung ist das Wort in Schriften griechischer
Gelehrter, z. B. bei Aristoteles (384 —322 v. Chr.), ebenso zu finden wie aus hellenistischer Zeit in den
Psalmen (Ps.144,12; die altgriechische Ubersetzung des Alten Testaments entstand im 3./2. Jh. v.
Chr., die des Psalters Ende des 2. Jh.) oder wird in Kaufvertragen und Petitionen (Zenon Papyri 254
oder 253 v. Chr.; Edgar 1971 [in Sukopp 2001]) fir Neupflanzungen gebraucht (weitere Belege bei
Liddell & Scott 1968 [in Sukopp 2001]).

Einen allegorischen Gebrauch finden wir erstmals in Briefen des Neuen Testaments (1. Tim. 3, 6;
zwischen 50 und 56 n. Chr.): Ein Neophyt, ein ,Neugepflanzter®, ist in der alten Kirche ein durch die
Taufe in die christliche Gemeinschaft neu Aufgenommener. [...] Im Englischen hat ,neophyte" die alte
Bedeutung eines neu in eine Glaubensgemeinschaft Aufgenommenen behalten.*

® Aufgrund ,praktischer* Probleme des Terminus Einbiirgerung schlagt Kowarik (1999) vor, den Begriff
Etablierung zu verwenden. Die Kriterien, die fiir eine erfolgreiche Etablierung herangezogen werden,
sind zum einen das Auftreten mindestens dreier Generationen sowie das Uberleben iber einen
Zeitraum von mindestens 25 Jahren, um die Anforderungen an die Etablierung langlebiger als auch
kurzlebiger Arten zu erflillen (Kowarik 1999).
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Einwanderungsweise:

Es lassen sich Gruppen von Arten unterscheiden, an deren Einwanderung der
Mensch auf unterschiedliche Weise mitgewirkt hat:

Bei Eindringlingen (Akolutophyten) hat eine Einwanderung ohne anthropogenen
Einfluss stattgefunden. Dem gegenluber stehen die absichtlich eingeflhrten
Kultivierten (Ergasiophyten, tlw. auch als Hemerophyten bezeichnet) oder
unabsichtlich eingefuhrten Eingeschleppten (Xenophyten).

Einburgerungsgrad [genauer: Abhangigkeits- oder Naturalisationsgrad]:

Man unterscheidet kultivierte von verwilderten Arten. Als Verwilderung wird das
spontane Entfliehen aus der Kultur bezeichnet (Sukopp 1995 in Anlehnung an
Thellung 1912 in Sukopp 2001). Eine verwilderte Art wachst und vermehrt sich nach
Lohmeyer & Sukopp (1992) ohne anthropogene Hilfe. Handelt es sich bei der
betrachteten Art nicht um eine Kulturpflanze, sondern um eine Anbaupflanzenart, so
wird entgegen dem im Englischen ublichen Gebrauch (s. u.) teilweise auch der
Begriff Naturalisation verwendet. Die verwildernden Arten werden weiter unterteilt:
Kulturflichtlinge  (Ergasiophygophyten), Kulturabhangige (Epdkoéphyten) und
Neueinheimische (Agriophyten (eingefihrt von Kamysev 1959 in Lohmeyer &
Sukopp1992), die in naturnaher Vegetation vorkommen. Verwilderte Arten, die sich
aufgrund der fur sie ungunstigen Lebensbedingungen nicht vermehren, bezeichnet
man als Unbestandige (Ephemerophyten) beziehungsweise als Kulturrelikte
(Ergasiolipophyten).

»LAdventivarten“ (nach Schroeder, 1969) koénnen in der heutigen potentiellen
Vegetation bestehen, nicht jedoch in der ,ursprunglichen®.

Einheimische Arten

Den Adventivarten gegenuber stehen die ,einheimischen" Arten, die als
Idiochorophyten (oder Idiochore) im weiteren Sinne oder als Native bezeichnet
werden. Der Begriff Idiochorophyt fasst die in der Praxis schwer zu trennenden
Klassen der indigenen Arten, die in dem betrachteten Gebiet evolutiv in situ
entstanden sind, und die ldiochorophyten (im engeren Sinne), die vor mehreren
tausend Jahren (vor dem jungeren Neolithikum, ca. 7500-3800 Jahre BP, der
mittleren Warmezeit [Atlantikum]) (vermutlich) ohne anthropogenen Einfluss
eingewandert sind.

Teilweise werden alle ohne anthropogenen Einfluss eingewanderten Arten
zeitunabhangig als Idiochorophyten bezeichnet (,native®, Webb 1985 in PysSek
1995a).
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Apophyten

Apophyten sind ,einheimische" Arten, die durch den anthropogenen Einfluss auf die
Vegetation zumindest in vergangenen Zeiten geférdert wurden. Sie bilden die
kulturabhangigen Ersatzgesellschaften. Da der Begriff sich auf ,einheimische® Arten
bezieht, umfasst er einen Teilbereich der synantropen Arten.

Proanthrope Arten
Dieser Begriff wird oft im Sinne von ,einheimischen® Arten verwendet. Das Auftreten
einer Art in einem Gebiet vor der Besiedlung durch den Menschen ist haufig jedoch
ungeklart. Zudem mussten sehr viele ,einheimische" Arten als Adventivarten
bezeichnet werden.

Des Weiteren werden folgende Begriffe in der deutschsprachigen Literatur verwandt:

Synanthrope Arten

Synanthrope Arten sind adventive oder ,einheimische" Arten, deren Verbreitung
durch menschliche Aktivitadten ermoglicht oder gefordert wird.

Laut Kowarik (1988) wird der Begriff in der Literatur teilweise synonym zu adventiv
benutzt, verbunden mit einem anthropogenen Einfluss.

Nicht-autochthon

Nicht-autochthon oder allochthon wird teilweise im Sinne von ,gebietsfremd® im
Gegensatz zu den ,alteinheimischen“ Pflanzen verstanden. Dieser Begriff wird
jedoch haufiger als intraspezifische Abgrenzung benutzt.

Invasive Arten

Invasive Arten sind nach Heger (2000) Arten, die sich in einem Gebiet spontan
ausbreiten, das vom Herkunfts-Areal durch eine Ausbreitungsbarriere getrennt ist.
Die Art der Ausbreitung (der Ausbreitungsvektor) und die Auswirkungen auf das
LJinvadierte* Okosystem werden hier nicht spezifiziert.

Daneben treten eine Vielzahl anderer Begriffsverwendungen auf, die zum Teil aus
dem englischen Sprachraum Ubernommen werden, in dem dieser Begriff ebenfalls
uneinheitlich verwendet wird. Oft wird bei der Benutzung des Begriffs nicht der meist
ausschlieRliche Bezug auf Adventivarten erwahnt. Zudem ist der normative Begriff
.invasion“ Ausdruck einer anthropozentrischer Sichtweise und mit kognitiven und
militarischen Eigenschaften behaftet (Colautti & Maclsaac 2004).
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2.2.2 Englische Terminologie

In englischsprachigen Veroéffentlichungen setzen sich in den letzten Jahren die
Begriffe ,nonindigenous plants® (Pimentel et al. 2000) und vor allem ,non-native
plants® (Davis et al. 2000) durch.

Die anschlieBende Auflistung von Begriffen der Adventivpflanzen-Terminologie
richtet sich in den Grundziigen nach dem biogeographischen® Ansatz von
Richardson et al. (2000a) und ist nach zunehmendem Einfluss auf das neu
besiedelte Okosystem geordnet.

»Natives*, ,indigenous*
.Einheimische“ Arten werden in der englischsprachigen Literatur selten weiter
untergliedert.

“Alien”, “introduced”, “exotic”, “adventive”

Diese Begriffe bezeichnen Pflanzen, dessen Anwesenheit in einem betrachteten
Gebiet, auf einer absichtlichen oder versehentlichen anthropogenen Einfuhrung
zuruckzufihren ist (Synonyme: ,exotic plants®) (,invaders® sensu Williamson 1996).
Die Aufspaltung in ,archeophytes® und ,neophytes® wird aufgrund der
unterschiedlichen Situation der Adventivarten aullerhalb Europas und einer
soziologischen Begriffspragung des Terminus ,neophyt” nur selten betrieben (s. o.).

,Adventives*

Der Begriff ,adventives” entspricht bei de Candolle (1855, S. 643 in Richardson et al.
2000b) ,casual alien plants®, wird aber spater von vielen Autoren in einem weiterem
Sinne homonym zu ,alien“ verstanden und umfasst somit auch die ,naturalized
plants® (z. B. Muhlenbach 1979).

,Casual alien plants*

,Casual alien plants“ sind Adventivpflanzen, die in einem Bereich gelegentlich blihen
und sich reproduzieren konnen, aber keine sich selbsterhaltenden Populationen
ausbilden und daher auf wiederholte EinfUhrungen angewiesen sind. Sie uberwinden
die geografische tlw. auch die lokale und die umweltbedingte Barriere, nicht jedoch
die reproduktive Barriere. Der Begriff umfasst Adventivpflanzen, die in der Literatur

o Okologische Kriterien mit geografischem Bezug: die gleiche Art kann an unterschiedlichen Orten
unterschiedliche Status besitzen.
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als ,waifs“, ,transients®, ,occasional escapes“ und ,persisting after cultivation®
bezeichnet werden. Dies entspricht dem Gebrauch des Begriffs ,Adventive” bei de
Candolle (1855, S. 643)

»Naturalized plants“

Hierbei handelt es sich um Adventivpflanzen, die regelmafRig zur Reproduktion
gelangen und Uber viele Lebenszyklen hinweg, ohne direkte Unterstitzung durch
den Menschen, Populationen aufrechterhalten. Es tritt oft eine eigenstandige
Samenausbreitung (gewohnlich mit begrenzter Reichweite) auf. Das Eindringen in
natlrliche, halbnatiirliche oder anthropogenen  Okosysteme ist nicht
notwendigerweise erforderlich.

Der Terminus wird jedoch oft entgegen der oben genannten Begriffsbestimmung
benutzt (Richardson et al. 2000b): so findet man den Begriff ,naturalized“ auch als
Synonym fur ,invasive“ oder ,alien“ oder selbsterhaltende Populationen in nattrlicher
oder halbnaturlicher Vegetation“. Daher ist auch die Trennung gegeniber dem
Begriff ,established, als Bezeichnung fur Adventivarten mit selbsterhaltenden
Populationen im neuen Lebensraum (Kolar & Lodge 2001), nicht eindeutig.

»lnvasive plants*

,invasives® werden nach Richardson et al. (2000a) der vorhergehenden Kategorie
zugeordnet, grenzen sich jedoch aufgrund einer hohen Nachkommenzahl und einer
im Mittel groReren zurickgelegten Ausbreitungsdistanz zur Mutterpflanze ab.

Die Durchdringung der ersten vier Barrieren (geografische Barriere, lokale
Umweltbarriere, Reproduktionsbarriere und Ausbreitungsbarriere, Abbildung 2 Seite
15) ist definitionsgemaly erforderlich. GroRRere Veranderungen der Umwelt missen
mit der Ausbreitung nicht einhergehen. Diese Definition nach Richardson et al.
(2000a) steht der von Keane & Crawley (2002) gegenuber, die das Auftreten von
invasiven Arten immer mit einer starkeren Veranderung (,disruption®) der naturlichen
Lebensgemeinschaften verbinden. Die Anwendung des Begriffs ,Invasives® auf
diejenigen Adventivarten zu beschranken, die starke Auswirkungen auf die
rezipierende Lebensgemeinschaft haben, ist vielfach diskutiert worden. Davis &
Thompson (2000) und Davis et al. (2001) beziehen 6kologische und dkonomische
Auswirkungen (“impacts”) mit ein, Richardson et al. 2000b und Daehler 2001,
dagegen nicht. Zudem ist oft der Grad der Abhangigkeit von anthropogenen
Einflussen bei dem Begriff ,invasive® strittig. PySek 1995a, pladiert fur eine vom
Hemerobiegrad unabhangige (,habitatunabhangige®) Sichtweise.
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Crawley (1997) definiert Invasivitat prozessorientiert, als Moglichkeit einer
Individuenzunahme bei geringer Individuenanzahl (“the ability to increase when
rare”). Manche Autoren beschranken den Begriff nicht nur auf Adventivarten und
unterteilen ihn folgerichtig in ,non-native (alien) invaders® und ,native invaders® (z. B.
Burke & Grime 1996). Dem gegentuber steht die Kategorie ,noninvasive species”
(Kolar & Lodge 2001). Die Abklrzung IAS flr ,invasive alien species” ist in den
vergangenen Jahren haufiger in der Literatur zu finden.

,Weeds*

Als ,weeds" werden alle Arten bezeichnet, die in Bereichen wachsen, wo sie nicht
erwunscht sind und normalerweise zu nachweisbaren 0©konomischen oder
Okologischen Auswirkungen fuhren (Synonyme: ,plant pests®, ,harmful species®,
,problem plants®). Ein Teil der ,invasives® wird als ,weeds* bezeichnet.

,1ransformers*

Gehoren nach Richardson et al. (2000a) zu einer Untergruppe der ,invasives®, die
den Charakter, den Zustand, die Form oder die Natur von Okosystemen &ndern. Als
Beispiel ware hier Lupinus polyphyllus im mitteleuropaischen Griinland zu nennen
(Volz 2003).

,Colonisers*

Dieser Begriff stammt entgegen den oben genannten starker biogeographischen
Begriffen (Ausnahme ,weeds) aus dem Bereich der Sukzessionsserie und
bezeichnet einen frihen Besiedler (Rejmanek 2000).

2.3 Ausbreitungsprozess

Adventivarten werden beabsichtigt aus kommerziellen oder asthetischen Grinden
oder unbeabsichtigt durch diverse Vektoren (Transportmittel, Kleidung, ...) in eine
neue Umwelt eingeflhrt. An Stelle von ,unbeabsichtigte EinflUhrung“ wird auch der
Begriff ,eingeschleppt” verwendet.
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Bei der Ausbreitung in der neuen
Umwelt mussen verschiedene N N
Ausbreitungsbarrieren Uberwunden
werden (Richardson et al. 2000b, b,
Abbildung 2). Es muss die

Madglichkeit der Vermehrung i

bestehen und der Konkurrenzdruck
der nativen Organismen darf nicht
zu grol3 sein (realisierte Nische).
Allgemein muss eine Population das
Vermogen besitzen, auch bei sehr
kleiner Individuenzahl eine positive
Wachstumsrate aufzuweisen
(Prieur-Richard & Lavorel 2000).
Erleichtert wird der Prozess durch _ .
. . . Barriers A B CcC D E F
Facilatoren (Mutualismus wie z. B. | alien | N

. . [ H
Mycorrhiza, Kommensalismus), Status of taxa 4| casual M naturalized —
4+ invasive —F

ENVIRONMENTAL (LOCAL)
REPRODUGTIVE

L
ENVIRONMENTAL (DISTURBED HABITATS)
ENVIRONMENTAL (NATURAL HABITATS)

GEOGRAPHIC
DISPERSAL

Fehlen von Pradatoren und
Abbildung 2: Hauptbarrieren fiir die Ausbreitung von

Pathogenen, sowie eine grolde
Adventivarten (Richardson et al. 2000b).

Anzahl von eingefuhrten Diasporen
(,propagule pressure“s. u.).

FUr Adventivarten ergeben sich zwei Phasen bei der Erschlieung einer neuen
Umwelt, die mit unterschiedlich gro3en Sterblichkeitsraten und unterschiedlich
grollem Einfluss von populationsbiologischen Prozessen verbunden sind (in der
Literatur werden teilweise mehr als zwei Phasen unterschieden):

Phase 1:

Die Phase 1 umfasst die Einfilhrung sowie das Uberleben und die Vermehrung
unmittelbar nach der Einflhrung. Entscheidend fur diese Phase sind die
EinfUhrungsrate von Diasporen, die Fundamentale Nische (Autdkologie) der
Adventivart und auch Wechselwirkungen mit der biotischen Umwelt. Besonders in
der Anfangsphase sind zuféllige Ereignisse (z. B. das Vorkommen von “safe sites®)
wichtige Faktoren, die den Erfolg einer Adventivart bestimmen.

Phase 2:

An die erste Phase schlie3t sich gegebenenfalls ein weiterer Ausbreitungsprozess
an. Sind die Vorraussetzungen fiir das Uberleben und die Vermehrung gegeben, so
sind die im Allgemeinen fur Populationen bedeutsamen Prozesse (Demdokologie) fur
die weitere Ausbreitung entscheidender. Neben den Merkmalen der Adventivarten
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wie z. B. eine weite Okologische Valenz, sind hier vor allem Struktur sowie
Stérungsregime und Stressbedingungen der rezipierenden Lebensgemeinschaft
entscheidend. Wobei der Entwicklungsgeschichte von Adventivarten und
Lebensgemeinschaften sowie Interaktionen einzelner Faktoren (Higgins &
Richardson 1998) eine schwer erfassbare aber bedeutsame Rolle zukommt.
Zufallsereignisse sind in dieser Phase fur das Muster der Ausbreitung, weniger fur
die Existenz der Art als Gesamtheit in der neuen Umwelt entscheidend.

Genetischer Aspekt

Besonders in der ersten Phase konnen genetische Eigenschaften und deren
Veranderungen den weiteren Verlauf der Ausbreitung pragen.

Die EinfGhrung von Adventivarten ist immer mit einem Grindereffekt (genetischer
Flaschenhals) verbunden. Aufgrund der kleinen PopulationsgroRe und den damit
verbundenen hohen Inzuchtraten’® sowie den starken Auswirkungen der
stochastischen genetischen Drift kommt es in der neuen Umwelt zu einem mehr oder
weniger starken Verlust an genetischer Variation und haufig zu einem Anstieg der
,genetischen Last*'’. Dies filhrt zu einem verminderten Evolutionspotential und
einem erhohten Aussterberisiko (z. B. Frankham & Ralls 1998 in Allendorf &
Lundquist 2003). Dem konnen eine hohe EinfUhrungsrate (,propagule pressure®, s.
u.) verschiedener Genotypen und die vegetative und apomiktische Vermehrung
(Allendorf & Lundquist 2003; Calzada et al. 1996 in Allendorf & Lundquist 2003)
sowie Polyploidie und Selbstung entgegenwirken (Allendorf & Lundquist 2003). Des
Weiteren kann sich eine fehlende lokale Adaptation (Mikroevolution) nachteilig
auswirken (McKay & Latta 2002 in Allendorf & Lundquist 2003).

Oft ist auch der Genfluss zwischen Populationen nur sehr begrenzt.
Zusammengenommen konnte dies die generell niedrige Erfolgsrate von
Adventivpflanzen, eine neue Umwelt zu erschliel3en, erklaren.

Positiv hingegen konnte sich aus genetischer Sicht die Evolution unter starkeren
Konkurrenzbedingungen (Callaway & Aschehoug 2000) und eine Hybridisierung
(Ellstrand & Schierenbeck 2000) auswirken.

'% Hohe Inzuchtraten fiihren meist zur ,inbreeding depression® einem gréfleren Anteil an Homozygotie
schadlicher bzw. letaler Allele (Husband & Schemske 1996, Frankham & Ralls 1998 in Allendorf &
Lundquist 2003).

1 »genetic load“: Anteil, um den die Fitness der Population durch schadliche oder letale Allele sinkt im
Vergleich zum ,optimalen® Genotyp. Gemessen anhand des Anteils an Nachkommenschaft bei
naturlichen Populationen, bei dem aufgrund der Selektion eine Abweichung vom Hardy-Weinberg
Aquilibrium auftritt.
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Adventivarten, die aus einer Herkunftspopulation mit einem hohen Grad an
Homozygotie erfolgreicher Allele stammen (wie es bei Populationen die Uber
langeren Zeitraum oder generell eine geringe Individuenzahl aufweisen der Fall ist),
sind aufgrund der geringeren Auswirkung des Griindereffektes bevorteilt'?.

Wie grol3 die Auswirkungen der unterschiedlichen genetischer Faktoren gegenuiber
anderen Faktoren und Interaktionen sind, durfte wohl im Einzelfall sehr verschieden
sein.

2.4 Auswirkungen

Okologische Auswirkungen

Es wird oft angefuhrt, dass Adventivarten global neben dem Habitatsverlust die
zweitgrof3te Bedrohung der Biodiversitat sind (z. B. Glowka et al. 1994, Vitousek et
al. 1997). Was in den von der europaischen Kultur beeinflussten Landern weltweit
und besonders fur (tropische) Inseln (Elton 1958, Lonsdale 1999) ein gravierendes
Problem darstellt, ist, bezogen auf den europaischen Kontinent, ein Problem
wesentlich geringeren Ausmafles. Hier sind laut Kowarik (2003) keine
Aussterbeereignisse, die auf Adventivpflanzen zurlGckzufihren sind, bekannt.
Insgesamt werden nur 5% der gefahrdeten Pflanzenarten von Adventivpflanzen
bedroht'?.

Die haufigsten okologischen Auswirkungen von Adventivorganismen auf Individuen,
Populationen und Okosysteme der rezipierenden Umwelt (Mooney & Drake 1986,
Drake et al. 1989, D'Antonio & Vitousek 1992, Vitousek et al. 1997) werden im
Folgenden zusammengefasst (vgl. auch Kowarik 2003). Pradation und Parasitierung
sind zusammen mit der direkten Konkurrenz um Lebensraum und andere
Ressourcen die unmittelbarsten Auswirkungen. Adventivorganismen kdnnen indirekt
zu Veranderungen der dkologischen Kreislaufe fuhren (Ecosystem engineering). Hier
sind die Veranderung von Ressourcenverfugbarkeit (Vitousek et al. 1987 in Crooks
2002), Energieflissen oder Biomasseverteilung in Nahrungsnetzen (z. B. durch

12 .Purging of genetic load“-Hypothese: Hypothese des Reinigungseffektes der genetischen Last
durch Inzucht, Lacy & Ballou 1998: ,genetic load“ kann nach ,bottlenecks® bei kleinen Populationen
durch Inzucht verringert sein, doch siehe Byers & Waller 1999.

® Als Grund fiir die relativ geringen Auswirkungen der Adventivpflanzen in Mitteleuropa werden der
Ausschluss tropischer Arten sowie die oft fehlenden Koadaptationen der Adventivarten an
Landbewirtschaftungsformen insbesondere Beweidung und Mahd gegenulber der ,einheimischen®
Flora angegeben (Kowarik 2003).
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EinfUhrung eines Top-Pradators Savidge 1987 in Crooks 2002) und die
Beeinflussung von Stoérungsregimen (Coblentz 1978 in Crooks 2002) zu nennen.
Durch Hybridisierung oder Introgression wird die genetische Vielfalt der
,einheimischen® Vegetation verandert und lokale Adaptation gefahrdet. Dies kann
von einer Individuendezimierung Uber das lokale Aussterben bis hin zu einem
vollstandigen Aussterben von Arten fihren und ist oft mit mehr oder weniger starken
Veranderungen des gesamten Okosystems verbunden (D’Antonio & Vitousek 1992).
Auf der anderen Seite wird die Ansicht vertreten (z. B. Botkin 2001 in Allendorf &
Lundquist 2003), dass Einwanderung und lokales Aussterben von Arten, welches
wichtige Prozesse der Evolution sind, nicht als Gefahrdung gesehen werden sollte. In
grollen Zeitraumen werden laut Rosenzweig (2001) die Artenverluste durch
Artneubildungen kompensiert, so dass die Artenvielfalt nicht bedroht ist.

Generell erhéhen Adventivpflanzen zunachst den Artenreichtum (die so genannte
»LAlpha-“ bzw. ,Gamma-Diversitat‘) eines Systems und tragen zur Artneubildung und
einer Verstarkung der Dynamik bei (Doyle 1998).

Unbestritten ist jedoch, dass das Ausmal} der Verbreitung von Adventivarten in den
letzten 200 bis 500 Jahren um Grélenordnungen zugenommen hat und dies global
betrachtet aktuell zu einer verringerten Artenzahl (Williamson 1999) und zu einer
Abnahme des Unterschieds zwischen verschiedenen Okosystemen (die so genannte
,Beta-Diversitat®) gefuhrt hat.

Okonomische Auswirkungen

Die dkonomischen Folgen der Ausbreitung von Adventivorganismen kdnnen sowohl
in ihrer Ursache als auch in ihrer GroRenordnung sehr unterschiedlich sein.
Insgesamt werden die von Adventivorganismen verursachten Kosten in den USA auf
137 Milliarden Dollar pro Jahr geschatzt (Pimentel et al. 2000). Ein Grofteil der
Kosten entsteht im Agrarbereich (in den USA 95 % der Kosten, die fur
Adventivpflanzen ausgegeben werden (Pimentel 2002).

Fir Deutschland wurden die volkswirtschaftlichen Kosten von 20 gebietsfremden
Arten im Jahr 2002 auf 167 Millionen Euro geschatzt (Reinhardt et al. 2003). Allein
durch Heracleum mantegazzianum, einer von etwa 25 Adventivpflanzenarten, die
gegenwartig in Mitteleuropa gezielt bekampft werden (Schepker 1998), entstehen in
Deutschland gesamtvolkswirtschaftliche Kosten fir Management und arztliche
Versorgung von ca. 12,3 Millionen Euro pro Jahr (Bundes Umwelt Amt Studie,
Reinhardt et al. 2003).
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2.5 Rechtslage

Nationale Ebene

Nach § 20 a Bundesnaturschutzgesetz' (BNatSchG, Stand 1.6.2003) sind etablierte
Adventivarten wie Heracleum mantegazzianum bereits als heimische Arten
anzusehen. Somit besteht keine Rechtsgrundlage flr eine Ausbringungsversagung
oder ein Managementgebot nach § 20 Bundesnaturschutzgesetz.

Dagegen ist durch das Pflanzenschutzgesetz (PflISchG, Stand 1.6.2003), das vor
allem dem Schutz der Kulturpflanzen vor Schadorganismen (§ 1 PfISchG) dienen
soll, die rechtliche Grundlage fur MalRnahmen gegen die Einschleppung und
Verbreitung von Adventivarten, sofern sie als Schadorganismen einzustufen sind,
durch die §§ 3, 4 und 5 gegeben.

Nach Kowarik (1999) sollte, ,als Versagungsgrund flr Ausbringungen [...] das Risiko
einer Beeintrachtigung der Ziele nach § 1 BNatSchG anstatt der Gefahr der
Florenverfalschung gepruft werden. Dies schlosse die Gefahrdung vorhandener
Arten ein. Ungeklart ist im Gesetz die Behandlung von Ausbringungen anderer als
gebietstypischer Provenienzen heimischer Arten, die quantitativ von sehr hoher
Bedeutung und wahrscheinlich von hoher 6kologischer Relevanz sind (Ansaaten,
Begrunungen im Aul3enbereich).”

Internationale Ebene

Im Artikel 8 (h) des UNCED™-Ubereinkommens (iber die biologische Vielfalt
("Convention on Biological Diversity", CBD) von 1992 gehen die Vertragsstaaten in
Rio de Janeiro die Verpflichtung ein, "... soweit mdglich und sofern angebracht, die
Einbringung gebietsfremder Arten, welche Okosysteme, Lebensrdume oder Arten
gefahrden, zu verhindern, und diese Arten zu kontrollieren oder zu beseitigen". Nach
dem Bericht der Bundesregierung bezuglich Artikel 8 (h) des UNCED-

" Nach Abschnitt 4 ist heimisch "eine wildlebende Tier- oder Pflanzenart, die 1. ihr Verbreitungsgebiet
oder regelmafiges Wanderungsgebiet ganz oder teilweise im Geltungsbereich dieses Gesetzes hat
oder in geschichtlicher Zeit hatte oder 2. sich auf natlrliche Weise im Geltungsbereich dieses
Gesetzes ausdehnt. Als heimisch gilt eine wildlebende Tier- oder Pflanzenart auch, wenn sich
verwilderte oder durch menschlichen Einfluss eingeblrgerte Tiere oder Pflanzen der betreffenden Art
im Geltungsbereich dieses Gesetzes in freier Natur und ohne menschliche Hilfe Uber mehrere
Generationen als Population erhalten®. Alle anderen Tiere und Pflanzen sind im Sinne von § 20 d Abs.
2 "gebietsfremd", die gemall § 41 Abs. 2 BNatSchG "nur mit Genehmigung der nach Landesrecht
zustandigen Behoérde ausgesetzt oder in der freien Natur angesiedelt werden dirfen". "Die
Genehmigung ist zu versagen, wenn die Gefahr einer Verfalschung der heimischen Tier- oder
Pflanzenwelt oder eine Gefahrdung des Bestandes oder der Verbreitung heimischer wildlebender
Tier- oder Pflanzenarten oder von Populationen solcher Arten nicht auszuschlief3en ist".

'® Konferenz der Vereinten Nationen fiir Umwelt und Entwicklung (UNCED).
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Ubereinkommens (BMU 1998, ,Nationalbericht biologische Vielfalt) werden
international Leitlinien entwickelt, die sich z. B. auf die Verhinderung einer
Einbringung von gebietsfremden Arten, die Ausbringung selbst und auf
Gegenmalnahmen bei negativen Auswirkungen beziehen und sich dabei am
Vorsorgeprinzip orientieren. Aufgrund von mehreren internationalen Ubereinkiinften
ergeben sich Uber nationales Recht hinaus noch weitere Verpflichtungen
Deutschlands im Umgang mit Adventivorganismen.

2.6 Konzepte zur Adventivarten-Thematik

In der Literatur wird sehr kontrovers diskutiert, wie gro3 der Einfluss einzelner
Faktoren auf den Erfolg von Adventivarten in der neuen Umwelt ist. Die
Schwerpunkte liegen dabei auf den Eigenschaften von Adventivarten und denen der
rezipierenden Lebensgemeinschaft (der so genannten Resistenz), auf der
Ressourcenverfugbarkeit (Davis et al. 2000) oder auf unabhangigen Faktoren wie
zum Beispiel der Einfuhrungsrate (Kolar & Lodge, 2001). Dabei wurde eine Vielzahl
an Theorien aufgestellt. Im Folgenden sollen einige der meist zitierten Theorien
angesprochen werden. Eine tabellarische Ubersicht der Theorien und Hypothesen
befindet sich im Anhang (Tabelle A 6 Seite 196).

2.6.1 Konzepte zur Einfuhrungsphase

a Einfuhrungsrate von Adventivpflanzen
(,,propagule pressure®)

Der Ausbreitungserfolg von Adventivarten ist nach dem ,propagule pressure®-
Konzept von Williamson & Fitter (1996) abhangig von der Anzahl an eingeflhrten
Diasporen (Verbreitungseinheiten) und der Frequenz der Einfuhrungsereignisse (vgl.
Newsome & Noble 1986, Pimm 1991 in Lonsdale 1999, Simberloff 1989 in Lonsdale
1999). Eine hohe Einfiihrungsrate kann eine hohe Sterberate ausgleichen und erhoht
die Wahrscheinlichkeit der Etablierung aufgrund gunstiger Zufallsereignisse.
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Wie groRR der genetische Einfluss ist, ist zumeist unklar. So reduziert eine grof3ere
Anzahl an eingeflhrten Diasporen den Effekt des Flaschenhalses, da sich die
Wahrscheinlichkeit erhoht, Individuen unterschiedlicher Populationen einzufihren
und damit den Genpool zu vergroRern.

Die EinfUhrungsrate von Diasporen erklart zudem das Muster, dass oftmals auch
nach Jahrzehnten bis Jahrhunderten im Bereich der initialen Einflhrung eine hdhere
Individuendicht festzustellen ist. Wie grol3 der Einfluss der EinfUhrungsrate von
Diasporen auf das Verteilungsmuster von Adventivpflanzen weltweit sowie die
Vorhersagbarkeit von Etablierungserfolgen ist, ist umstritten. Nach Lonsdale (1999)
ist der Artenreichtum eines Habitats der Hauptfaktor, der den Adventivartenanteil
erklart. Kolar & Lodge (2001) bezeichnen jedoch die EinfUhrungsrate als den
wichtigsten Faktor, um Etablierungserfolge vorhersagen zu konnen. Auch die
Untersuchungen von Levine (2000) bestatigten den hohen Einfluss der
EinfUhrungsrate auf die Etablierungswahrscheinlichkeit vor allem gegeniber dem
Artenreichtum.

b Verzogerungsphase zwischen Einfiihrung und Ausbreitung
(,,lag“ Phase)

Die Populationen der Adventivarten bleiben haufig flr lange Zeitabschnitte klein und

lokal beschrankt, bevor sie in ein Stadium der schnellen, tlw. exponentiellen

Ausbreitung Ubergehen (Scott & Panetta 1993, Kowarik 1995). Die mdglichen

Griunde fur diese beobachteten Verzogerungen oder ,lag“ Phasen lassen sich nach

Hobbs u. Humphries (1995) in drei Kategorien einteilen:

1. .Invasion windows”: PIloétzlich eintretende episodische Ereignisse oder
Veranderungen der Umwelt (Uberschwemmung, Einbringung von Bestaubern,
Anderung in der Kulturlandschaftsnutzung,...).

2. Das exponentielle Populationswachstum fihrt zu einer verstarkten
Wahrnehmung ab einer bestimmten Individuenzahl.
3. Eine genotypische Adaption hat einen entscheidenden Konkurrenzvorteil

hervorgebracht oder ein geeigneter Genotyp ist selektiert worden.
In diesem Zusammenhang werden auch beschleunigte evolutionare Veranderungen
(,rapid evolutionary change®, Thompson 1998) diskutiert, sodass die Phase einer
Inzuchtdepression im Zeitraum von unter 100 Jahren Uberwunden wird (Sakai et al.
2001, vgl. auch Ellstrand & Schierenbeck 2000, Mack et al. 2000).
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Auch der Allee Effekt, bei dem eine geringe Individuendichte z. B. aufgrund von
Problemen bei der sexuellen Vermehrung (Individuen sind raumlich zu stark
getrennt, Inzucht,...) zu einer Individuenverringerung fuhrt, kdnnte eine Rolle spielen.
Die Dauer der Verzogerung betragt nach Hobbs & Humphries (1995) ca. 70-100
Jahre. Kowarik (1995) hat in Brandenburg eine Verzégerung von 131 Jahren bei
Strauchern und 170 Jahren bei Baumen festgestellt.

Kurzzeitige Verzogerungsphasen sind jedoch oft auf fekunditive Eigenschaften (z. B.
Beginn der reproduktiven Phase) der Arten zurtuckzufuhren.

c Zehner-Regel (,,tens rule®)

Im ,exotic species Model“® (Williamson & Brown 1986 in Williamson & Fitter 1996)
wird die ,10-10-Regel (in Williamson & Fitter 1996 spater Zehner-Regel genannt),
die das Etablierungs- und Ausbreitungspotenzial der Adventivarten beschreibt, von
Williamson & Brown (1986 in Williamson & Fitter 1996) eingefuhrt. Die Zehner-Regel
basiert auf empirischen Studien zu Gefal3pflanzen in GroRbritannien und besagt,
dass 5 bis 20 % (im Mittel ca. 10 %) der importierten Arten den Status ,casual®
erreichen, davon etablieren sich 5 bis 20 % (im Mittel ca. 10 %), wovon wiederum 5
bis 20 % (im Mittel ca. 10 %) den Status ,weed“ (spater als ,pest® bezeichnet
Williamson & Fitter 1996) erreichen. Diese Aussage lasst sich auf andere
Artengruppen und andere Gebiete nur zum Teil ausweiten (Williamson & Fitter
1996).

2.6.2 Konzepte zu Adventivarten-Merkmalen

a Typische Merkmale von Adventivpflanzen ?

Ziel der Untersuchung typischer Merkmale von Adventivpflanzen und rezipierender
Lebensgemeinschaft ist zumeist die Prognose der zukunftigen Populationsdynamik.
Baker (1965) stellt eine Merkmalsliste eines ,idealen Unkrautes (,ideal weed®)"
zusammen, welches groRtenteils Eigenschaften eines typischen r-Strategen, z. B.
hohe Samenproduktion (MacArthur & Wilson 1967), besitzt und oft als Merkmalsliste

'® Das Modell beschreibt mogliche Ablaufe bei der Ausbreitung von Adventivarten auf der Grundlage
statistischer Daten. Es wird zurzeit auch bezlglich genetisch veranderter Organismen diskutiert.
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fur Adventivarten zitiert wird. Eine erhohte phanotypische Plastizitat (Glossar)
bezeichnet Baker (1965,1974 in Sakai et al. 2001 ,general purpose genotype*'’) als
eine wichtige Eigenschaft, die zu einem gréflieren Etablierungserfolg verhelfen kann.
Es existieren jedoch nur wenige empirische Daten, die Bakers Liste unterstutzen
oder widerlegen (Kolar & Lodge 2001, vgl. Crawley et al. 1987).

Die Etablierungswahrscheinlichkeit einer Art oder die Eigenschaften von
Lebensgemeinschaften, Adventivarten potenziell wenig Konkurrenz entgegen zu
stellen, lassen sich nicht direkt messen. Es konnen lediglich die Resultate dieser
Eigenschaften erfasst und auf unterschiedliche Weise verglichen werden. Eine
Vielzahl an Untersuchungen wurden daher durchgefuhrt, um Merkmalsunterschiede
zwischen Adventivpflanzen mit unterschiedlichen Ausbreitungseigenschaften oder
zwischen etablierten Adventivarten und ,einheimischen“ Arten festzustellen (Baker
1974 in Sakai et al. 2001, Richardson et al. 1990, Reichard 1994, Thompson et al.
1995, Binggeli 1996, Crawley et al. 1996, Rejmanek & Richardson 1996, Rejmanek
1996a, Williamson & Fitter 1996, Mack 1996, Sukopp 1995, Lonsdale 1999, Alpert et
al. 2000, Rejmanek 2000, Kolar & Lodge, 2001, Muller-Scharer & Steinger 2003).
Dabei wurden  genetische',  physiologische’,  morphologische?®®  und
populationsdkologische?! Eigenschaften sowie deren Wechselwirkung (Kapitel 2.6.3
EICA) untersucht.

Obgleich eine Generalisierung aufgrund sich widersprechender empirischer
Ergebnisse kaum mdglich ist (Crawley 1987, Rejmanek & Richardson 1996; Davis et
al. 2000) sind etablierte Adventivarten oft durch eine oder mehrere der folgenden
Eigenschaften gekennzeichnet: grol3es Vermogen lokale Ressourcen zu erschliel3en,
grolle Wuchshohe, gro3e phanotypische Plastizitat, ausgepragtere Plastizitat
besonders bezuglich Stérungen (Glossar), Nahrstoff und Wasserversorgung,
vegetative Reproduktion, zwittrige selbstkompatibele Bliten, lange Blihperiode,
kurze Intervalle zwischen Jahren groRer Samenschuttung, Samenverbreitung Uber
groRe Distanzen, kurze juvenile Phase sowie geringes Alter bei der ersten

' Das Konzept des ,general purpose genotype* ist auch Grundlage der sehr theoretischen “fitness
homoeostasis” Hypothese von Hoffman & Parsons (1991), die als Parallele zum Nischenkonzept
aufgefasst werden kann.

'® Apomixis, Autogamie, Polyploidie und Genomgroke (Rejmanek 1996, Ellstrand and Schierenbeck
2000, Hybridisierung)

¥ Ressourcen-Nutzung, Allelopathie, Keimungseigenschaften der Samen, fundamentale Nische
(Pattison et al. 1998 in Milbau et al. 2003, Baruch & Goldstein 1999 in Milbau et al. 2003), relative
Wachstumsrate (RGR, Grotkopp et al. 2002 in Wolfe 2002)

% Wuchshéhe, phanotypische Plastizitat, Lebensformen, Samenform und Samengewicht (Rejmanek
& Richardson 1996)

' Fekunditat, Wachstum, Reproduktion, Ausbreitungsmodus, Bestaubungssysteme, realisierte
Nische,...
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Reproduktion, kurze Lebensspanne und ein ausgedehntes Verbreitungsareal im
Herkunftsgebiet (vgl. Alpert et al. 2000, Milbau et al. 2003). Diese Eigenschaften
treffen auf einige Adventivarten zu, mussen jedoch fur den Etablierungserfolg nicht
unbedingt ausschlaggebend sein, da dieser von vielen weiteren Faktoren abhangt (s.
u.). Daher lassen sich auch kaum Prognosen aus dem erlangten Wissen ableiten
(Rejmanek & Richardson 1996). Von Alpert et al. (2000) wird eingefordert, mehr
vergleichende Untersuchungen zwischen in Ausbreitung begriffenen ,einheimischen®
und Adventivarten durchzufuhren.

Untersuchungen, bei denen sich groRere Unterschiede in der Okologie von
Adventivarten und ,einheimischen“ Arten ergaben, wurden zumeist an Adventivarten
durchgefuhrt, die starke Ausbreitungstendenzen zeigen (Levine & D’Antonio 1999).
Dagegen zeigen Untersuchungen von Reichard & Hamilton (1997), dass sich
etablierte von nicht etablierten Adventivarten mit nur geringer Signifikanz durch eine
hdéhere Reproduktivitat und Stress-Toleranz unterscheiden.

Thompson et al. (1995) stellten fest, dass in Grol3britannien die Anzahl der sich
ausbreitenden Adventivpflanzenarten gegenuber den expandierenden
,einheimischen® Arten gleich grof3 ist. Und auch die Analyse der Merkmale beider
Gruppen zeigte, dass diese Gruppen effektiv nicht zu unterscheiden sind.

Thompson (1991) wahlt einen allgemeingiiltigeren Ansatz, der die Uberlegungen von
Darwin (1859) wieder aufgreift (Darwin 1859, Kapitel 4 ,being unlike native species
confers invasiveness“ daher auch als “unlike invader” Hypothese bezeichnet). Er
argumentiert, dass eine Adventivart, um sich etablieren zu kdnnen, Merkmale
besitzen musse, die die jeweils ,einheimische” Vegetation nicht besitzt. Dabei
konnen die bendtigten Merkmale, fur die Etablierung in naturlichen und anthropogen
gestorten Habitaten, sehr unterschiedlich sein (Horvitz et al. 1998). In vielen
aullereuropaischen Regionen der Erde, in denen europaische
Landbewirtschaftungsformen eingefuhrt worden sind, scheinen besonders Merkmale,
die durch Koevolution der europaischen Arten mit den Wirtschaftsweisen des
Menschen entstanden sind, ein Vorteil zu sein (Lonsdale 1999).

Einen grolien Etablierungserfolg haben laut Reichard & Hamilton (1997) Arten, die
an anderen Orten schon einmal als etablierte Adventivart auftraten (vgl. auch Scott &
Panetta (1993). Zudem besitzen einige Pflanzenfamilien aullerhalb ihres
Herkunftsareals ein starkeres Etablierungsvermdgen als andere (Daehler 1998,
PySek 1998). Wenn daruber hinaus Prognosen Uuber die Populationsdynamik
spezieller Arten erstellt werden sollen, so ist es unabdingbar, diese im Detail zu
untersuchen (Lawton 1999, ,if we want to predict in detail the population dynamics
[...] then there is no alternative but to study the species in detail”).
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b EICA (,post-invasion evolution of increased competitive ability”)

Grundlage der EICA-Hypothese war die Beobachtung von Crawley (1987), dass
Adventivpflanzen in der neu besiedelten Umwelt gegeniuber ihrem angestammten
Herkunftsgebiet ,kraftiger und gréf3er” sind und mehr Samen produzieren (bekraftigt
durch Pritchard 1960 in Willis et al. (2000), Baker 1965 und Noble 1989). Crawley
(1987) erklarte dies jedoch durch phanotypische Plastizitat und fuhrte es auf
gunstigere Wachstumsbedingungen und die Abwesenheit von naturlichen
Phytophagen zurtck.

Die erhohte Vitalitat und die groferen ,Erfolge” von Adventivarten begrindeten
Blossey & Notzold (1995) mit der EICA-Hypothese, die auf der ,optimalen Abwehr-
Theorie* (,optimal defence theory“, Coley et al. 1985 in Blossey & Notzold 1995,
Bazzaz et al.1987, Herms & Mattson 1992 in Blossey & Notzold 1995,
Ubersichtsartikel) zur Ressourcenaufteilung beruht: In der ,optimalen Abwehr-
Theorie® geht die Pflanze bei begrenzten Ressourcen einen Kompromiss zwischen
Biomasseerhaltung, Wachstum, Speicherung, Reproduktion und Abwehr ein.

Bei Abwesenheit von Schadorganismen (Herbivore und Pathogene) werden nach
Blossey & Notzold (1995) die Genotypen (Okotypen) selektiert, die die groRte
Wettbewerbsfahigkeit und den geringsten Ressourcenaufwand far
Abwehrmechanismen haben.

Maternale Effekte und phanotypische Plastizitat (Modifikation) werden von Blossey &
Notzold (1995) nicht als Ursache angenommen. Das Resultat von EICA bietet
uberprufbare Hypothesen: Adventivarten Genotypen sollten groReres Wachstum und
Reproduktion, weniger Abwehr, weniger Schadorganismen in der neuen Umwelt und
starkere Schadigungen in ihrem Herkunftsgebiet zeigen.

Unterstutzung findet die Hypothese in den Arbeiten von Ellstrand & Schierenbeck
(2000, Interspezifische Hybridisierung), Siemann & Rogers (2003) und Tsutsui et al.
(2000 in Muller-Scharer 2003, Inzucht). Dabei wird diese Hypothese in den
Zusammenhang der beschleunigten Evolution (,rapid evolution, Thompson 1998,
Ellstrand & Schierenbeck 2000) durch genetische Drift und naturliche Selektion
(biotisch und abiotisch) gestellt. Ob Praadaptationen und der Grad an Polyploidie
den Effekt beeinflussen bleibt bislang noch ungeklart.

Simons (2003) fuhrt jedoch die erhdhte Vitalitat auf systematische Fehler (,sampling
bias®“) zuruck, da die fehlgeschlagenen Etablierungsversuche in der Literatur nicht
berticksichtigt werden. Willis et al. (2000) stellen in ihren Untersuchungen zu
Carduus nutans, Digitalis purpurea, Echium vulgare und Senecio jacobaea keine
derartigen GroRenveranderungen fest und halten EICA flr eine selten auftretende
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Ausnahme (siehe auch Daehler & Strong 1997 in Blossey & No6tzold (1995, Thebaud
& Simberloff 2001 in Siemann & Rogers (2003). Zudem wird von Maron & Vila (2001)
angemerkt, dass eine geringere Diversitat der Schadorganismen flr einen
Adventivorganismus nicht weniger Schadigung bedeuten muss.

2.6.3 Konzepte zu Merkmalen der rezipierenden Umwelt

Nachdem zunéchst die Uberlegungen und Untersuchungen in der Adventivarten-
Thematik sich starker auf Attribute der Adventivarten konzentrierten, ist in den
neunziger Jahren des letzten Jahrhunderts verstarkt auch die rezipierende Umwelt in
den Blickpunkt geriickt. Als Okosysteme mit nur geringem Anteil an Adventivarten
werden dichte oder anthropogen unbeeinflusste Walder (Brothers & Spingarn 1992 in
Alpert et al. 2000 Richardson et al. 1994 in Alpert et al. 2000, doch siehe Binggeli
1996), aride Okosysteme (Rejmanek 1989, nicht jedoch immer semiaride
Okosysteme), Marschen und alpine und héher gelegene Zonen (Baker 1986),
sandige oder serpentinreiche Boden (Huenneke et al.1990) genannt. Zudem ist der
Anteil an Adventivarten in grolRen zusammenhangenden Lebensraumen kleiner als in
relativ kleinen ,Lebensraumfragmenten® (Harrison 1999). Habitate mit relativ hohen
Anteilen von Adventivarten sind Uferhabitate (PySek & Prach 1993, PySek & Prach
1994, DeFerrari & Naiman 1994, Planty-Tabacchi et al. 1996, Kotanen et al. 1998 in
Alpert et al. 2000) und Inseln (Simberloff 1986, Lonsdale 1999). Lander mit einer
Kolonialgeschichte weisen einen besonders hohen Anteil an Adventivarten auf (z. B.
di Castri 1989 in Prieur-Richard 2000).

In einem Grolteil der Studien, die sich mit den Merkmalen der rezipierenden Umwelt
beschaftigen, wurde der Frage nachgegangen, welcher Zusammenhang zwischen
Artenreichtum der rezipierenden Umwelt und Abundanz der Adventivarten besteht.

In den Untersuchungen aus jungerer Zeit werden Umwelt-Storungs-Regime,
Nahrstoffverfugbarkeit und die Auswirkung von Fraflifeinden sowie mutualistische
und andere unterstitzende Effekte starker bertcksichtigt. Auch Interaktionen werden
deutlicher herausgestellt, z. B. die Interaktion von Stérung, Wettbewerb und Stress
oder die Unterstutzung weiterer Etablierungen von Adventivarten durch
Adventivarten.
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a Konzepte zur Resistenz durch Schadorganismen

Enemy release hypothesis (ERH) und Biotic resistance hypothesis (BRH)

In der ,enemy release“-Hypothese (Keane & Crawley 2002, vgl. auch Wolfe 2002,
Mitchell & Power 2003, Torchin et al. 2003, Synonym: ,natural enemies hypothesis®)
wird der Etablierungserfolg von Adventivarten auf die verminderte oder ausgesetzte
Regulation durch Opponenz (Beziehung zwischen Pflanzen (oder Tieren) und
Herbivoren bzw. anderen naturlichen Schadorganismen) zuruckgefuhrt. Die
Hypothese basiert auf den “herbivore escape”, “predator escape” oder “ecological
release” Hypothesen (Williamson 1996, Crawley 1997). Es wird angenommen, dass
folgende Faktoren die Etablierung von Adventivpflanzen mehr oder weniger stark
beeinflussen: (I) Abwesenheit spezieller Feinde (Monophagen, Oligophagen), (Il)
geringe Rate an Wirtswechsel, (lll) grof3erer Einfluss der Generalisten (Polyphagen)
auf ,einheimische® Pflanzenarten. Der Wirkmechanismus beruht somit auf der
verringerten Konkurrenz (Glossar) (,competitive release®, Keane & Crawley 2002)
durch ,einheimische® Arten. Obwohl die ERH den Erfolg von Adventivarten auf der
Ebene der Ausbreitung oder der Individuenzunahme betrachtet, werden ihr auch
unmittelbar die zum Teil beobachtete Zunahme an Biomasse und oder
Samenproduktion der Adventivarten aufgrund phanotypischer Plastizitat
(Modifikation) zugesprochen (Siemann & Rogers 2003).

Wolfe (2002), Mitchell & Power (2003) und Van der Putten (2002) unterstutzen die
Theorie. Die vergleichenden Untersuchungen werden von einigen Autoren jedoch
kritisiert, da () eine geringere Diversitat der Schadorganismen nicht weniger
Schadigung bedeuten muss (Maron & Vila 2001), (lI) die lokalen Prozesse, die die
Populationen regulieren, kdnnen in einer sehr grobskaligen Untersuchung nicht
erfasst werden (Agrawal & Kotanen 2003) und (iii)) zudem bei der vergleichenden
Untersuchung von Individuen einer Art in Gebieten, in denen sie ,einheimisch® sind,
mit den Individuen in Gebieten, in denen sie als Adventivarten auftreten, die
Variabilitdt des biotischen und abiotischen Umweltfaktoren berilicksichtigt werden
muss (Agrawal & Kotanen 2003).

Teilweise wird die ERH kontrar zur ,biotic resistance“-Hypothese (Darwin 1859, Elton
1958, Syn.: ,ecological resistance hypothesis®) aufgefasst, die eine Einschrankung
der Adventivarten durch ,einheimische“ Herbivoren und Pathogene sowie durch die
Konkurrenz der ,einheimischen“ Pflanzen postuliert. Die Hypothesen schlie3en
einander jedoch nicht aus, da sie zum einen die Ursachen fur einen
Ausbreitungserfolg und zum anderen die Ursachen flr eine Einschrankung der
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Ausbreitung betreffen. Durch die Untersuchung von Maron & Vila (2001) und Mitchell
& Power (2003) werden beide Aussagen unterstitzt.

Die ,biotic resistance“-Hypothese bietet laut Clay (2003) keine Erklarungen flr
kontinentale Lebensraume, in denen der Artenreichtum hoch ist und alle
Okologischen Nischen (Glossar) scheinbar besetzt sind, aber dennoch eine grolde
Zahl an Adventivarten auftreten. Des Weiteren gilt es zu bedenken, dass in den
Lebensgemeinschaften nicht nur Arten vorhanden sind, die negative Auswirkungen
auf die jeweilige Adventivart besitzen (Konkurrenz), sondern auch solche, die deren
Etablierung unterstitzen kénnen (Mutualismus oder Kommensalismus, Wiser et al.
1998, Richardson et al. 2000a).

b Konzepte zur Resistenz durch Biodiversitat

Eine Vielzahl an theoretischen (z. B. Case 1990, Trepl 1990, Levine & D’Antonio
1999, Tilman et al. 1997b in Symstad 2000, Prieur-Richard & Lavorel, 2000) und
empirischen Untersuchungen (z. B. Crawley 1987, Robinson et al. 1995, Burke &
Grime 1996, Cronk & Fuller 1995, Tilman et al. 1997a in Symstad 2000, Wiser et al.
1998, Naeem et al. 2000, Symstad 2000) beschaftigen sich mit dem Zusammenhang
zwischen Eigenschaften von Lebensgemeinschaften, insbesondere Artenreichtum,
und der Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventivarten (der so genannten
Resistenz). Nur wenige Studien beziehen sich dabei nicht ausschlieB3lich auf die
Artendichte, sondern berucksichtigen auch o©kosystemare Eigenschaften, wie
funktionelle Gruppen, Trophiestrukturen oder die Starke der Interaktionen zwischen
Trophieebenen.

Negative Korrelation Artenreichtum / Etablierungswahrscheinlichkeit

Der Ursprung der Hypothese beruht hauptsachlich auf den Arbeiten von Elton (1958)
und MacArthur (1955 in Levine & D’Antonio 1999, 1972 in Levine & D’Antonio 1999).
Laut der klassischen Arbeit von MacArthur (1955 in Levine & D’Antonio 1999) Uber
die Beziehung von Artenreichtum und Stabilitat treten in Systemen mit weniger
(Funktions-) Verbindungen verstarkt Fluktuationen bei Verlust einer Verbindung auf.
In Eltons Buch ,The Ecology of Invasions by Animals and Plants (1958)” werden
artenarme Gemeinschaften als weniger stabil gegeniiber Adventivarten bezeichnet®.

22 “The balance of relatively simple communities of plants and animals is more easily upset than that
of richer ones.“ Elton unterscheidet im Prozess der Etablierung nicht zwischen den Eigenschaften der
Adventivarten und denen der rezipierenden Lebensgemeinschaften oder Okosysteme und bezieht
sich auf Adventivarten mit starken Ausbreitungstendenzen (Vergleiche auch Allee et al. 1949 sowie
die wieder entfachte Debatte von Tilman & Downing 1994 in Prieur-Richard & Lavorel 2000).
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Daneben haben die 6kologischen Theorien®® von MacArthur (1972 in Levine &
D’Antonio 1999) zur Entstehung dieser Theorie beigetragen, indem sie postulierten,
dass eine Lebensgemeinschaft mit einer groReren Anzahl an Arten eine bessere
Ressourcenausnutzung zur Folge hat wund daher resistenter gegenuber
Adventivarten ist (doch siehe Case 1991 in Prieur-Richard & Lavorel 2000).
Unterstutzt wird die Hypothese durch die Anwendung des Lotka—Volterra Modells
von Case (1991 in Prieur-Richard & Lavorel 2000), der eine Korrelation der
Adventivarten-Abundanz mit der Artenanzahl und mit der Starke und Varianz von
interspezifischen Interaktionen feststellte. Weitere theoretische Studien von Drake
(1990 in Naeem et al. 2000), Luh & Pimm (1993 in Naeem et al. 2000), Lockwood et
al. (1997 in Naeem et al. 2000) stutzen die Hypothese ebenfalls.

Auch empirische Studien finden negative Korrelationen von Artenreichtum bzw.
Reichtum an funktionellen Gruppen und der Etablierungswahrscheinlichkeit. So
konnten Naeem et al. (2000) mit Hilfe von ,neighbourhood analyses* feststellen, dass
artenreichere und ,damit dichter besiedelte® Systeme die Nahrstoffverfugbarkeit und
Lichtversorgung absenken. Daraus folgern Naeem et al. (2000) einen erhohten
Wettbewerb und eine verminderte Etablierungswahrscheinlichkeit fir Adventivarten.
Weitere Mikrokosmos-Studien wurden von Robinson & Dickerson (1984 in Naeem et
al. 2000), Robinson & Edgemon (1988 in Naeem et al. 2000), McGrady-Steed et al.
(1997 in Naeem et al. 2000) und Tilman (1997) durchgefuhrt.

Laut Tilman (1997) belegen die von ihm durchgeflhrten experimentellen Tests zu
Wiesenlebensgemeinschaften ebenfalls eine negative Korrelation von Artenreichtum
und Adventivarten-Abundanz aufgrund von leeren Nischen. Eine ahnliche Korrelation
fand Dukes (2001), der ein Experiment zur funktionalen Diversitat durchfuhrte.

Mehrere Grinde werden flr eine allgemein hodhere Nischenabsattigung in
artenreichen Lebensgemeinschaften und damit verbundene Verringerung der
Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventivarten (,niche saturation® oder ,empty
niches®) aufgrund eines groReren Wettbewerbs angegeben (Rejmanek 1996, Levine
und D'Antonio 1999, Mack et al. 2000, vgl. auch Konzept der leeren Nische, s. u.):

®Diese Theorien basieren auf der Annahme, dass okologische Nischen in natirlichen
Lebensgemeinschaften begrenzt sind und dass die Strukturierung der Lebensgemeinschaften durch
Wettbewerb erfolgt (MacArthur 1970 in Levine & D’Antonio 1999, ,diffuse competition®, ,species-
packing® [,diffuse competition“: Konkurrenz einer Population mit Populationen anderer Arten, die auf
die gleichen begrenzten Ressourcen angewiesen sind, ,species-packing“: Anzahl der Arten innerhalb
einer Gilde (funktionelle Artengruppe, die die gleiche Ressource in ahnlicher Weise nutzt) die eine
Ressource maximal nutzen kénnen]).
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- Bei hoherem Artenreichtum bzw. Reichtum an funktionellen Gruppen wurde
aufgrund der  Variation der  Ressourcenaufnahme  eine  verringerte
Ressourcenverflugbarkeit festgestellt (Tilman et al. 1997a).

- Die Wahrscheinlichkeit einer direkten negativen Interaktion von O©kologisch
ahnlichen Arten (Mooney & Drake 1986, Lodge 1993) oder von Schadlingen erhoht
sich.

Welche Mechanismen oder Mechanismen-Kombinationen auf lokaler Ebene
entscheidend sind, konnte bislang nicht geklart werden. Auch andere, zum Teil sehr
stark skalenabhangige Standortsfaktoren (z. B. Storung, Nahrstoffe) und die Attribute
der Adventivarten sollten hier nicht au3er Acht gelassen werden.

Positive Korrelation Artenreichtum / Etablierungswahrscheinlichkeit

Eine Vielzahl an Studien konnte keine (Higgins et al.1999) oder, entgegen der
Hypothese von Elton (1958), eine positive Korrelation zwischen Artenreichtum und
Etablierungswahrscheinlichkeit feststellen (Levine & D’Antonio 1999). Durch
Modellierung von Interaktionen zwischen Trophiestufen zeigte May (1973), dass
Artenreichtum eines Systems eine Etablierung von weiteren Arten fordern kann.
Auch lieR der Ubersichtsartikel von Levine & D’Antonio (1999) diesen
Zusammenhang erkennen. Die empirischen Studien von Planty-Tabacchi et al.
(1996), Palmer & Maurer (1997), Wiser et al. (1998), Stohigren et al. (1999) und
Levine (2000) zeigen ebenfalls kontrare Ergebnisse zu der Hypothese von Elton
(1958). So fand Levine (2000), dass die Adventivarten-Abundanz starker mit der
EinfUhrungsrate von Diasporen (,propagule pressure®) korreliert als mit dem
Artenreichtum.

Wiser et al. (1998) stellten fest, dass Hieracium lepidulum vorwiegend an Orten
hoher Diversitat anzutreffen ist. Und fur die Prarien der Central Great Plains konnten
Stohlgren et al. (1999) auf kleinen Aufnahmeflachen Verhaltnisse finden, die Eltons
Hypothese unterstutzten, wahrend die Verhaltnisse im Bereich von Wiesen und
Waldern der Rocky Mountains den gegenteiligen Zusammenhang zeigten. Ein
anderes Bild ergab sich jedoch, wenn die Untersuchungen auf einer grof3eren
Skalenebene (1000 m?) durchgefiihrt wurden. Hier zeigten alle untersuchten Habitate
eine positive Wechselbeziehung zwischen Artenreichtum und Adventivarten-
Abundanz.
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Stohigren et al. (1999) schlossen daraus, dass die Etablierungswahrscheinlichkeit
starker mit der Ressourcenverflgbarkeit als mit dem Artenreichtum zusammenhangt
(vgl. Shea & Chesson 2002).

Weitere Grunde fur eine positive Korrelation zwischen Artenreichtum und
Etablierungswahrscheinlichkeit lieferten Wiser et al. (1998), indem sie aufzeigten,
dass in Systemen mit hdherem Artenreichtum bzw. Reichtum an funktionellen
Gruppen weniger abiotische Faktoren vorliegen, die eine Etablierung von
Adventivarten limitieren konnten.

Im Allgemeinen férdern laut Levine & D’Antonio (1999) die Faktoren, die den
Artenreichtum positiv beeinflussen, auch die Etablierung von Adventivarten. Nach
Palmer & Maurer (1997) bieten artenreichere Lebensgemeinschaften aufgrund der
meist hoheren Strukturvielfalt eine grof3ere Mikroheterogenitat, die von Adventivarten
genutzt werden konnen.

Erklarungsansatze zur Divergenz der Theorien

Laut einigen Autoren (Levine 1976 in Levine & D’Antonio 1999, Stone & Roberts
1991 in Levine & D’Antonio 1999) lasst sich auch von den Theorien Eltons (1958)
eine erhdhte Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventivarten bei bestimmten
Artkonstellationen in diversen Systemen herleiten, wenn man mit einbezieht, dass
Wettbewerb entlang einer Nischenachse eine indirekte Forderung von Arten durch
den Wettbewerb unter Konkurrenten erzeugen kann.

Auch missen entgegen Eltons (1958) Annahmen weniger artenreiche Okosysteme
nicht zwangslaufig mehr freie Nischen aufweisen (Moore et al. 2001, Wiser et al.
1998 und vgl. ,niche opportunity“). Auf der theoretischen Ebene der Nischen-
Hypothesen (s. u.) sind jedoch kaum empirische BeweisfiUhrungen mdglich, da es
schwierig ist Systeme zu erzeugen, die einen bestimmten Grad an Nischen-
Absattigung besitzen.

Crawley et al. (1999 in Naeem et al. 2000) geben zu beachten, dass die Qualitat der
Adventivart-Attribute  fir einen Etablierungserfolg entscheidender als der
Artenreichtum sein kann.

Eine LOsung der widerspruchlichen Ergebnisse wird von einigen Autoren in der
betrachteten Skalenebene (Aufnahmeflachen [,plots®], Lebensraume, Landschaften,
Regionen), auf der die Studien durchgefihrt wurden, gesehen (Crawley et al. 1999 in
Naeem et al. 2000, ,competition is likely to be a scale-dependent process with
different effects occurring at different levels®):
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A) Keine kausale Beziehung auf groReren Skalenebenen,

positive und negative Korrelation auf kleineren Skalenebenen
Lonsdale (1999) sieht aufgrund seiner Untersuchungen keine kausale Beziehung
zwischen dem Artenreichtum der ,einheimischen® Arten und dem der Adventivarten-
Abundanz auf der Ebene von Lebensgemeinschaften.
Sowohl ,einheimische“ Arten als auch Adventivarten korrelieren positiv mit der
Strukturvielfalt eines Habitates (,habitat diversity®).
Wesentlich komplexer ist die Beziehung auf einer niedrigeren Ebene, in der der
Wettbewerb zwischen Individuen direkt und indirekt wirksam ist. Hier ist laut
Lonsdale (1999) vielleicht eine dritte Achse der Wettbewerbsintensitat, die nicht eine
einfache Funktion des Artenreichtums der ,einheimischen® Arten ist, involviert.

B) Positive Korrelation auf gréReren Skalenebenen,

negative Korrelation auf kleineren Skalenebenen
Laut Cornell & Karlson (1997 in Levine 2000) liegt auf der Ebene der direkten
Interaktionen von Arten zumeist eine negative Beziehung zwischen Artenreichtum
und Etablierungswahrscheinlichkeit vor, wenn die Stérungsintensitat nicht zu grol} ist.
Dies unterstutzt Eltons Hypothese auf kleiner Skalenebene. Aufgrund zahlreicher
anderer Studien, die ebenfalls bei moderater Storungsintensitat jedoch auf einer
groReren Skalenebene durchgefuhrt wurden und entgegen der Hypothese von Elton
eine positive Korrelation feststellten (Planty-Tabacchi et al. 1996, Lonsdale 1999,
Levine 2000, Sax 2002), kann die Aussage nicht auf eine hdhere Skalenebene
projiziert werden.
Diese, bezogen auf die Skalenebene recht unterschiedlichen Resultate unter B),
deuten darauf hin, dass neben der Interaktion der Arten, wie sie auf der
Populationsebene wirksam ist, auf grolReren Raumskalen weitere bestimmende
Faktoren hinzukommen, die auf Adventivarten und ,einheimische® Arten
gleichermal3en wirken (Deutschewitz et al. 2003). Dabei handelt es sich nach Ansicht
verschiedener Autoren (Stohlgren et al. 1999, Levine 2000) um die Faktoren
Habitatvielfalt, = Stérungsintensitdt und Ressourcen-Heterogenitat, die flr
~einheimische” Arten genauso entscheidend sind wie fur Adventivarten.
Als weiterer Grund fur diese gegensatzlichen Beobachtungsresultate werden
extrinsische Faktoren wie z. B. Wasser- und Nahrstoffversorgung, Deckungsgrad,
Beweidung, Feuer oder Klima, die mit dem Artenreichtum kovariieren, genannt
(Naeem et al. 2000). Auch die Frage in vielen observatorischen Studien, ob die
geringe Artendichte bei hoher Adventivarten-Abundanz das Resultat oder der
Ausléser der Etablierung ist, kann oft nicht kausal geklart werden (Levine &
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D’Antonio 1999). Dies alles erschwert die Verifizierung oder Falsifizierung von Eltons
These durch die erhaltenen Ergebnisse, zumal auch viele Studien einen Mangel an
Wiederholungen aufweisen (Burke & Grime 1996), zumeist die resistenteren
Lebensgemeinschaften sowie weniger erfolgreiche Adventivarten nicht mit
einbezogen werden (Burke & Grime 1996) und in vielen Modellen keine
Begrenzungen des Artenreichtums existieren (Wiser et al. 1998).

(o Hypothese der leeren Nische (,empty niche hypothesis®)

Eine leere Nische ist eine verfugbare Okologische Nische, die nicht von daran
angepassten Arten genutzt wird (Crawley 1987, Mooney & Drake 1986, Lodge 1993).
Sie kann daher nur auf eine konkrete Art bezogen werden. Leere Nischen sind wie
auch besetzte Nischen von der Ressourcenverfligbarkeit und somit auch vom
Wettbewerb abhangig.

Nach den Modellen von Lotka (1925) und Volterra (1926) und MacArthur & Wilson
(1967) ist Wettbewerb der entscheidende Faktor, der die Etablierung von
Adventivarten bestimmt.

Das Konzept der leeren Nische hat sich analog zum Nischen-Begriff wie er schon
von Grinnell (1917) definiert wurde, einen starkem Wandel unterzogen.

Auf den Ergebnissen der Konkurrenzversuche an Paramaecium-Arten von Gause
(1937) basierend, entwickelte Hardin (1960) das Konkurrenz-Ausschluss-Prinzip
(,competitive exclusion®, Glossar). Daraus ergab sich flir Hutchinson (1959, ,Santa
Rosalia”-Artikel) die Frage, warum Arten koexistieren konnen. Die Vielzahl an
Hypothesen, die sich mit dieser Frage beschaftigen, lassen sich zwei Theorien
zuordnen:

Aquilibrium-Wettbewerbs-Theorie

Unter stabilen (d. h. unveranderten oder periodisch [gleichformig] veranderten)
Umweltbedingungen in Bezug auf die konkurrenzbestimmenden Parameter befinden
sich Populationen in einem Gleichgewichtszustand (Aquilibrium). Die Koexistenz wird
hier von einer hochgradigen Spezialisierung von Arten und der damit verbundenen
Vielzahl o©kologischer Nischen bei geringer Nischenuberlappung, d. h. einer
geringeren Konkurrenz aufgrund von Nischenseparierung (,niche separation®),
Ressourcenaufteilung (,resource partitioning“), raumlicher Aufteilung (Raumnische,
.Spatial segregation®), Etablierungslimitierung (,recruitment limitation®) und / oder
Schadlingsdruck (,pest pressure®) abgeleitet (z. B. Hutchinson 1957, Hutchinson
1959, MacArthur & Levins 1967, May 1973, Tilman 1982, ,the resource ratio model®
Glossar).
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Nicht-Aquilibrium-Koexistenz-Theorie

Durch die zeitliche (rdumliche, und genetische) Variation von Umweltparametern, die
ein Erreichen des Endzustandes im Konkurrenzausschlussprozess, das Aquilibrium,
aufgrund z. B. von Storungen, der dichteunabhangigen Mortalitdt (density-
independent mortality) und der Regenerationsnische (Grubb 1977 ,regeneration
niche“ Glossar) verhindern, wird Koexistenz ermoglicht (z. B. Hutchinson 1961,
Richerson et al. 1970, Armstrong & McGehee 1976, Connell 1978, Levins 1979;
Petraitis et al. 1989).

Die Nicht-Aquilibrium-Koexistenz Theorie hat sich auch aufgrund des Artikels von
Wiens (1977, indirekte Interaktionen innerhalb von Lebensgemeinschaften und auch
deren abiotische Umwelt sind haufig / diverse Lebensgemeinschaften sind in ihrer
Struktur sehr variabel und nicht im Aquilibrium) weitgehend durchgesetzt und wurde
auch von Hutchinson (1961) nach seinem [Hutchinsons] Paradigmenwechsel
vertreten.

Die leere-Nische-Hypothese in der Adventivarten-Thematik geht auf die
Nischentheorie von Elton (1958, ,richer communities provide more niches overall and
more empty niches open for invasion®) und MacArthur (1970) u. a. zurick. Auch hier
hat sich das Verstandnis durch den Paradigmenwechsel geandert, sodass heute
zumeist eine leere Nische auf der Basis der Nicht-Aquilibrium-Koexistenz Theorie
verstanden wird (Chesson 1991, Grime 2001), in der z. B. die Regenerationsnischen
(Grubb 1977) oder die Phanologie von Arten berlcksichtigt werden.

Eine Evaluierung dieser Theorie mittels empirischer Untersuchungen ist jedoch
weiterhin kaum mdglich, weswegen sie in der Adventivarten-Thematik nur von
geringer praktischer Bedeutung ist und zumeist in theoretischen Abhandlungen
erwahnt wird (Mack 1996, Levine & D’Antonio 1999).

d Das Konzept der Nischen-Opportunitat

Das vielschichtige Konzept der Nischen-Gelegenheit (Nischen-Opportunitat, ,niche
opportunity, Shea & Chesson 2002) definiert die Konditionen einer
Lebensgemeinschaft bezuglich Ressourcen, naturlichen Feinden und der abiotischen
Umwelt, die potentiell eine Etablierung von Adventivarten férdern. Interaktionen
zwischen diesen Faktoren sowie deren Variation in Raum und Zeit werden ebenfalls
berlcksichtigt. Daher kdnnen bestimmten Lebensgemeinschaften keine statischen,
freien Nischen zugeordnet werden, sondern die Moglichkeit von freien Nischen
variiert in Zeit und Raum. Die Nischen-Opportunitat variiert ebenfalls zwischen den
Lebensgemeinschaften, steigt aber im Allgemeinen mit zunehmender Intensitat
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(Starke und Frequenz) an Storung, wenn die ,einheimischen® Arten nicht gut an die
Stoérungsereignisse angepasst sind. Die Nischen-Opportunitat ergibt sich wiederum
aus einer Ressourcen-Opportunitat (hohe Verfugbarkeit von Ressourcen, die eine
Adventivart bendtigt, inklusive mutualistischen Effekten), einer Befreiungs-
Opportunitat oder einer forderlichen Kombination aus Ressourcen, naturlichen
Feinden und Standortbedingungen sowie deren Variabilitat in Raum und Zeit.

Mit ihrem Konzept bieten Shea & Chesson (2002) eine Erklarung fur die zum Tell
kontroversen empirischen Ergebnisse in der Beziehung von Adventivartenanteil und
Artenreichtum von Lebensgemeinschaften, indem sie diese auf verschiedene
Raumskalen und kovariierende externe Faktoren zurlckfuhren.

Sie postulieren, dass im Allgemeinen eine negative Beziehung zwischen
Adventivartenanteil und Artenreichtum an ,einheimischen® Arten besteht. Jedoch
kann, bezogen auf groRere Raumskalen, eine Kombination von Datensatzen mit
negativen Beziehungen insgesamt eine positive Beziehung ergeben.

e Storungen "community disturbance hypothesis"

Nach der ,intermediate disturbance hypothesis” (IDH) von Connell (1978, vgl. auch
Grime 1973, Huston 1979), urspringlich fur tropische Regenwalder und Korallenriffe
formuliert, wird das Auftreten von Stoérungsereignissen als Ursache fur eine
zeitweilige Verminderung von Konkurrenz betrachtet. Bei mittlerer Stérungshaufigkeit
bzw. Intensitat sollen maximale Anzahlen an koexistierenden Arten auftreten. Im
~-hump-back® Modell von Grime (1979, 2001) werden noch weitere Faktoren wie z. B.
Stress berucksichtigt.

In der experimentellen Untersuchung von Burke & Grime (1996) wurde die
sintermediate disturbance hypothesis” mit Hilfe von Adventivarten untersucht.
Storungsereignisse in der rezipierenden Umwelt sollen nach einer Vielzahl an
Autoren in erheblichem Malde auch flr eine erhdéhte Etablierungswahrscheinlichkeit
(,recruitment ability“) von Adventivarten verantwortlich sein (Elton 1958, Fox & Fox
1986, Crawley 1987, Hobbs & Huenneke 1992, Lodge 1993, Robinson et al. 1995,
Burke & Grime 1996, Wiser et al. 1998, Prieur-Richard & Lavorel 2000).

Als Folge einer Stérung treten neben bzw. mit den (rdumlichen)
Strukturveranderungen auch Veranderungen der Lebensvorgange auf. Die
Individuen einer Biozonose, die durch Stérung weniger Struktur und funktionale
Beziehungen besitzt, durften im Vergleich zur urspranglichen Situation eine
geringere Konkurrenzkraft aufweisen, insbesondere wenn die Stérung mit einer
Verletzung oder dem Absterben von Individuen einhergeht.
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Damit ,6ffnet” Storung eine Nische fur Adventivpflanzen (Wiser et al. 1998, Prieur-
Richard & Lavorel 2000), indem die Ressourcenverfluigbarkeit erhdht und die
Konkurrenzkraft der ,einheimischen® Arten gesenkt wird. Ob aufgrund eines
Storungsereignisses eine erhohte Etablierungswahrscheinlichkeit —auftritt, ist
entscheidend von der Anpassung der ,einheimischen® Arten an die entstandenen
Habitatsbedingungen abhangig (Sax & Brown 2000). Diese Anpassung konnte die
Ursache des geringen Anteils an Adventivpflanzenarten in Grinland- und
Magerrasengesellschaften sein, in denen durch Schnitt regelmalig Stérungen
erzeugt werden. Besonders Stérungen, die auf einen anthropogenen Einfluss
zuruckzufihren sind, kdnnen grofflachig Habitatbedingungen erzeugen, an die die
Adventivarten besser angepasst sind (z. B. Koadaptation) als die ,einheimischen®
Arten vieler Regionen, in denen offener Boden, Dingung und Tritt (z. B. durch
Beweidung in Neuseeland) in der Evolutionsgeschichte keine grof3e Rolle spielten
(Mclintyre & Lavorel 1994; Landsberg et al. 1999).

Auch das Vermdgen einiger Adventivarten, Ressourcen schneller umzusetzen
(Lonsdale 1999, Dukes & Mooney 1999, Callaway & Aschehoug 2000), ist eine
Adaptation, die sich bei einer im Zuge von Stdérungen haufig auftretenden
gesteigerten Ressourcenverfugbarkeit positiv auswirkt (z. B. Lupinus polyphyllos,
Volz 2003).

Hobbs & Huenneke (1992) postulierten, dass Interaktionen zwischen verschiedenen
Stoérungstypen haufig zu einer sehr hohen Etablierungsrate fliihren. Auch zeigte sich,
dass ein niedriges Niveau an Stress (Glossar) in Interaktion mit Stérungen eine
Ursache fur eine erhdhte Etablierungswahrscheinlichkeit ist (Alpert et al. 2000).
Storungen sind jedoch kein notwendiges Kriterium fur eine Etablierung von
Adventivarten (Wiser et al. 1998, Levine & D’Antonio 1999) und auch gegensatzliche
Zusammenhange sind mdglich. So kann bei ausbleibender Stérung die
Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventivarten steigen, wie dies in Bereichen
aufgegebener Landnutzung (Heracleum mantegazzianum, Lupinus polyphyllos,
Solidago canadensis, S. gigantea. in Europa) oder bei Verhinderung von Branden in
der nordamerikanischen Prarie (Milchunas et al. 1989) zu beobachten ist. Daher
scheint die Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventivarten auf einer groferen
raumlichen Ebene starker mit der Veranderung von Storungsregimen als mit dem
absoluten Mall an Stérung zu korrelieren (doch siehe Horvitz et al. 1998: ,High
current levels of disturbance within communities may increase their invasibility®).
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f »Fluctuating resource availability theory”

Die umfassende Theorie der fluktuierenden Ressourcenverfugbarkeit (auch Theorie
der kurzfristigen Nahrstoffiiberschiisse genannt), die man in Ansatzen schon bei
Huenneke et al. (1990), Thompson et al. (1995), Burke & Grime (1996) und
Stohlgren et al. (1999), findet, wurde von Davis et al. (2000) entwickelt.

Danach erhoht sich die Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventivarten in einer
Lebensgemeinschaft mit der Zunahme von ungenutzten Ressourcen und einer damit
verbundenen geringeren Intensitat der Konkurrenz.

Die Theorie ist mechanistisch®* und quantitativ, sodass laut Davis et al. (2000)
Veranderungen der Etablierungswahrscheinlichkeit messbar werden durch (I)
Ankunft und Uberleben von Diasporen und (ll) Zunahme des Biomasseanteils oder
des Deckungsgrades bei gleicher Einflhrungsrate (,propagule pressure®).

Alle Faktoren, die die Menge nicht genutzter Ressourcen erhdhen, z. B. sinkender
Ressourcenverbrauch, nach Storung oder Erhohung der Ressourcenversorgung
(z. B. Witterung, Eutrophierung), erhéhen auch die Etablierungswahrscheinlichkeit
sowohl von ,einheimischen® Pflanzen als auch von Adventivpflanzen (Davis et al.
2000). So ist die Kombination Nahrstoffreichtum und Stérung fur die Etablierung
besonders forderlich (Beispiele in Burke & Grime 1996, Davis et al. 2000).

Dabei ist die Zunahme von ungenutzten Ressourcen raumlich und zeitlich
veranderlich innerhalb einer Lebensgemeinschaft. Davis et al. (2000) fihren viele
unausgewogene Ergebnisse darauf zurlick, dass diese Varianz in den Studien oft
missachtet wurde. So kdnnen raumlich stark begrenzte Stérungen (z. B. grabende
Tiere) zu kleinrdumigen Ressourcenlberschussen fuhren, die die Etablierungswahr-
scheinlichkeit erhdhen (Hobbs & Mooney 1985 in Davis et al. 2000). Anhand der
Theorie fuhren Davis et al. (2000) an, dass die intensive Konkurrenz in produktiven
Lebensgemeinschaften die Etablierungswahrscheinlichkeit Uber die meiste Zeit
hinweg verringert, obwohl diese Gemeinschaften bei periodischen Stérungen
zeitweise eine hohere Etablierungswahrscheinlichkeit aufweisen kdnnen.

#* Mechanistische Beziehung zwischen Etablierungswahrscheinlichkeit und Ressourcenversorgung,
die zu Grunde liegenden Ursachen kdnnen jedoch vielfaltig sein.
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3 Populationsbiologie

3.1 Definitionen

3.1.1 Populationsbiologie

Die Populationsbiologie untersucht die Lebensphasen und -vorgange in Populationen
(Urbanska 1992). Sie kann unterteilt werden in die Populationsdkologie, die die
Struktur und Dynamik von Populationen sowie dessen Wechselwirkungen zur
Umwelt untersucht, und in die starker auf Evolutionsforschung ausgerichtete
Populationsgenetik, die die genetische Variabilitat und die Verteilung der genetischen
Varianz innerhalb und zwischen Populationen einer Art (Polymorphismen) sowie
zwischen verschiedenen Arten (Genetische Divergenz) analysiert.

3.1.2 Population

Nach dem Panmixie Konzept ist eine ,Population [...] eine Gruppe von Individuen, die
sich effektiv und in beliebigen Kombinationen paaren, wobei das Paarungsmuster fur
jedes Individuum der Gruppe gilt. Eine so definierte Population soll nun von einer
anderen vollig oder weitgehend isoliert sein, so da[ss] kein oder hochstens ein
begrenzter Genflu[ss] stattfinden kann® (Urbanska 1992). Raumliche und zeitliche
Verhaltnisse werden dabei jedoch nicht naher beleuchtet (Urbanska 1992).

Diese starker populationsgenetisch ausgerichtete Betrachtungsweise steht der
populationsodkologischen, weiter gefassten Definition, angelehnt an Silvertown (1987)
und Roughgarden et al. (1989) gegenlber. Danach wird eine Gruppe von Individuen
der gleichen Art als Population bezeichnet, wenn diese innerhalb eines bestimmten
Gebietes vorkommt. Hierbei wird der Gebietsbezug sehr unterschiedlich aufgefasst.
Er reicht von der natlrlichen Ausbreitungsgrenze einer Art (,distribution of the
species®, Andrewartha & Birch 1984) bis hin zur vollkommen subjektiven Einteilung
durch den Beobachter (Ricklefs 1990 in Berryman 2002). Huffaker et al. (1999 in
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Berryman 2002) definiert das Gebiet einer Population als das Areal, in dem
Reproduktion und Uberleben der Individuen Uber viele Generationen mdglich sind
und ,normale®, sich haufig ereignende Ausbreitungs- und ,Immigrations“-Ereignisse
stattfinden.

Die Definition von Berryman (2002), der auch hier gefolgt wird, verbindet diese
Artkennzeichen mit der zeitlichen Komponente, die von Urbanska (1992)* angefiihrt
wird, und der Definition von Cole (1957 in Tamarin 1978), nach der eine Population
eine biologische Einheit ist, deren Teilbereich ahnliche demographische Raten?®
besitzt.

Eine Population ist nach Berryman (2002) eine Gruppe von Individuen der gleichen
Art, die in einem Areal zusammen vorkommen, in dem normale?’ Ausbreitungs- und /
oder Immigrationsprozesse moglich sind, in dem jedoch Veranderungen der
Individuenanzahl weitgehend durch die Geburten- und Sterberate bestimmt sind.
Innerhalb des Areals muissen die Voraussetzungen zur Reproduktion und zum
Uberleben nicht jeder Zeit gegeben sein (Berryman 2002).

Eine detaillierte Abhandlung des Populationskonzeptes bieten Andrewartha & Birch
(1984).

3.1.3 Individuum

Harper (1977) definierte das genetische Individuum (Genet) als grundlegende
evolutive Einheit, als Produkt einer einzelnen Zygote (Jackson et al. 1985 in
Urbanska 1992). Hartmann (1957 in Urbanska 1992) lasst auch die asexuelle
Entstehung von Individuen zu (vergleiche auch Silvertown 1987). Urbanska (1985,
1989) und Tuomi & Vuorisalo (1989 in Urbanska 1992) nennen die physiologische
Unabhangigkeit und die strukturelle Autonomie als entscheidende Kriterien,
unabhangig von der asexuellen oder sexuellen Entstehungsweise.

% Urbanska (1992): ,Eine Population ist eine Gruppe von Individuen, die der gleichen taxonomischen
Einheit angehdren und sowohl im gleichen Raum wie zum selben Zeitpunkt zusammen vorkommen®.
% Unter den demographischen Raten wird Wachstum, Regression, Stagnation ,Fekunditat und
Mortalitat der Individuen verstanden.

7 m Gegensatz zur sehr geringen Migrationsrate bei Metapopulationen.
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3.1.4 Subpopulation

Eine Subpopulation, auch Dem (engl.: ,deme®) genannt, ist eine Untereinheit einer
Population. Bei einigen Autoren beinhaltet die Definition der Subpopulation, dass der
Austausch von Genen zwischen den Subpopulationen vermindert ist oder nicht
stattfindet. Innerhalb eines Dems muss nach Simpson (1961 in Berryman 2002)
zumindest potentiell das Panmixie-Konzept erflllt sein. Beklemishev (1960)
bezeichnet Bereiche einer Population, in denen die Individuendichte zunimmt, als
Subpopulation, auch wenn diese durch den Eintrag von Diasporen aus anderen
Bereichen unterhalten wird. In der vorliegenden Arbeit wird der Begriff Subpopulation
in seiner allgemeinverstandlichen Weise als Teilbereich einer Population verwendet
(siehe auch Berryman 2002).

3.1.5 Metapopulation

Der Begriff der Metapopulation wurde von Levins (1970) und White (1979) gepragt
und von Hanski & Gilpin (1991), Hanski (1996) weiterentwickelt (vergleiche auch die
Gleichgewichtstheorie der Inselbiogeographie, MacArthur & Wilson 1967,
Superpopulation, Beklemishev 1960 und die natlrliche Population, Andrewartha &
Birch 1984). Die meisten Modelle der Metapopulation basieren auf einem
Besiedlungs—Aussterbe-Gleichgewicht von Individuen in verschiedenen Lokalitaten.
Eine Metapopulation beschreibt in diesem Sinne eine Population von lokalen
Populationen, die in der Regel klein, von beschrankter Lebensdauer und durch
Migration von Individuen untereinander verbunden sind (Levins 1970).
Migrationsereignisse treten zwischen den Populationen im Vergleich zu den lokalen
Populationen bzw. Subpopulation selten auf (Berryman 2002). Als Beispiele aus dem
Pflanzenreich kdnnen hier die Vegetation von Inseln, Binnensalzstellen, Hochmooren
und die Wasserpflanzen von Seen und Kleingewassern genannt werden.
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3.2 Populationsodkologie

Die Demographie als Kernbereich der Populationsdkologie hat ihren Ursprung in der
Humanmedizin und wurde im Versicherungswesen weiterentwickelt. Au3erhalb von
Untersuchungen der menschlichen Bevodlkerung fand die Populationsdkologie
zunachst in der Zoologie und seit wenigen Jahren auch im Bereich der Botanik
Anwendung. In der Populationsdkologie sind Populationsdynamik, Individuendichten
und Lebenszyklen sowie die Regulierung dieser Faktoren durch interspezifischen (z.
B. die Rauber-Beute Beziehung) und intraspezifischen Wettbewerb und
Umweltfaktoren aus allgemein demographischer, evolutionsbiologischer und
naturschutzfachlicher Sicht von zentraler Bedeutung. Schon fruh wurden dabei in
vielen Studien Lebenstafeln (Glossar) zur Beschreibung von Lebenszyklen und zur
Erfassung von demographischen Raten benutzt sowie die ersten Modelle in der
Okologie entwickelt. Durch die Anwendung von ,population viability analysis® (PVA)
und Matrixanalysen im Bereich der Populationsdkologie werden in den letzten
Jahrzehnten  verstarkt  praktische  Naturschutzkonzepte  entwickelt.  Die
Untersuchungen von populationsbiologischen Fragestellungen mit Hilfe von Matrizen
ist besonders durch die Arbeiten von Caswell (1989) als standardisierte Methode im
Naturschutz insbesondere in den USA etabliert worden (Tuljapurkar 1990 in Ebert
1999) und findet seit ca. 10 Jahren, einhergehend mit der verbesserten Mdglichkeit
der Datenverarbeitung, eine verstarkte Anwendung.

Begriffsdefinition: Demographische Raten (engl. , vital rates):

Wachstum, Regression, Stagnation, Fekunditat und Mortalitat

Unter den demographischen Raten werden die Anteile an Individuen einer
Population  verstanden, deren Lebenszyklusubergange innerhalb  eines
Untersuchungsintervalls  durch ~ Wachstum, Ruckentwicklung (Regression),
Stagnation der GroRe oder Absterben gekennzeichnet sind. Als Fekunditat wird die
Anzahl der (weiblichen) Nachkommen pro reproduktivem Individuum, die im Mittel in

diesem Zeitraum gebildet werden bezeichnet?®.

# Bezieht man die demographischen Raten auf die Bereiche einer Matrix, so lassen sich nach
Caswell (1996) demographische Raten niedrigerer Ordnung berechnen, indem man den Anteil
verschiedener realer demographischer Raten, aus der sich eine demographische Rate, d. h. ein
Bereich der Matrix wie z. B. Wachstum, zusammensetzt, errechnet.
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3.21 Population Viability Analysis (PVA)

In den spaten 1970er Jahren begann man Uber die herkdmmliche Naturschutzpraxis
der Unterschutzstellung von Gebieten hinaus auch den Lebenszyklus gefahrdeter
Arten zu berUcksichtigen. Dabei war die “population viability”-Analyse ein wichtiger
Schritt zur Entwicklung von wissenschaftlich begrindeter Artenschutzplanung
(Beissinger & Westphal 1998, Menges 2000, de Kroon et al. 2000).

Die Motivation zur Entwicklung dieser Methode entstand in dieser Zeit durch die
starke Zunahme der Habitatzerstorung im Bereich des tropischen Regenwaldes und
eine damit einhergehende bewusstere Wahrnehmung der nicht weniger
dramatischen Situation in den gemaRigten Zonen und wurde geférdert durch
wissenschaftliches Interesse an der Populationsgenetik (Kapitel 2.3 Genetischer
Aspekt) von fragmentierten Populationen.

Die “population viability’-Analyse evaluiert zumeist demographische Daten und
Modelle, um eine Wahrscheinlichkeit zu bestimmen, mit der eine Population einen
willkurlich gewahlten Zeitraum Uberstehen wird (Boyce 1992).

Haufig werden gemessene demographische Daten in einem stochastischen®
Projektionsmodell verarbeitet, welches eine moglichst realitatsnahe
Populationsdynamik prognostizieren soll (Burgman et al. 1993). In komplexeren
Modellen werden umweltbedingte Variationen von KenngroRen entweder durch die
direkte stochastische Verrechnung von Varianzen anstelle von Mittelwerten oder
durch Perturbation simuliert.

In der Anfangszeit dieser Forschungsrichtung wurde das quantitative Abschatzen
des Aussterberisikos einer einzelnen Population oder aller Populationen einer Art fur
einen zukunftigen Zeitpunkt zunachst anhand der Berechnung der Mindestgroflie
einer sich selbsterhaltenden Population (,minimum viable population®, MVP)*
durchgefuhrt. Es wurde z. B. die Populationsgrof3e berechnet, bei der eine 95 %ige
Wabhrscheinlichkeit besteht, dass diese in 100 Jahre noch (selbsterhaltend) existiert
(Boyce 1992). Die Untersuchung von ,minimum viable” Populationsgrof3en ist mit
dem Namen Michael Soulé verbunden, der viele Aspekte dieser Methode pragte.

» Die stochastischen Modelle wie sie in den Programmen STOCHMVP, VORTEX (Lacy et al. 1995)
und INMAT2AC verwendet werden, beziehen Veradnderungen von Variablen ein, die mit einer
bestimmten Verteilung in der Wahrscheinlichkeit ihres Auftretens variieren. Als stochastische Variabel
werden demographische, Umwelt- und genetische Veranderungen simuliert. In komplexeren Modellen
werden auch Interaktionen miteinbezogen.

%0 Aufgrund der Mutationsrate wird als Faustregel im Tierreich eine MVP von mindestens 5 000
Individuen angenommen. Als Schutz gegen Inzucht wird haufig eine Populationsgrofle von
mindestens 50 Individuen genannt. Diese Regeln wurden jedoch haufiger widerlegt als bestatigt.
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Aufgrund der zahlreichen praktischen Schwierigkeiten bei der Berechnung und der
Unsicherheit des erzielten Ergebnisses ist man dazu Ubergegangen, die etwas
weniger unsichere Prognose der Quasi-Extinktion anzugeben (Ginzburg et al. 1982).
Diese gibt die Populationsgrof3e an, bei der ein unausweichliches Aussterben z. B.
durch Eintreten des Allee-Effekts wahrscheinlich wird und ManagementmalRnahmen
durchgefuhrt werden sollten. Im Laufe der Forschungsentwicklung konnte die
Aussagekraft mancher PVA durch die Einbeziehung des Metapopulations-Konzeptes
gestarkt werden.

Morris & Doak (2002) lehnen jedoch eine Managementempfehlung, die aufgrund von
Aussterbewahrscheinlichkeiten erfolgt aufgrund der Ungenauigkeit dieser Methode
grundsatzlich ab. Ludwig (1996) halt die Zeitperiode bis zum Aussterben einer
Population far einen irrefUhrenden Faktor, da er stark von der ,natlrlichen®
[artspezifischen, mittleren] Populationsgrole abhangt. Auch werden in vielen
stochastischen Modellen nur ein lineares Verhalten der Populationswachstumsrate
gegenuber  Faktoranderungen und meist auch keine katastrophalen
Zustandsanderungen berucksichtigt (Ludwig 1996). Zudem stellt Ludwig (1999) fest,
dass die angegebenen Zeitrdume haufig Konfidenzintervallgrenzen aufweisen, die
die Aussterbezeit bedeutungslos erscheinen lassen.

PVA Modelle werden in der Regel zum Schutz von Arten angewendet. Selten werden
sie zur Abschatzung von maximal tolerierbaren Populationsgrof3en (,maximum
tolerable populations®, MTP) oder zur Entwicklung von Managementmethoden
genutzt, deren Ziel es ist, eine Population in ihre Ausbreitung zu hindern. Jedoch
kann hier eine Zunahme dieser Studien beobachtet werden.

Im Rahmen von PVA finden zum Teil auch Matrixmodelle Anwendung. Matrixmodelle
werden dabei zumeist zur Prognose verwendet. In einigen Studien wird diese
Methode jedoch gemal3 ihres Schwerpunktes auch im Bereich der
Populationsanalyse (s. u.) inklusive Untersuchungen kausaler Zusammenhange und
den daraus abgeleiteten ManagementmalRnahmen genutzt. Die aus der
Populationsanalyse abgeleiteten Aussagen wie Elastizitdt und Sensitvitat sind
zudem, entgegen denen der ,herkdmmlichen* PVA (experimentell) Gberpriafbarer und
weisen oft eine weitaus hohere Verlasslichkeit auf (Benton & Grant 1999).
Anwendungsgebiete und Methoden der PVA werden umfassend von Beissinger &
McCullough (2002) sowie Morris & Doak (2002) beschrieben. Lindenmayer et al.
(1993) verfassten zur Managementthematik einen ausfihrlichen Ubersichtsartikel.
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3.2.2 Matrixmodelle

In demographischen Analysen von Pflanzen und Tieren finden haufig Matrix-
Populationsmodelle Anwendung (van Groenendael et al. 1988, Heppell et al. 2000).
Matrixmodelle sind in Studien von uber 250 verschiedenen Lebewesen, von
Polychaeten (Levin et al. 1996) Uber Meeresschildkroten (Crouse et al. 1987) und
Vogel (Saether & Bakke 2000) bis hin zu Walen (Brault & Caswell 1993) sowie im
Pflanzenreich von Moosen (Rydgren & @kland 2002) bis hin zu Baumen (Silvertown
et al. 1993) verwendet worden.

Matrixmodelle geben im Allgemeinen Aufschluss Uber den Lebenszyklus der
untersuchten Individuen und die Umwelt, in der sich die Population befindet.

Sie beschreiben die Dynamik strukturierter Populationen auf der Grundlage von
Ubergangswahrscheinlichkeiten zwischen Altersklassen (Leslie Matrix) oder
Lebenszyklus-Stadien (Lefkovitch Matrix) (Caswell 2001, Heppell et al. 2000).

In dem von Leslie (1945, in Zusammenarbeit mit Elton) auf der Basis von
humandemographischen Modellen entwickelten Matrix-Populations-Modell, konnten
in Matrixschreibweise zwei populationsdkologische Prozesse, die altersspezifische
Mortalitat und die altersspezifische Reproduktion, die zuvor getrennt behandelt
wurden, in einem Modell inkorporiert werden®".

Lefkovitch (1965) entwickelte aus dem Leslie-Modell in den 1960er Jahren ein auf
Lebenszyklusstadien basierendes Modell, welches zur Darstellung von
populationsdkologischen Prozessen geeigneter ist, da Lebenszyklusubergange und
Fekunditat meistens starker mit GroRe bzw. Entwicklungsstadium als mit dem
Lebensalter korrelieren (Caswell 2001). Zudem ist das Lebensalter von Pflanzen im
Gegensatz zu GroRe / Stadium in Daueruntersuchungsflachen oft nicht ohne grofliere
Einflussnahme auf das Untersuchungsobjekt messbar.

Diese Modelle haben sich aufgrund der Standardisierung, der eindeutigen
Interpretationsmoglichkeit und einfachen Handhabung mittels verschiedener
Software-Programme in vielen Bereichen der Populationsbiologie zu einem haufig
verwendeten Methodenansatz entwickelt (van Groenendael et al. 1988, Caswell
1989, Tuljapurkar & Caswell 1997). Im Vergleich zu vielen anderen Modellen
zeichnen sich Matrixmodelle durch nur wenige abstrakte, im Sinne von wenig
fundierten oder stark vereinfachenden Annahmen32, aus.

1 Weitere Autoren die unabhangig voneinander Matrixmodelle entwickelten, werden von Caswell
52001) genannt.

2 Hier sind die zum Teil mehr oder weniger willktrliche Klasseneinteilung und die durch Projektion
erhaltenen intrinsischen Parameter zu nennen.
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Durch den starken Einfluss der empirischen demographischen Werte sind die
Modelle, wenn sie zur Populationsanalyse genutzt werden, sehr wirklichkeitsnah.
Diese Eigenschaften pradestinieren diese Methode, als einfaches Verfahren zur
Berechnung von intrinsischen KenngroRen (Diskussion), auch aus grofReren
Datenmengen zu dienen, die den Zustand einer Population zum Zensuszeitpunkt
beschreiben (Caswell 2001). Durch Einfuhrung eines weiteren abstrahierenden
Schrittes, der Perturbation, koénnen Matrixmodelle genutzt werden, um
Sensitivitatsanalysen durchzufuhren (de Kroon et al. 1986, 2000, Caswell 2001).
Damit lassen sich sowohl Stadien, die sensitiv auf einen Eingriff reagieren,
feststellen, als auch mittels ,life table response experiments (LTRE, Caswell 1996,
2001, Horvitz et al. 1997) Erkenntnisse Uber die demographischen Ursachen von
Strukturdifferenzen  zwischen verschiedenen Populationen gewinnen. Der
Schwerpunkt dieser Methode liegt daher auf der systematischen® Analyse von
demographischen Daten.

Die dem System innewohnenden, intrinsischen Populationsparameter, die als
Ergebnisse der demographischen Analyse (Populationsanalyse) mithilfe von
Matrixberechnungen erhalten werden, konnen durch eine Projektion der
Populationsentwicklung (Horvitz et al. 1997) veranschaulicht werden. Im Gegensatz
zu den intrinsischen Parametern des Ist-Zustandes, die durch Projektion bei der
Populationsanalyse  erhalten  werden, erreichen  Prognosen, die mit
deterministischen34, umwelt- und zeitinvarianten Matrixmodellen durchgefihrt
werden, nur eine unzureichende Genauigkeit, da sie die real sehr variablen Faktoren,
die eine Population beeinflussen, nur unzureichend abbilden. Durch eine
stochastischen Abfolge von empirisch erhobenen Matrizen sowie durch das Ersetzen
der fixen Ubergangswahrscheinlichkeiten der Matrixelemente durch empirisch
begrindete Funktionen, die Wachstum, Stagnation, Regression und Fekunditat der
Individuen in Abhangigkeit von Dichte und anderen Faktoren berlcksichtigen, lassen
sich die Prognosefahigkeiten verbessern.

In der einfachen, deterministischen Form einer Matrix wird die Gleichung n(t+1)=A
n(t) zur Ermittlung einer Populationsmatrix aus den Daten einer Population zu zwei
Zeitpunkten t und t+1 benutzt. Hier steht A fur eine quadratische, variabel
dimensionale Ubergangsmatrix und n fur den Vektor, der die Anzahl von Individuen

% Eine systematische Analyse ermoglicht die Erkenntnis, in wieweit die Gefahrdung einer Art durch
populationsbiologische Eigenschaften verstarkt wird oder ob eine Managementmalinahme aus
Kenntnissen des Systems abgeleitet werden kann.

% Als deterministisch werden Modelle bezeichnet, die im Gegensatz zu probabilistischen Modellen bei
gegebenen Anfangskonditionen immer wieder zum selben Ergebnis fiihren.
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in jeder Klasse beschreibt. Die Matrix A (Beispiel-Matrix Tabelle 2a Seite 92) kann
unterteilt werden in die Bereiche (i) Stagnation (die Diagonalelemente von links oben
nach rechts unten, oft auch als Uberlebensraten, ,survival rates* oder Uberleben®”
bezeichnet), (ii) Wachstum (die Elemente unterhalb der Diagonalen), (iii) Regression
(die Elemente oberhalb der Diagonalen) und (iv) Fekunditat (die Elemente der ersten
Reihe oder der letzten Spalte). Dabei beziehen sich die oben genannten Bereiche,
die auch als demographische Raten bezeichnet werden kdnnen (s. o0.), bei einer
stadienbasierten Matrix auf eine Veranderung der Biomasse oder der
Individuengrolie bzw. auf die Produktion von Nachkommen.

Der dominante Eigenwert (Lambda, L) der Matrix A wird als asymptotische
Wachstumsrate bzw. als intrinsische Wachstumsrate der Population interpretiert.
Eine beobachtete Wachstumsrate wird direkt anhand der Veranderung der
Individuenanzahl innerhalb eines Beobachtungszeitraums berechnet.
Wachstumsraten beziehen sich auf ein Zeitintervall, das durch die Zensustermine
vorgegeben ist. Lambda-Werte groRer, kleiner oder gleich eins zeigen exponentielles
Wachstum, exponentielle Regression oder Stagnation der Individuenanzahl einer
Population an. Daneben treten je nach Dimension der Matrix eine Anzahl weiterer
Eigenwerte auf. Im Weiteren bezieht sich der Begriff Lambda, wenn nicht
ausdrucklich ein anderer Bezug angegeben wird, auf den ,dominanten Eigenwert.
Von einigen Autoren wird Lambda als ein Mal} fur die Fitness einer Population
benutzt.

Der rechte Eigenvektor (w) (Glossar) der Matrix gibt die asymptotische Populations-
struktur wieder. Er wird auch stabile Stadien- bzw. Altersverteilung genannt. Sowohl
die Populationswachstumsrate als auch die stabile Stadienverteilung sind von der fur
die Projektion benutzte Anfangspopulation unabhangig (Ergodizitat®®).

Der linke Eigenvektor (v) (Glossar), der reproduktive Wert, entspricht den Beitragen
der einzelnen Klassen zur Reproduktion unter Berlcksichtigung von Fertilitat und
Uberlebenswahrscheinlichkeit. Eine Vielzahl weiterer demographischer Indices
(Lebensspanne, Fekunditat, ...) kann mit Hilfe einer Matrix ermittelt werden.

Die Sensitivitat der Populationswachstumsrate gegentber Veranderungen der Werte
der einzelnen Matrixelemente ergibt sich aus dem Kreuz-Produkt der Vektorelemente
des linken und rechten Eigenvektors. Sensitivitatswerte geben eine additive absolute
Veranderung in Lambda bezlglich einer absoluten Veranderung eines

% In der vorliegenden Arbeit werden unter ,Uberleben alle Matrixelemente mit Ausnahme der
Fekunditat verstanden.

% Ergodizitat ist gegeben, wenn die Matrix irreduzibel und primitiv ist und somit ein Eigenwert nach
dem Perron-Frobenius Theorem existiert (Caswell 2001).
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Matrixelementes an (Caswell 1978, 1989). Demgegeniber wird bei einer
Elastizitatsberechnung die proportionale Veranderung von Lambda bezuglich einer
proportionalen Veranderung der Matrixelemente berechnet (de Kroon et al. 1986,
2000, Benton & Grant 1999). Sensitivitats- und Elastizitdtsanalysen sind prospektive
Analysen. Bei retrospektiven Analysen, z. B. den ,life table experiments®, benutzt
man Sensitivitatswerte, um beobachtete Unterschiede in den
Populationswachstumsraten zwischen verschiedenen Populationen in den Beitrag,
den einzelne Matrixelemente durch Varianz und Kovarianz leisten, zu unterteilen
(Caswell 1989, 1996, Levin et al. 1996).

Durch den Vergleich der beobachteten Stadienverteilung mit der stabilen
Stadienverteilung lasst sich feststellen, ob die Populationsstruktur die momentanen
Umweltverhaltnisse widerspiegelt oder eine Veranderung der Populationsstruktur
wahrscheinlich ist (z. B. seneszente Populationen).

Matrixmodelle sind deterministisch, raumlich nicht explizit, analytisch, statisch,
prozessbasiert, zeitlich diskret (Turner et al. 2001) und in der hier verwendeten Form
dichteunabhangig. Daher mussen bei der Anwendung bestimmte Charakteristika und
Einschrankunken, insbesondere die Grenzen des Anwendungsbereiches beachtet
werden, um die Ergebnisse sinnvoll und kritisch interpretieren zu kdnnen. Die
homogene und konstante Umwelt, die bei den Projektionsberechnungen
angenommen wird, sofern die Kenngrof3en nicht direkt anhand von Algorithmen aus
der Matrix berechnet werden, verdeutlicht, dass die erhaltenen Ergebnisse sich auf
den Zeitraum zwischen den Zensusterminen beziehen und daher keine Prognosen
sind.

Durch das Einsetzen von proportionalen Ubergangen einer Ausgangsklasse, der
Parametrisierung, wird davon ausgegangen, dass das Mittel der empirisch erfassten
Ubergénge zwischen den Klassen adaquat die Lebenszyklusiibergdnge beschreibt.
Diese Vorraussetzung ist jedoch z. B. bei der ,gap-dependence® von Keimlingen
oder bei einer grof3en Variabilitat nicht immer gegeben (Zuidema 2000).

Zudem konnen einige den Lebenszyklus beeinflussende Faktoren, z. B. die Menge
der Speicherstoffe in den Wurzeln praktisch nicht erfasst werden, wenn diese durch
den Spross nicht widergespiegelt werden, wie es z. B. vor Ausbildung des
reproduktiven Stadiums vorkommen kann. (“the assumption that demographic rates
solely depend on the current size of an individual is often not realistic’, Ehrlén 2000).

Probleme treten in stadienbasierten Matrizen auf, wenn z. B. aufgrund einer geringen
Individuenzahl einer Stadienklasse eine Uberlebenswahrscheinlichkeit von 100 %
beobachtet wird.
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Auch gilt es zu beachten, dass eventuelle Doppelbelegungen eines Matrixelementes
auftreten konnen, so konnen Elemente des Fekunditatsbereiches einer Matrix auch
einen Anteil an Regression beinhalten.

Die Korrelation der demographischen Raten untereinander ist ein wichtiger Aspekt,
besonders wenn Matrizen zur prospektiven Analysen oder zur Prognose eingesetzt
werden (z. B. Tuljapurkar 1982, Orzack 1993).

Die Anzahl der Klassen und deren Einteilung muss sehr sorgfaltig erarbeitet werden,
da diese zum Teil willkurliche Festlegung starken Einfluss auf die demographischen
Raten (Caswell 1989) sowie die Elastizitatsberechnungen hat (Enright et al. 1995,
Boucher 1997, de Matos & Silva Matos 1998 in Benton & Grant 1999). Ebenso
konnen laut Mills et al. (1999) und Wisdom et al. (2000) Ungenauigkeiten in der
Parameterabschatzung und die Variation der Individuen die demographischen Raten,
die Populationswachstumsrate und die Elastizitatsberechnung beeinflussen.

Die Ergebnisse einer Matrix sind daher kodeterminiert durch die Konstruktion und die
Parametrisierung (Glossar) des Modells. Dies gilt insbesondere fur langlebige Arten,
da hier die Einteilung der Klassen (vgl. z. B. Nothofagus in Enright & Ogden 1979,
Bertholletia in Zuidema 2000) und die Parametrisierung (vgl. z. B. Batista et al. 1998,
Hoffmann 1999 in Zuidema 2000) noch variabler vorgenommen werden kann.

Bei Sensitivitatsberechnungen wird eine Veranderung eines einzelnen
Matrixelementes vorgenommen. Dies bedeutet implizit, dass die Sterberate, die nicht
in der Matrix enthalten ist, entsprechend erhoht oder erniedrigt wird, da sich alle
Ubergénge einer Matrixspalte zusammen mit der Sterberate zu eins summieren. Dies
ist ein Vorgang, der sehr unwahrscheinlich ist. Allerdings ist auch keine vollstandige
Unabhangigkeit der Elemente gegeben, da diese uber die
Populationswachstumsrate in Beziehung stehen. Eine Veranderung anderer
Ubergangswahrscheinlichkeiten, welche im natirlichen System sehr wahrscheinlich
ist, findet nicht statt, kann jedoch manuell simuliert werden. Zudem gelten die
Elastizitaten nur far geringfugige Veranderungen in den
Ubergangswahrscheinlichkeiten, da diese durch eine infinitesimale Veranderung
berechnet worden sind. Eine Ubertragung des Ergebnisses auf groRe
Veranderungen wurde Linearitat voraussetzen; diese ist jedoch wahrscheinlich nicht
gegeben (de Kroon et al. 2000).
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4 Heracleum mantegazzianum

Heracleum mantegazzianum somMm. & LEV. konnte sich in Mitteleuropa als
Adventivpflanze etablieren (PySek 1998). Gefordert durch Ansalbungen als
Trachtpflanze von Imkern®” (Zander 1930) und als Deckungspflanze von Jagern
sowie durch die Entsorgung von Gartenabfallen kam es zu einer Massenausbreitung
in Mittel- und Nordeuropa, die bis in die Gegenwart anhalt. Heracleum
mantegazzianum gehdrt zu den 3,5 % der eingeflihrten Pflanzenarten, die dauerhaft
etabliert sind und kann zu den 1,9 % der Arten gezahlt werden, die in naturnaher
Vegetation auftreten (Kowarik 1999).

Aufgrund der lokalen Verminderung der Artenreichtums und der toxikologischen
Wirkung der Pflanzeninhaltstoffen gehdrt Heracleum mantegazzianum zu den
wenigen Arten aullerhalb von landwirtschaftlichen Produktionsflachen, deren
Bestande durch den Menschen zurlckgedrangt bzw. an der Ausbreitung gehindert
werden. Die Studie von Reinhardt et al. (2003) zeigt einen gesamtwirtschaftlichen
Kostenaufwand von ca. 12 Milionen Euro auf, der jahrlich durch
Managementmalnahmen und medizinische Kosten verursacht wird.

4.1 Areal

Das Sippenzentrum von Heracleum mantegazzianum liegt im Nordwestlichen
Kaukasus (z. B. Grossheim 1967, Ochsmann 1996, Tiley et al. 1996, Otte & Franke
1998). Heracleum mantegazzianum ist ein Relikt der tertidaren Flora in Europa
(Nakhutsrishvili 1999). Das heutige Areal, in dem Heracleum mantegazzianum als
kolchisches Florenelement (Nakhutsrishvili 1999) im Gebiet des Kaukasus vorkommt,
ist relativ begrenzt und umfasst nach der russischen Einstufung sechs botanisch-
geographische Distrikte: Maykopskiy, Labinsiy, Zelenchukskiy, Abkhazskiy
Kavkasioni, Svanetsko-Rachinskiy Kavkasiony und Cherkessko-Abkhazsko-
Megrel'skiy (Gagnidze, 1974). Als naturliche Lebensgemeinschaft werden
Hochstaudenfluren aus kolchischen Florenelementen im subalpinen Bereich bis ca.
2200 m U. NN (Otte & Franke 1998), Waldrander (Mandenova 1950 in PySek &

%" Heracleum mantegazzianum wurde bis 1985 von Imkervereinigungen als Bienenweide empfohlen
(Schuldes & Kiibler 1990).
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Pysek 1995) und Bachlaufe der montanen Stufe (Ochsmann 1996) angenommen. In
den kaukasischen Waldern ist Heracleum mantegazzianum im Gegensatz zu
Heracleum ponticum bei einem geschlossenen Laubdach nicht zu finden. Im

Kaukasus breitet sich die Art verstarkt in anthropogen beeinflussten Bereichen (z. B.

Wiesen und Rodungen, Mandenova 1950 in PySek & PySek 1995) aus, so dass auch

hier die Hauptvorkommen in der Kulturlandschaft zu finden sind.

Heracleum mantegazzianum wurde Mitte (Deutschland, Norwegen, England) bis

Ende des 19. Jahrhunderts nach Mitteleuropa und Nordeuropa eingefuhrt (Otte &

Franke 1998, PysSek 1991) und breitet sich seit den 1960er Jahren (PySek 1994) in

Mittel- und Nordeuropa stark aus. Heute ist die Art in vielen Landern Europas und

auch in Nordamerika zu finden. Folgende Vorkommen sind dokumentiert:

- Skandinavien: Schweden, Norwegen®, Einfiihrung wahrscheinlich Mitte des
19. Jahrhunderts, Danemark, Einflihrung wahrscheinlich 1869.

- Baltikum und ndrdliches Russland: um St. Petersburg und im Baltikum
massenhafte Ausbreitungen von Heracleum sosnowskyi (Ochsmann 1996)
und Heracleum mantegazzianum.

- Grof3britannien und Irland: England, Einfihrung wahrscheinlich 1862 (Grace &
Nelson 1981 in Ochsmann 1996), Irland, Einflhrung wahrscheinlich vor 1866
(Wyse Jackson 1989).

- Tschechische Republik: Einfuhrung wahrscheinlich in der zweiten Halfte des
19. Jahrhunderts (PySek & Prach 1993)

- Polen

- Ungarn

- Deutschland: Einfuhrung wahrscheinlich 1849 in Brandenburg, Verbreitet von
den Alpen bis zu den Nordseeinseln (Ochsmann 1996, Haupler & Schonfelder
1988) [In den 1960er Jahren wurden Anbauversuche mit Heracleum
sosnowskyi in Ostdeutschland durchgefuhrt (Zimmermann 1966).]

- Benelux Lander und Frankreich

- Italien: Einflhrung wahrscheinlich 1906

- In geringem Ausmal} in den Alpenlandern (z. B. um Davos, Lohmeyer &
Sukopp 1992)

Die Angabe der genauen Jahreszahl und des Ortes der Einflhrung ist oft unsicher,

da zahlreiche Namen synonym verwendet wurden und die dokumentierten Fundorte

nicht weitere und altere Vorkommen ausschliel3en kdnnen.

%8 Neben H. mantegazzianum kommt in Norwegen die Tromsg Palme vor, die evtl. ein Hybrid aus H.
mantegazzianum und H. sphondylium ist (Ochsmann 1996). Evtl. handelt es sich um H. persicum.
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Aus Nordamerika sind folgende Regionen mit Vorkommen von Heracleum
mantegazzianum bekannt:

- Ostliches Kanada (New Brunswick, Nova Scotia, Ontario, Québec).

- Westliches Kanada (British Columbia, Region um Vancouver).

- USA (Florida, New York State, North Carolina, Oregon, Washington).

- In Ozeanien wurden Vorkommen in Neuseeland dokumentiert (vorwiegend im
ostlichen Teil der Sudinsel (Ralph Allen briefl.).

Das Verbreitungsmuster von Heracleum mantegazzianum als Adventivpflanze zeigt
einen Verbreitungsschwerpunkt in Gebieten mit hohen Niederschlagswerten (Walter
1974), ausreichenden Stratifizierungsmaoglichkeiten aufgrund niedriger
Wintertemperaturen und hoher Besiedlungsdichte (PySek 1998). Dies zeigt auch das
geringe Vorkommen bzw. Fehlen der Art z. B. im Zentrum Nordamerikas, in Ungarn
und Suddost-Europa, in Zentral-Australien und in zentralen Bereichen der
Neuseelandischen Sudinsel (West-Otago), wobei modglicherweise einige Regionen
potentiell geeignete Standortbedingungen aufweisen aber hier (z. B. aufgrund der
geringen Siedlungsdichte) noch keine Einflhrung stattgefunden hat. In
Kulturlandschaften, in denen eine Abnahme von Weidetieren zu beobachten ist, wird
das Vorkommen von Heracleum mantegazzianum begunstigt (vgl. Thiele 2005).

4.2 Taxonomie

Gattung

Einordnung in das System:

Reich Plantae (Pflanzenreich)
[Unterreich Tracheobionta / Cormobionta (Gefal3pflanzen)]
Abteilung Spermatophyta (Samenpflanzen)
Unterabteilung Magnoliophyta / Angiosperma (Blutenpflanzen Bedecktsamer)
Klasse Rosopsida (Dreifurchenpollen-Zweikeimblattrige)

Unterklasse Asteridae (Asternahnliche)
Ordnung Araliales
Familie Apiaceae (Doldenblutler)
Gattung  Heracleum L. (Barenklau)
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Der Gattungsname Heracleum L. geht auf Heracles (Herkules) zurtck, der die
Heilkraft der Pflanzen dieser Gattung erkannt haben soll.

Die Gattung Heracleum L. besitzt ein gebietstypisches Vorkommen in der gesamten
Holarktis. Sie umfasst ca. 60 bis 70 Arten. Davon sind nur eine gebietstypische Art in
Nordamerika (Heracleum maximum Bartram = Heracleum lanatum Michx.) und drei
auf dem Gebiet der Europaischen Union vertreten (Heracleum austriacum L.,
Heracleum minimum Lam., Heracleum sphondylium L. agg.). Ostasien*® und der
Kaukasus sind die Sippenzentren dieser Gattung. In der russischen Flora werden
35% Heracleum Arten unterschieden.

Eine ausfuhrliche Beschreibung der Heracleum Arten des Kaukasus erfolgte durch
Mandenova (1950). Sie teilt die Gattung Heracleum in Sektionen ein*’.

Ochsmann (1996) sieht aufgrund der schlechten Qualitat von Typusbelegen und des
Fehlens einer umfassenden Bearbeitung der Gattung, insbesondere unter
Berucksichtigung des turkisch-iranischen Florenraumes, den systematischen Rang
vieler von Mandenova (1950) bestimmten Kleinarten kritisch. Aufgrund der
Artmerkmale von Mandenova (1950) mussten laut Ochsmann (1996) die Samen
unterschiedlicher Doldenordnungen einer Pflanze unterschiedlichen Arten
zugeordnet werden. Er schlagt die Einteilung aufgrund der Olstriemenbreite in nur
zwei Gruppen vor.

Nach Dmitry Geltman (briefl.) treten 13 Arten*? im Gebiet des westlichen Kaukasus
und im russischen Teil Transkaukasiens auf:

H. aconitifolium Woronow

H. apiifolium Boiss. [= H. pachyrhizum Somm. et Levier]

H. asperum (Hoffm.) M. Bieb. [= H. umbonatum Boiss.]

% _Vorkommen von Heracleum Arten im asiatischen Raum:
China, Korea, Kamschatka, Japan, Siberien, Ferner und Mittlerer Osten, Kleinasien und ndrdliche
Mongolei.

-Zudem ist die Gattung auf der Krimhalbinsel starker vertreten.
%9 H. aconitifolium, H. antasiaticum, H. apiifolium, H. asperum, H. calcareum, H. carpaticum, H.
chorodanum, H. cyclocarpum, H. dissectum, H. dulce, H. grandiflorum, H. idae, H. lehmannianum, H.
leskovii, H. ligusticifolium, H. mandenovae, H. mantegazzianum, H. moellendorffii, H. nanum, H.
ossethicum, H. palmatum, H. pastinacifolium, H. ponticum, H. pubescens, H. roseum, H. scabrum, H.
sibiricum, H. sommieri, H. sosnowskyi, H. sphondylium, H. stevenii, H. trachyloma, H. voroschilovii, H.
voroschovii, H. wilhelmsii. Aufgrund neuerer Untersuchungen (Dmitry Geltman briefl.) ergaben sich
einige Synonyme in dieser Auflistung (siehe Text).
4 1) Euheracleum (32 Arten); 2) Pubescentia (17 Arten); 3) Villosa (8 Arten); 4) Wendia (10 Arten); 5)
Vocontia (1 Art); 6) Apiifolia (2 Arten). Heracleum mantegazzianum wird dabei der Sektion
Pubescentia zugeordnet die sich laut Mandenova (1950) im Bereich von Krim, Kaukasus und Nord-
Iran entwickelt hat.
*2 Nach Mandenova (1950) sind es 11 Heracleum Arten: Heracleum aconitifolium, H. asperum, H.
colchicum, H. circassicum, H. cyclocarpum, H. grossheimii, H. mantegazzianum, H. ponticum, H.
sosnowskii, H. trachyloma, H. wilhelmsii. (Mandenova, 1950 in Gagnidze, 1974)
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H. chorodanum (Hoffm.) DC.

H. freynianum Somm. et Levier [= H. calcareum Albov, H. colchicum Lipsky]

H. leskovii Grossh. [= H. nanum Satzyp.]

H. mantegazzianum Somm. et Levier [= H. grossheimii Manden., H. circassicum
Manden.]

H. ponticum (Lipsky) Schischk. ex Grossh. [= H. mandenoviae Satzyp., H.
cyclocarpum var. ponticum Lipsky, H. sphondylium var. caucasicum Somm. et Levier]
H. roseum Steven

H. scabrum Albov

H. sibiricum L.

H. sosnowskyf"" Manden.

(H. stevenii Manden.)

Art

Im Deutschen wird die Art Heracleum mantegazzianum als Riesen-Barenklau

bezeichnet. Gelegentlich sind die Namen Herkulesstaude, Herkuleskraut,

Riesenbarenklau, Riesenbarklau, Russenkraut und Riesenkerbel zu finden. In

anderen Sprachen sind folgende Namen gebrauchlich:

- franzosisch: Berce de Mantegazzi, Patte d'ours, Berce du Caucase,

- italienisch: Panace di Mantegazzi,

- englisch: giant hogweed, cartwheel flower plant, giant cow parsnip, wild
rhubab, sibirian cow parsnip,

- polnisch**: Barszcz mantegazyjski,

- norwegisch: Kjempebjgrnkjeks,

- danisch: Keempe-Bjgrneklo,

- finnisch: Kaukasianjattiputki,

- schwedisch: Kaukasisk jattefloka und

- russisch: Borchewick Mantegazzi.

** Anmerkungen von Dmitry Geltman (briefl.): Nach Mandenova (1950) ist H. sosnowskyi auf den
"Ostlichen Teil des groRen Kaukasus sowie auf den Sudwesten und Osten des Transkaukasus
beschrankt. Bei den im Westen des Kaukasus gefundenen Individuen von ,H. sosnowskyi* kdnnte es
sich um eine Sonderform von Heracleum mantegazzianum handeln, die auch von Mandenova (1950)
erwahnt wird.

SH. persicum ist in Iran und in der Turkei weit verbreitet. Diese Art weist einen starken Anisgeruch auf.)
* In Polen wird Heracleum mantegazzianum auch als ,Stalins Rache” bezeichnet.
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Die Taxonomie der Art wie auch der Gattung ist noch nicht vollstandig geklart.
Sowohl vor als auch nach der anerkannten Erstbeschreibung treten unterschiedliche
Synonyme auf:

- Heracleum giganteum Fischer ex Hornem
(Hornemanns Beschreibung musste bezlglich der namenrechtlichen
Urheberschaft Gberpruft werden).

- Heracleum grossheimii Manden.

- Heracleum circassicum Manden.

- Zudem stellte Ochsmann (1996) deutliche Ubergénge zwischen Heracleum
mantegazzianum sowie Heracleum pubescens, Heracleum wilhelmsii und
Heracleum persicum [ = Heracleum laciniatum ] fest.

- Weiter unklar bleiben die vor der Erstbeschreibung von Heracleum
mantegazzianum beschriebenen folgenden Arten bezlglich der Synonymitat:
Heracleum speciosum Weinm. 1810, Heracleum tauricum Steven o.J.,
Heracleum caucasicum Steven 1812, Heracleum panaces Willd. ex Steven
1812, Heracleum giganteum Hornem. 1819, Sphondylium pubescens Hoffm.
1814, Heracleum pubescens (Hoffm.) M. Bieb. 1819 und die spater
beschriebene Art Pastinaca pubescens (Hoffm.) Calest. 1905 (Ochsmann
1996).

- Vermutlich wurde Heracleum villosum u. a. als Synonym fur Heracleum
mantegazzianum in Irland verwendet (Wyse Jackson 1989).

Die anerkannte Erstbeschreibung von Heracleum mantegazzianum erfolgte durch

zwei Schweizer Wissenschaftler Sommier & Levier 1895 aufgrund der von ihnen auf

einer Kaukasusreise 1890 in Abchasien gesammelten Samen, die sie im Alpengarten
von Correvon kultivierten.

Das Artepitheton ,mantegazzianum“ wahlten sie als eine Dedikation zu Ehren des

italienischen Dermatologen Paulo Mantegazza (1831 —1910).

Hybride von Heracleum mantegazzianum mit dem Formenkreis um Heracleum
sphondylium (McClintock 1975 in Walker et al. 2003) sind bekannt, treten aber sehr
selten auf. Dieser Hybrid wurde in Deutschland einmal und in Grol3britannien
mehrfach nachgewiesen (Ochsmann 1996).

Nach Weimark et al. (1979 in Walker et al. 2003) sind die Frichte jedoch aufgrund
einer niedrigen Pollenfertilitdt und einer zu geringen Individuendichte steril. Daher ist
anzunehmen, dass es sich bei der Tromsg Palme um einen polyploiden Hybriden
handelt (Ochsmann 1996).
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4.3 Autokologie

Heracleum mantegazzianum ist ein Halbrosetten-Hemikryptophyt (Otte & Franke
1998). Die Pflanzen erreichen im bluhenden Zustand eine Wuchshohe von bis zu 3,5
m. An gunstigen Standorten treten zum Teil noch gréfiere Individuen auf (Tiley et al.
1996, Otte & Franke 1998).

Der Blutenstangel kann am Grund einen Durchmesser von ca. 10 cm aufweisen. Mit
einer Blattspreitenlange von oft Uber 1,5 m besitzt Heracleum mantegazzianum wohl
mit die grofdten Blatter unter den krautartigen Pflanzen.

Blattstiel und Blutenstangel sind rot gesprenkelt. Die gesamte Pflanze ist leicht bis
mittelstark behaart. Die Haarform, die von Ochsmann (1996) als ,Sockelhaar”
bezeichnet wird, ist neben der Hulle taxonomisch bedeutsam (Ochsmann 1996). Die
Bliten sind weil® und bilden bis zu 50 cm breite Dolden.

Heracleum mantegazzianum bildet eine Polwurzel aus (Otte & Franke 1998). Die
Pflanze ist in der Lage durch Langsschrumpfung der Wurzel innerhalb der
Entwicklung den Vegetationspunkt bis zu 10 cm in den Boden zuruck zu ziehen.
Generative Pflanzen besitzen oft mehrere miteinander verwachsene rubenartige
Wurzeln (Ochsmann 1996).

4.3.1 Blatter

Die ersten Blatter erscheinen auller bei den Keimlingen bei gunstiger Witterung
schon Anfang Februar (Tiley et al. 1996).

Die Blattform von Heracleum mantegazzianum ist sehr variabel und verandert sich im
Laufe der Entwicklung (Ochsmann 1996). Die Primarblatter und die unmittelbar
darauf folgenden Blatter haben laut Ochsmann (1996) keinen taxonomischen Wert,
ebenso die Blatt-Neuaustriebe und die oberen Stangelblatter. Die Rosettenblatter
weisen einen ausgepragten Saisondimorphismus auf, im zeitigen Frihjahr werden
zunachst dem Boden angedruckte, weniger tief geteilte Blatter hoherer Fiederzahl
gebildet, die danach von den zumeist drei-zahlig und vollstandig gefiederten,
wesentlich aufrechter stehenden Blattern ersetzt werden (Ochsmann 1996). Bei sehr
grol3en Blattern ist die Endfieder tief dreilappig, wodurch der Eindruck eines funf-
zahligen Blattes entsteht. FUnf oder sogar sieben-zahlige Blatter treten im Gegensatz
zu  Heracleum sphondylium und Heracleum persicum bei Heracleum
mantegazzianum jedoch nur selten auf. Die Blattanzahl von vegetativen Individuen
betragt laut Ochsmann (1996) 3-4, wobei haufig neue Blatter gebildet und altere
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Blatter abgebaut werden. Die Stangel der reproduktiven Individuen weisen im Mittel
ebenfalls 3-4 Blatter auf. Die Fiedern der Stangelblatter als auch der Rosettenblatter
sind mehr oder weniger doppelt fiederspaltig (Ochsmann 1996). Im Gegensatz zu
den Blattern der generativen Pflanzen, die bereits im Juli oder August absterben,
sind die Blatter der vegetativen Pflanzen bis zur ersten ausgepragten Frostperiode
vorhanden.

4.3.2 Bluten und Fruchtstande

Im Text wird folgende Einteilung der Dolden benutzt:

Terminale Dolde: Bildet den Abschluss des Blutenstangels u. besitzt
Hauptdolde oder Enddolde verschiedener Ordnung
mit Zentral- und Randddldchen sowie
Nebendolde verschiedener Ordnung
(mit Zentral- und Randdoldchen)

Axiliare Dolde: Tritt seitlich aus dem Blutenstangel hervor u. besitzt
Hauptdolde oder Enddolde verschiedener Ordnung
mit Zentral- und Randdéldchen sowie haufig auch
Nebendolde verschiedener Ordnung
(mit Zentral- und Randddldchen)

Die Blutenstangel erscheinen Mitte bis Ende Mai. Die Blutezeit liegt in den Monaten
Juli bis September. Ochsmann (1996) stellte im Mittel eine Anzahl von 15 Dolden mit
insgesamt 15 000 bis 30 000 Bluten pro Individuum fest. Es kdnnen Dolden der 4.
oder sogar hoherer Ordnung auftreten. Im Gegensatz zu Heracleum sphondylium
sind die 1 bis 5 cm langen Hullblatter bei Heracleum mantegazzianum stets deutlich
ausgebildet. Aufgrund der bis 1 cm langen Hullchenblatter ist keine Unterscheidung
maglich. Innerhalb der Ddldchen treten vergroferte asymmetrische Randbluten und
radiare Zentralbluten auf, so dass die Doldchen Pseudanthien bilden. Die weil3en
Petalen weisen eine nach innen geschlagene Ausbuchtung, das ,Lobum inflexum®,
auf. Die Blutenformel lautet | K5 C5 A5 G(2).

In Nebendolden hdherer Ordnung treten meist funktionell mannliche Bluten auf, bei
denen Griffel und Fruchtknoten reduziert sind. Die Blutezeit dieser Bluten liegt mit 4
bis 9 Tagen deutlich niedriger als die der hermaphroditen (Zwitter-) Bliten mit 2 bis 3
Wochen. Unter unglnstigeren Lebensbedingungen steigt in den Nebendolden und
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den Randdéldchen der Hauptdolden der Anteil der funktionell mannlichen Bliten*
gegenuber den hermaphroditen Bluten stark an (Ochsmann 1996). Die Bluten sind
wie auch bei Heracleum sphondylium selbstkompatibel (Ochsmann 1996). Der Griffel
wird jedoch erst nach Bluhen der Antheren rezeptiv (Protherandrie). Da sich
innerhalb der Zentraldolde mannliche und weibliche Bluhphasen uberschneiden,
kann es in Gegenwart von Bestaubern, die Pollen verschiedener Déldchen innerhalb
einer Pflanze Ubertragen, trotzdem zur Selbstbestaubung (Autogamie) in Form von
Nachbarbestaubung (Geitonogamie) kommen (Tiley et al. 1996). Als Bestauber
treten verschiedene Insektenarten auf. Vorrangig sind dies Diptera-, Coleoptera- und
Hymenopteraarten (Walker et al. 2003). Viele Bestauber fliegen Heracleum
mantegazzianum als auch Heracleum sphondylium an (Burki & Nentwig 1997).
Heracleum mantegazzianum besitzt eine apikale Dominanz, so dass es zu einer
friheren und starkeren Ausbildung der terminalen Dolde der Hauptdolde kommt.
Meist bilden nur die terminale Dolde und die Hauptdolden der Axiliardolden
ausreifende Fruchte aus. Bei der Fruchtreife teilt sich die dimere, aus einem coeno-
synkarpen Fruchtknoten hervorgegangene Frucht durch septizide Offnung in zwei
karpellhomologe Teilstiicke, die Merikarpien. Bis zur vollstandigen Reife bleiben die
Merikarpien durch die, aus dem Septum hervorgegangen Karpophoren, miteinander
verbunden. Die Merikarpien besitzen an der Fugenflache (ventral) zwei und an der
AuRenseite (dorsal) vier Olstriemen und weisen randlich kleine, kaum sichtbare
Stachel auf.

Die ersten reifen Frichte werden Ende Juni bis Anfang Juli ausgebildet (Ochsmann
1996). Walker (2000 in Walker et al. 2003) gibt bis Uber 100000 Samen pro Pflanze
an. Ochsmann (1996) konnte aus dem Anteil an Zwitterbliten im Mittel 20000
Merikarpien (10000 Frichte) pro Pflanze feststellen.

Die Ausbreitung erfolgt zumeist anemochor Uber eine Distanz von weniger als 10
Metern teilweise aber auch bis zu 100 Metern (Ochsmann 1996, Otte & Franke
1998). In der spaten Samenreife werden die Samen bei Erschutterung aktiv
ausgebreitet (,passiv autochor‘, Ochsmann 1996). Hydrochor kdnnen die
Merikarpien mehrere Kilometer transportiert werden (Wadsworth et al. 2000 in
Walker et al. 2003). Auch scheint eine zoochore Ausbreitung wahrscheinlich, da
nasse Samen gut an Oberflachen haften (Ochsmann 1996). Da einige Samen bis
weit in den Winter hinein am Karpophor verbleiben, ist eine anemochore Ausbreitung
uber der Schneeoberflache hinweg beobachtet worden (Sarka Jahodova mundl.).

* Eine Verschiebung zu einem gréReren Anteil mannlicher Bliten konnten Jong & Klinkhamer (1989)
auch fir kleinere Individuen einiger semelparer Pflanzenarten nachweisen.



4 Heracleum mantegazzianum 58

4.3.3 Lebenszyklus

Heracleum mantegazzianum ist plurienn und weist eine Lebensdauer von
mindestens 2 Jahren auf, die je nach standortlicher Ungunst (Beschattung oder
andere Formen der Konkurrenz) mehrere Jahre betragen kann (Ochsmann 1996,
Otte & Franke 1998). Pergl (mundl.) konnte eine Lebensdauer von bis zu 11 Jahren
in einer Population in der Tschechei feststellen. Im Allgemeinen ist Heracleum
mantegazzianum semelpar (Otte & Franke 1998, Glossar), nur bei Schadigung der
Pflanze im Zeitraum vor der Fruchtreife, treibt die Pflanze erneut nach einer
Blutenbildung aus. Eine vegetative Vermehrung ist nicht anzunehmen (Otte & Franke
1998).

Samenbank und Keimung

Ochsmann (1996) hat fur ,grofRere” Bestande eine Samenbank von 2500 Merikarpien
pro m? berechnet. Heracleum mantegazzianum-Samen besitzen nur sehr kleine
Embryonen, die eine Periode niedriger Temperaturen von zwei bis drei Monaten zur
vollstandigen Ausreifung (verbunden mit einer Volumen- und Gewichtszunahme) der
Samen brauchen (Ochsmann 1996, Otte & Franke 1998). Dies konnte die dulerst
geringe Keimungsrate von Merikarpien in dem Jahr, in dem diese produziert wurden,
erklaren (Hinweis auf angeborene Keimungsruhe). Nach einer Stratifizierung im
Winter wurden laut Ochsmann (1996) vorwiegend im Marz und April hohe
Keimungsraten (ca. 30 bis 50 %) erreicht. Nach einem Jahr war ein Teil der
Merikarpien zersetzt. Ochsmann (1996) zeigt jedoch, dass Uber den Zeitraum der
temporaren (transient) Samenbank (ein Jahr) hinaus keimfahige Merikarpien eine
dauerhafte (persitente) Samenbank aufbauen konnten. Die Angabe von 7 Jahren aus
alterer Literatur halt er jedoch unter naturlichen Bedingungen fir nicht realistisch.
Thiele (2005) zeigte, dass ca. 20 % der eineinhalb Jahre zuvor im Herbst ausgesaten
Merikarpien im zweiten Frihjahr keimen. Tiley & Philp (1997) beobachteten eine
Keimlingsdichte von 400 Individuen pro m?, sodass eine sehr hohe intraspezifische
Konkurrenz auftritt, die eine Selbst-Ausdinnung zur Folge hat (Otte & Franke 1998).
Ochsmann (1996) konnte die hochsten Keimungsraten auf frischen bis feuchten
Standorten mit starker Sonnenstrahlung feststellen.
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4.3.4 Toxizitat

Die gesamte Pflanze, insbesondere der Saft, enthalt phototoxische Substanzen
(Drever & Hunter 1970). Nachgewiesen wurde 6, 7-Furanocumarin und, je nach
Phanophase, weitere Furanocumarine®®. Der héchste Gehalt wird von April bis Mai
gefunden. Besonders unter Lichteinwirkung (UVA-Strahlung 315- 400 nm, vgl. Otte &
Franke 1998) verursachen die toxischen Substanzen eine Phytophotodermatitis (vgl.
Caffrey 1994, Ochsmann 1996). Diese ist durch folgende Symptome gekennzeichnet
(Informationszentrale gegen Vergiftungen NRW):

Zuerst oder bei nur geringer Resorption kommt es zu einer brennenden und
juckenden Rétung der Haut. Teilweise kommt es zu Odemen. Nach ca. 20-48 h tritt
eine scharf begrenzte Entzindung der Haut mit Juckreiz, R6tung und Blasenbildung
("bullose Wiesengraserdermatitis") auf. Die Hautveranderungen heilen langsam ab
(1-2 Wochen) und kénnen eine narbenahnliche Hyperpigmentierung hinterlassen.
Zudem besteht der Verdacht auf kanzerogene Wirkung (Ochsmann 1996), da die
photoaktiven Substanzen unter UV-Strahlung an die Thyminbasen der DNA binden
(Otte & Franke 1998, kovalente DNA-Addukte).

Eine braune Pigmentierung kann Uber Jahre bestehen bleiben. In einigen Fallen
kann eine Photosensibilisierung der Haut auftreten, sodass auch nach Jahren eine
Sonnenexposition zu Verbrennungssymptomen fuhrt.

Die Zahl der bekannt gewordenen Verletzungsfalle ist jedoch nicht sehr hoch, was
eventuell auch an Unsicherheiten in der Diagnose liegt. So meldete die
"Beratungsstelle fur Vergiftungserscheinungen, Berlin" fur den Zeitraum 1970 - 1991
nur 146 Falle von Vergiftungen mit Heracleum (hier werden Heracleum
mantegazzianum und Heracleum sphondylium zusammen betrachtet), bei denen es
in 41 % der Falle zu Symptomen kam.

Die phototoxischen Reaktionen treten nicht unbedingt bei jedem Kontakt mit der
Pflanze auf. Andererseits kdonnen nach Kontakt mit Pflanzensaft auch ohne
Sonnenexposition Symptome auftreten.

Bei Kontakt mit Pflanzenteilen, insbesondere mit dem Pflanzensaft, sollte die
Haut rasch mit Wasser gereinigt und eine Sonnenexposition vermieden
werden. Ansonsten wird eine symptomatische Therapie analog zu Verbrennungen

*® In der gesamten Pflanze: 8-Methoxypsoralen, Bergapten, Imperatorin, Isopimpinellin, Fellopterin,
Pimpinellin, Psoralene Sphondin, Umbelliferone, Xanthotoxin.

In der Frucht treten zusatzlich Biacangemicin, Marmezin, Kolumbianetin und Isobergapten auf
(Ahnliche Stoffe sind auch Bestandteil von Braunungscremes).
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empfohlen. Als lokale Therapie werden Antibiotika- und Glukocorticoid-haltigen
Salben, Analgetika vorgeschlagen.
Bei einer oralen Aufnahme ist medizinische Kohle zu verabreichen.

Eine allelopathische Wirkung der Inhaltsstoffe auf andere Pflanzen wurde fir die
Stoffgruppe der Furanocoumarine von Rice (1974 in Andersen 1994) festgestellt.

4.3.5 Standort

In Bezug auf die Bodenreaktionszahl und die Wasserversorgung nach den
Zeigerwerten von Ellenberg et al. (1991), ermittelt durch die Pflanzenarten der
besiedelten Vegetationstypen, deckt Heracleum mantegazzianum ein weites
Spektrum ab (Ochsmann 1996, Thiele 2005 pH-Wert Perzentile 10 / 90%: pH 4,9 /
pH 6,4, Median pH 5,6). An extrem trockenen oder an Standorten mit Staunasse
(Ochsmann 1996) sowie in Boden,-sauren Habitaten (PySek & Pysek 1995) kommt
die Art jedoch kaum vor. Bezuglich der Lichtversorgung wurden nach Ochsmann
(1996, Lichtpflanze) hohe Anspriche nachgewiesen. Schattige Standorte wie
Waldstandorte werden kaum von Heracleum mantegazzianum besiedelt (Ochsmann
1996, PySek & PySek 1995, Thiele 2005). Stérung erhoht die
Etablierungswahrscheinlichkeit von Heracleum mantegazzianum (PySek & PySek
1995). Laut PySek (1998) sind Klima und Siedlungsdichte die Hauptfaktoren, die die
Verbreitung von Heracleum mantegazzianum in der Tschechischen Republik
beeinflussen. So kommt Heracleum mantegazzianum seltener in warmeren (d. h. mit
héheren Januar-Isothermen) und dinn besiedelten Regionen vor.

Laut Walter (1974) kommt Heracleum mantegazzianum zumeist in
niederschlagsreichen Gebieten in Hohen bis 2300 m u. NN und teilweise auch
daruber hinaus vor.

Sofern  keine extremen  Standortbedingungen vorherrschen, sind die
Vegetationsdynamik, besonders bei Aufgabe herkdmmlicher Bewirtschaftungs-
formen, sowie die Konkurrenzbedingungen durch andere Arten fur den
Etablierungserfolg der Art entscheidender als die abiotischen Standortfaktoren
(Thiele 2005).
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4.4 Synokologie

4.4.1 Merkmale der Heracleum mantegazzianum-
Bestande

Ochsmann (1996) fand im durchschnitt 24  Arten in seinen
Vegetationsaufnahmeflachen (FlachengroRe wurde nicht angegeben). Dabei wurden
im Minimum 6 und im Maximum 51 Arten gefunden. Im inneren Bereich von dichten
Heracleum mantegazzianum-Bestanden konnten im Allgemeinen neben Heracleum
mantegazzianum nur 6 weitere Arten gefunden werden (Cirsium arvense (L.) Scop.,
Galium aparine L., Glechoma hederacea L., Poa spec., Ranunculus ficaria L. und
Urtica dioica L.). Bestande mit Uber 500 bluhenden Heracleum mantegazzianum-
Pflanzen machen in der Untersuchung von Ochsmann (1996) 2 % der Populationen
aus. Dagegen haben fast dreiviertel der Populationen nur bis zu 50 blihende
Individuen. In 8 % der untersuchten Populationen trat Heracleum mantegazzianum
nur vegetativ auf.

Aufgrund von Literaturdaten besitzt ein Bestand im Mittel eine Individuendichte von 6
- 10 einjahrigen Individuen pro m? (Tiley & Philp 1997), 5-19 vegetativen Individuen
pro m? und 4 - 7 generativen Individuen pro m? (Gibson et al. 1995). Aufgrund der
Unterschiede der untersuchten Bestande geben diese Werte jedoch eine sehr
hypothetische Altersklassenverteilung wieder.

4.4.2 Merkmale der rezipierenden Vegetation

Die meisten Vorkommen von Heracleum mantegazzianum-Populationen befinden
sich an Gewasserufern, entlang von Transportwegen, auf ruderalen Flachen und auf
wenig oder nicht mehr genutzten Wiesen und Weiden. Phytosoziologisch waren
folgende Gesellschaften zu nennen: In der Klasse Artemisietea vulgaris (Otte &
Franke 1998, nitrophytische Hochstauden und Saumgesellschaften) hat Heracleum
mantegazzianum den Vorkommensschwerpunkt innerhalb der Gesellschaften der
Unterklasse Galio-Urticenea (Klebkraut-Brennessel-Gesellschaft). Zum Teil kommt
es auch zu Etablierungen in Molinio-Arrhenatheretea-Gesellschaften (Thiele 2005).
PySek (1991) konnte feststellen, dass Heracleum mantegazzianum in der
Tschechischen Republik in einer frihen Ausbreitungsphase zunachst den gréflieren
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Flissen folgte und in einer spateren Phase eine exponentielle Zunahme von
Populationen in anderen Habitaten stattfand. Allgemeinen etabliert sich Heracleum
mantegazzianum vorwiegend in Vegetationstypen mit starkem anthropogenen
Einfluss, in Okoton-Bereichen von (Otte & Franke 1998), sowie in Habitaten, die
durch Stérung gekennzeichnet sind (PySek & PySek 1995). Zudem weisen die
Vegetationstypen, in denen Heracleum mantegazzianum haufiger auftritt, oft eine
grole Biomasse auf (PySek & PysSek 1995). Vegetation, die nur wenig Biomasse
produziert, artenreich ist oder von stresstoleranten Arten dominiert wird, bietet nur
geringe Etablierungsmoglichkeiten fur Heracleum mantegazzianum (PySek & PySek
1995, Tiley et al. 1996).

4.4.3 Auswirkungen auf Habitate

Heracleum mantegazzianum wird von Grime (1979) als ,competitive ruderal® mit
einer starken Wettbewerbsfahigkeit klassifiziert. Nach Tappeiner & Cernusca (1990)
vermag die Laubschicht von Heracleum mantegazzianum bis zu 80 % der
einfallenden Lichtstrahlung zu absorbieren.

In den Untersuchungen von PySek & PySek (1995) besitzt die Vegetation, in der
Heracleum mantegazzianum vorkommt, eine um 40% niedrigere Gesamtartenzahl
gegenuber den umgebenden, nicht von Heracleum mantegazzianum besiedelten
Vegetation. Die Vegetationstypen, in denen Heracleum mantegazzianum vorkommt,
weisen jedoch nur einen geringen Anteil an gefahrdeten Arten der Roten Liste auf
(Korneck et al. 1996; Ochsmann 1996, Thiele 2005).

Aufgrund von Zeigerwerten konnten PySek & PySek (1995) feststellen, dass in
Habitaten, in denen Heracleum mantegazzianum vorkommt, hohere Nahrstoffgehalte
vorherrschen. Dies begriunden sie mit der hohen Biomasseproduktion und dem
Absterben des oberirdischen Sprosses. Kausale Beziehungen wurden jedoch in
dieser Studie nicht untersucht.

Die Mdoglichkeit der Samenausbreitung mittels Wasser oder Mensch als Vektor war
laut Py$ek & Pysek (1995) der einzige signifikante Prediktor®’ fiir die Variabilitat der
Sattigung der jeweiligen Habitattypen mit Heracleum mantegazzianum.

Oft wird darauf hingewiesen, dass Flussufer durch das Vorkommen von Heracleum
mantegazzianum erosionsgefahrdet sind, da besonders in dichten Bestanden kein

47 Ergebnis einer multiplen Regression anhand von Umweltparametern und der Maoglichkeit der
Samenausbreitung ,possibility of dispersal®.
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ausgepragtes Wurzelsystem vorhanden ist und im Winter die oberirdischen Sprosse
absterben.

Heracleum mantegazzianum ist zudem Wirt von Sclerotina sclerotina einem
kulturschadigenden Pilz (Williamson & Forbes 1982).

4.5 Nutzung von Heracleum

Heracleum sosnowskyi und andere Heracleum-Arten wurden laut Zimmermann
(1966) in den 1950er Jahren in Russland zuchterisch bearbeitet und in Russland (z.
B. auf der Halbinsel Kolsk), im Baltikum, in Polen sowie im Osten Deutschlands
angebaut. Der Ertrag von Heracleum sosnowskyi, der als Silage zur Tierfltterung
verwandt wurde, fiel jedoch zu gering aus, sodass die Produktion eingestellt wurde
(Zimmermann 1966).

Heracleum mantegazzianum wird im Gegensatz zu Heracleum sphondylium, der
blutdrucksenkend und verdauungsférdernd wirken soll, in Europa medizinisch nicht
genutzt. In einigen orientalischen Landern (z. B. Agypten und Indien) wurde
Heracleum mantegazzianum zur Behandlung von Vitiligo (der
Weilifleckenerkrankung der Haut) eingesetzt (Drever & Hunter 1970).

Getrocknete Heracleum-Samen (wahrscheinlich auch die von Heracleum
mantegazzianum) werden in der Iranischen Kuche als Gewurz verwandt.

Das als "Golpar" bezeichnete Gewurz wurde im April 1989 auch in Los Angeles in
Nahrungsmittelladen vorgefunden.
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5 Untersuchungsgebiete

5.1 Frankenberg (Burgwald / Viermiinden)

Naturrdumlich lassen sich die Untersuchungsgebiete um Frankenberg dem
Grenzbereich des Ostsauerlandischen Gebirgsrandes (Wittgensteiner Land) des
Suderberglandes und des sudwestlich angrenzenden Naturraumes Burgwald des
Westhessischen Berg- und Senkenlandes zuordnen (Meynen & Schmithtsen 1957).

Die Population Viermunden befindet sich 4 km norddstlich von Frankenberg im
Naturraum Sachsenberger Leimestruth, angrenzend an den Frankenberger Grund.
Die Population Burgwald, 4,2 km sud-sudwestlich von Frankenberg, liegt im
Naturraum Nordlicher Burgwald angrenzend an die Wetschaft-Senke.

Das Gebiet um Frankenberg in der Hohenlagen von etwa 300 bis 500 m uUber NN ist
im Vergleich zu den anderen Untersuchungsgebieten durch ein relativ kihles und
humides Klima gekennzeichnet. An der Klimastation Frankenberg Eder (270 m Q.
NN) wurde [im Untersuchungszeitraum von 28 Jahren zwischen 1951 und 1980, k. A.
des genauen Untersuchungszeitraums] ein mittlerer Jahresniederschlag von 767 mm
ermittelt (Muller-Westermeier 1990). Die mittlere Jahrestemperatur betragt 7,6 °C
(Muller-Westermeier 1990). Nach Fehn (1960) entspricht der Klimatyp Frankenbergs
einem mittleren Verhaltnis zwischen dem Binnenlandtyp (Sommerregen) und dem
Mittelgebirgstyp (Winterregen).

5.1.1 Viermiuinden

Der Naturraum bildet den Ostrand des Schiefergebirges, nérdlich angrenzend an die
Frankenberger Bucht. Aus dem anstehenden Tonschiefer entwickelt sich
vornehmlich Pseudogley-Braunerde, Parabraunerde oder Braunerde (Meynen &
Schmithisen 1957). Im Vorkommensbereich der Heracleum mantegazzianum-
Population handelt es sich um Pseudogley-Braunerde mit der Bodenart Lehm
(Schoénhals & Sabel 1989).

Die untersuchte Population befindet sich in einem 450 m langen Kerb-Seitental (10°
Steigung) (Koordinaten: N 8° 49’ 41” E 51° 05 28”, Hohe 4. NN: 315 m). Der
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Talboden ist nur wenige Meter breit und wird von einem bei langerer Trockenheit
versiegenden Bach durchflossen. Die Seitentalhange sind von einem Picea abies
Forst (Nordwesthang) sowie von einem Pinus sylvestris*® reichen Feldgehdlz, das
aus einer verbuschten Heide mit einigen Wacholder- Strauchern (Juniperus
communis) hervorgegangen ist (Sudosthang), bestanden. Die untersuchte
Population befindet sich in der Mitte des Seitentals auf einer seit einigen Jahren
brachliegenden Weide. Der Standort der Population kann als wenig windexponiert
und teilweise beschattet bezeichnet werden. Die mit 60 cm relativ hochwuchsige
Vegetation dieser Flache unterliegt einer Sekundarsukzession und hat sich nach
dem Brachfallen, mutmallich ausgehend von einer Weidelgras-WeilRklee-Weide
(Lolio-Cynosuretum), Zu einer  Brennessel-Giersch-Gesellschaft  (Urtico-
Aegopodietum) mit einer Aegopodium-Fazies entwickelt. Haufige Arten sind
Aegopodium podagraria, Galium aparine agg., Anthriscus sylvestris, Urtica dioica,
Dactylis glomerata, Arrhenatherum elatius, Elymus repens, Heracleum sphondylium,
Poa trivialis und Filipendula ulmaria. Im unteren Bereich des Tales, in dem
Heracleum mantegazzianum nicht auftritt, grenzt eine Pferdeweide an. Im oberen
Bereich schliel3t sich eine genutzte Wiese an. Die umgebende Hochflache wird
groldtenteils ackerbaulich genutzt. Auf ihr befindet sich in 150 m Entfernung zur
untersuchten Population an einer Stelle, an der Haus- und Gartenabfalle entsorgt
worden sind, eine wenige Individuen umfassende Subpopulation. Im Haupttal,
entlang einer aulRer Betrieb genommen Bahntrasse, die parallel zur Eder verlauft,
bildet Heracleum mantegazzianum eine grof3ere Subpopulation (mehrere hundert
Individuen). Am Ufer der Eder und in deren unmittelbarer Nahe kommen kleine
Subpopulation oder vereinzelte Individuen vor.

Die untersuchte Population konnte sich abgesehen von einem Schnitt der Dolden im
Jahre 2001 Uber einen Zeitraum von mindestens flnf Jahren ungestort entwickeln,
da weder die Weide genutzt werden noch ManagementmalRnahmen bezlglich
Heracleum mantegazzianum durchgefuhrt worden sind. Die Population besitzt bei
einer Ausdehnung von 125 mal 10 bis 25 m eine Fliche von ca. 2000 m?. Der
Bereich hoher Individuendichte beschrankt sich grotenteils auf die Talsohle, daran
anschlief3end folgt der Bereich geringer Individuendichte.

In 300 m Entfernung ist eine Wochenendhutte mit Imkerei zu finden.

*8 Die Nomenklatur der Artnamen richtet sich in diesem Kapitel nach Wisskirchen & Haupler (1998).
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5.1.2 Frankenberg-Burgwald

Der Burgwald, aus Bundsandstein (Trias, Mesozoikum) aufgebaut, bildet durch
annahernd horizontal lagernde Schichten Plateaus aus (Meynen & Schmithisen
1957), die sich nach Norden zur Edertalaue sanft abdachen. Das anstehende
Gestein aus dem mittleren Bundsandstein ist sehr grobkdrnig, bindemittelarm und
wasserdurchlassig (Meynen & Schmithisen 1957). Die natlrliche Bodenentwicklung
fuhrt hier zu nahrstoffarmem Braunerde Pelosol oder zur Podsol-Braunerde
(Schonhals & Sabel 1989). Stark lehmige Sande herrschen als Bodenart vor
(Schoénhals & Sabel 1989).

Die Population befindet sich am Rande einer haufig gemahten Wiese, die als
Truppenubungsplatz (Sportplatz) genutzt wird, und ist umgeben von einem
Fichtenforst (Koordinaten: N 8° 45’ 03” E 51° 01’ 37", Hohe 4. NN: 330 m). Auf3er im
Sldosten ist die Population vom Fichtenforst direkt umstanden (nahezu keine
Windexposition, starke Beschattung), in dem, abgesehen von einigen Individuen im
Saumbereich, keine Heracleum mantegazzianum Pflanzen vorkommen. Im
Nordosten grenzt die Population an einem Bach. Der Untergrund, auf dem die
Subpopulation hoher Individuendichte vorkommt, besteht aus Ziegelsteinen und
anderem Bauschutt, der zur Verflllung eines kleinen Weihers diente und ist durch
einen Wall vom Wiesenbereich getrennt. Die Vegetation in diesem Bereich lasst sich
der Unterklasse Galio-Urticenea der Klasse Artemisietea vulgaris (Beiful3-
Gesellschaft) zuordnen. Darlber hinaus erweist sich eine genauere Zuordnung in
das pflanzensoziologische System als schwierig. Die gréRten Ubereinstimmungen
bestehen mit dem Aegopodion Verband der Ordnung Glechometalia (nitrophytische
Saum und Verlichtungsgesellschaften). Haufige Arten sind Urtica dioica, Galium
aparine agg., Dactylis glomerata, Aegopodium podagraria, Anthriscus sylvestris,
Arrhenatherum elatius, Elymus repens, Heracleum sphondylium, Poa trivialis und
Filipendula ulmaria.

Die Subpopulation geringer Individuendichte tritt am Wiesenrand auf naturlich
entwickeltem Boden auf. Die Vegetation in diesem Bereich, die mit ca. 40 cm nur
eine geringe Wuchshohe aufweist, wird zum einen durch die geringe
Strahlungsintensitat aufgrund der angrenzenden Fichten (Picea abies) bestimmt und
weist daher nur eine geringe Deckung auf. Zum anderen ist sie durch die Wiese
beeinflusst, die in der Artenzusammensetzung dem Weidelgras-Wegerich-Rasen
(Lolio-Plantaginetum) ahnelt, jedoch starker als dieser durch den Schnitt beeinflusst
wird.
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Bis auf wenige Individuen konnte ein weiteres Vordringen von Heracleum
mantegazzianum in den Bereich der regelmalig geschnittenen Wiese nicht
beobachtet werden. Einige Einzelindividuen wachsen entlang von Forstwegrandern
und Lichtungen in 350 bis 550 m Entfernung.

Die Subpopulation hoher Individuendichte besitzt bei einer Ausdehnung von 30 mal
10 m eine Flache von ca. 300 m?. Die mehr oder weniger isoliert vorkommenden
Individuen liegen bis zu 100 m von diesem Bereich entfernt. Bis zum Jahre 2001
wurden die Dolden vor der vollstandigen Ausreifung von der Pflanze abgetrennt, aber
nicht aus dem Bestand entfernt. Die Untersuchungsflachen der Subpopulationen
geringer Individuendichte liegen aullerhalb des gemahten Bereiches.

Laut Aussagen des zustandigen Forsters ist Heracleum mantegazzianum als
Deckungspflanze angesalbt worden; der Zeitpunkt liel3 sich nicht ermitteln.

5.2 Allendorf (GieRen)

Naturrdumlich befindet sich das Untersuchungsgebiet im Grol3enlindener Hugelland
welches zum GielRener Becken, dem sudlichen Teil des Marburg Giel3ener Lahntals
gehort (Meynen & Schmithisen 1957). Das Gieldener Becken, ein weites, tektonisch
angelegtes Becken, ist als Glied der Senkenfolge Westhessens zwischen dem
Rheinischen Schiefergebirge (Tonschiefer aus dem Silur / Devon des Archaozoikum)
und dem Vogelsberg (Basalt aus dem Neozoikum) eingeschaltet (Meynen &
Schmithisen 1957). Es grenzt westlich an den GielRener Landriicken des vorderen
Vogelsberges (Meynen & Schmithlsen 1957).

Klimatisch kommt die relativ tiefe Lage des Gebietes, das den Ubergang vom
raueren und stark humides Klima des Gladenbacher Berglandes im Nordwesten zur
klimatisch begunstigten Wetterau im Sdden bildet, zum Tragen (Meynen &
Schmithisen 1957). So wurde im dreildigjahrigen Mittel (1951-1980) an der
Klimastation GieRen-Liebigshdhe (186 m U. NN) eine mittlere Jahrestemperatur von
9,0 °C und ein Jahresniederschlag von 609 mm festgestellt (Muller-Westermeier
1990). Nach Fehn (1960) entspricht der Klimatyp Giel3ens dem Binnenlandtyp mit
Sommerregenmaximum.

Die untersuchte Population liegt 1,7 km 0Ostlich von Allendorf (a. d. Lahn) (N 8° 38’
09” E 50 ° 33’ 01’), nordlich des Zusammenflusses von Kleebach und Lickenbach
auf 175 m 0. NN (Lahn: 155 m G. NN).
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Im Bereich der Untersuchungsflachen steht pleistozaner Solifluktionsschutt Uber
Tonschiefer (relativ saures, basenarmes, aber leicht und feinkérnig verwitterbares
Substrat) aus dem Kulm (Unterkarbon) an (Kegel 1976). Der Solifluktionsschutt ist
von einem Kolluvium aus Loésslehm (oder Sandloss) (lehmiger Schluff bis schluffiger
Lehm) Uberschichtet (Schrader 1986). Daraus entwickelte sich zum Teil eine 30 bis
60 cm machtige Braunerde (lehmiger Schluff bis schwacht toniger Lehm) (Schrader
1986, Schrader et al. 1986).

Die untersuchte Population befindet sich im Okotonbereich zwischen einem
Feldgehdlz (Pappelgehdlz und Eichen Koniferen Mischwald) und einer suddstlich
angrenzenden Mahweide aus dem Arrhenatherion Verband mit Arrhenatherum
elatius, Geranium pratense, Campanula patula, Trifolium repens, Dactylis glomerata,
Alopecurus pratensis, Heracleum sphondylium u. a.. Im Gehdlzbereich verlauft ein
von Baumen bestandener ehemaliger Wirtschaftsweg, der seit mehreren
Jahrzehnten nicht mehr genutzt wird. Das Pappelgehdlz zeigt eine bezlglich
Heracleum mantegazzianum recht hohe Individuendichte, wohingegen im
Mischwaldbereich Heracleum mantegazzianum nur in lichten Bereichen auftritt. Der
Bereich der hohen Individuendichte grenzt unmittelbar an den Gehdlzrand bzw. an
den von Rosaceen bestandenen Mantel (geringe Windexposition, starke
Beschattung). Der Randbereich der Mahweide wurde aufgrund der Ausbreitung von
Heracleum mantegazzianum nicht mehr wirtschaftlich genutzt und diente der
Einrichtung der Untersuchungsflachen der Subpopulation geringer Individuendichte.
Hier wurde die mittlere Wuchshodhe der Krautschicht auf ca. 50 cm geschatzt. Auf der
angrenzenden bewirtschafteten Mahweide treten vereinzelt Individuen auf.

Die gesamte Population wurde bis 2001 regelmalf3ig durch Abmahen auf einer Hohe
von 10 bis 30 cm Uber der Gelandeoberkante gestort. Diese Mallnahme wurde
unvorhergesehen im Juni 2002 von einer Privatperson durchgefuhrt, als die
Daueruntersuchungsflachen schon eingerichtet waren. Die Untersuchungen die
aullerhalb der Daueruntersuchungsflachen durchgefuhrt wurden waren jedoch schon
zu diesem Zeitpunkt abgeschlossen, sodass diese vom Eingriff nicht betroffen waren.
Die Population ist 2 bis 15 m breit und 100 m lang (ca. 700 m?).

Laut Aussagen eines Imkers wurde Heracleum mantegazzianum von diesem selber
als Trachtpflanze vor Uber 20 Jahren angesalbt.

Der nachste Bestand befindet sich in 500 m Entfernung, durch ein ausgedehntes
Feldgehdlz von der Untersuchungspopulation getrennt.
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5.3 Kassel (Donche / Druseltal)

Das Untersuchungsgebiet befindet sich am Westrand der Westhessischen Senke im
Kasseler Becken, Ostlich angrenzend an den Habichtswald (Habichtswalder
Bergland) (Meynen & Schmithisen 1957). Beide Teilgebiete liegen sudlich der
Wilhelmshdhe am Westrand der Stadt Kassel, zwei Kilometer siudlich des Schlosses
Wilhelmshodhe im Naturschutzgebiet Donche (290 m . NN, N 9° 25’ 21.5” E 51° 17’
50”), bzw. 1,5 Kilometer sudlich des Schlosses im Tal der Drusel (335 m u. NN,
N 9° 24’ 49" E 51° 18’ 15”).

Das Klima in Kassel (Messstation Kassel-West: 231 m . NN) ist mit geringfligig
hoheren Niederschlagen ebenfalls dem binnenlandischen Klimatypus zuzuordnen.
Im dreiBigjahrigen Mittel betragt der Jahresniederschlag 686 mm und die mittlere
Temperatur 8.9 °C.

5.3.1 Donche

Im Naturschutzgebiet Donche am Osthang des Brasselberges herrschen Ton, Sand,
Kies und Quarzit als gebirgsbildende Gesteine aus dem unteren Miozan (Jungtertiar)
vor. Diese werden Uberlagert von aolischen Ablagerungen (verlehmter Ldss) aus
dem Pleistozan (Quatar) (Rosing & Findeisen 1969). Die pleistozanen Sedimente
bilden neben den Verwitterungsprodukten der Gesteine aus dem Jungtertiar die
Ausgangssubstrate flr die Entwicklung von Ranker- oder Pseudogley-Braunerden
(Schoénhals & Sabel 1989).

Das Untersuchungsgebiet befindet sich in einem teilweise durch Rosaceen
verbuschten Magergrunland. Das Gebiet ist leicht nach Osten geneigt (ca. 5°) und
nimmt eine Flache von 80 mal 170 m (ca. 13000 m?) ein. Entlang dem hdher
gelegenen Spazierweg, der das Untersuchungsgebiet von einer Wohnsiedlung
trennt, sind Entsorgungen von Gartenabfallen erfolgt, die auch Auswirkungen auf die
Flora des Untersuchungsgebietes haben, wie das Vorkommen von Lysimachia
punctata L. und einigen anderen Gartenpflanzen zeigt. Die Wasserversorgung des
Gebietes ist aufgrund mehrerer kleiner hangentwassernder Abflisse sehr gut. Die
Untersuchungsflachen liegen in der offenen Grunlandbrache oder angrenzend an
Rosaceengebische, in deren Saumbereich Subpopulationen von Heracleum
mantegazzianum mit hoher Individuendichte auftreten (sehr hohe Windexposition,
sehr geringe Beschattung). Die Vegetation der Ddnche ist in Abhangigkeit der
unterschiedlichen Bodenverhaltnisse sehr uneinheitlich. Neben der Rotschwingel-
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Rotstraul3gras-Gesellschaft kommen hier Weidelgrasweide und Glatthaferwiese vor.
Im Bereich der Daueruntersuchungsflachen herrscht jedoch vor allem Calamagrostis
epigeios (Land-Reitgras) vor, das als Brachezeiger anzusehen ist. Im Mittel betrug
die Wuchshohe der Krautschicht 65 cm. Der Bereich, in dem sich der Heracleum
mantegazzianum-Bestand befindet, kann als Sukzessionsflache bezeichnet werden,
lasst sich pflanzensoziologisch jedoch schwer einordnen. Haufig vorkommende Arten
neben Calamagrostis epigeios sind Deschampsia cespitosa, Phleum pratense,
Rubus fruticosus agg., Rosa sp., Cirsium arvense, Betula pendula, Juncus effusus,
Angelica sylvestris, Urtica dioica, Dactylis glomerata sowie Phalaris arundinacea und
Filipendula ulmaria .

Zur Kontrolle von Heracleum mantegazzianum wurden jahrlich die Dolden vor der
Samenreife abgetrennt, jedoch nicht aus dem Bestand entfernt. Teilweise sind
Wurzelausgrabungen unternommen worden, die jedoch nicht den Bereich der
Untersuchungsflache betreffen. Im Sommer 2003 wurde eine Schafbeweidung
durchgefuhrt. Die Untersuchungsflachen waren davon ausgenommen.

5.3.2 Druseltal

Das Untersuchungsgebiet im Tal der Drusel liegt an der Grenze zwischen dem
Habichtswalder Bergland und der Westhessischen Senke (Meynen & Schmithlsen
1957). Als anstehendes Gestein liegt hier ein vorwiegend aus Lapilli und Aschentuff
bestehender Basalttuff vor. Dieser Basalttuff ist ein basenreiches vulkanisches
Gestein des Jungtertiar (Rdsing & Findeisen 1969). Die aus diesem
Ausgangssubstrat gebildeten Braunerden weisen durch Verbraunung und
Verlehmung einen machtigen Bv-Horizont auf (Schonhals & Sabel 1989).

Die untersuchte Population befindet sich auf einer 50 mal 55 m grofen
Griinlandbrache (ca. 2.700 m?) im Bereich des HangfuRes des Hunrods-Berges am
Rande eines zum Habichtswald gehdérenden Buchenwaldes. Im unteren Bereich
grenzt die Brache an den von Erlen bestandenen Uferbereich der Drusel an. Die
Brache ist weitgehend von hochwichsigen Dominanzbestédnden (ca. 90 cm hohe
Krautschicht) aus Urtica dioica und Galium aparine bedeckt und weist eine sehr
geringe Windexposition und eine starke Beschattungauf. Pflanzensoziologisch Iasst
sich die Vegetation der Klasse Artemisieta vulgaris, Unterklasse Galio-Urticenea
zuordnen. Eine genauere Zuordnung der Vegetation in das pflanzensoziologische
System ist aufgrund der starken Dominanz von Urtica dioica und Galium aparine
sowie des Vorkommens von Calystegia sepium und Petasites hybridus nicht moglich.
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Hier durchdringen sich die Arten Dactylis glomerata und Heracleum sphondylium des
Aegopodion Verbandes der Ordnung Glechometalia, nitrophytische Saum- und
Verlichtungsgesellschaften am mittleren und oberen Hangbereich, in dem sich die
Daueruntersuchungsflachen befinden, mit den starker an Uferbereiche gebunden
Arten wie z. B. Calystegia sepium und Petasites hybridus aus dem Verband des
Calystegietalia (Uferstauden und Schleiergesellschaften).

Es ist nur ein kleiner Bereich vorhanden, der den Kriterien einer Subpopulation hoher
Individuendichte genugt.

Ein Management zur Kontrolle von Heracleum mantegazzianum hat nach den
vorliegenden Informationen nicht stattgefunden.

5.4 Klimatische Bedingungen und Witterung

Die untersuchten Gebiete gehoéren insgesamt zum warm-gemafigten Regenklima
der mittleren Breiten. Mit Uberwiegend westlichen Winden werden das ganze Jahr
uber feuchte Luftmassen vom Atlantik herangeflihrt. Der ozeanische Einfluss, der
von Nordwest nach Sudost abnimmt, sorgt fur milde Winter und nicht zu heil3e
Sommer (Kalb & Vent-Schmidt 1981).

Hohe Niederschlage und Temperaturen, die nahezu durchgangig uUber dem
langjahrigen Mittel lagen, kennzeichneten die Witterung im Jahre 2002. Das Jahr
2003 zeichnete sich in Mitteleuropa durch aufierst hohe Temperaturen im Sommer
und extrem geringe Niederschlage aus. Im Jahre 2004 war ein gewohnlicher
Temperaturverlauf und abgesehen von den Monaten Marz, April und Juni eher
uberdurchschnittlich hohe Niederschlagswerte bis zum Ende der Untersuchung zu
verzeichnen.
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Abbildung 3: Jahresgang der monatlichen Niederschlagshéhen im Jahr 2003, 2004 und im Mittel von
1971 bis 2000.
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Abbildung 4: Jahresgang der Monatsmitteltemperatur im Jahr 2003, 2004 und im Mittel von 1971 bis

2000.
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6 Methoden

6.1 Versuchsdesign

6.1.1 Erfassung demographischer Daten

a Populationen und Daueruntersuchungsflachen

FUr die Erfassung von demographischen Daten wurden im Frihsommer 2002
Daueruntersuchungsflachen fur einen Untersuchungszeitraum von zwei Jahren
eingerichtet. Insgesamt wurden 76 Daueruntersuchungsflachen mit einer Flache von
je 1 mal 2,5 m in 5 Populationen angelegt:

Population A = Allendorf*®
Population D = Kassel-Druseltal
Population K = Kassel-Donche
Population F = Frankenberg
Population V = Vierminden

Durch Markierung® der Heracleum mantegazzianum Individuen innerhalb jeder
Daueruntersuchungsflache konnten die Lebenszyklusubergange der einzelnen
Individuen verfolgt werden.

Die Population in  Allendorf  wurde nach der  Einrichtung der
Daueruntersuchungsflache durch eine Mahd gestort. Die ermittelten Ubergangsdaten
(s. u.) aus dieser Population werden daher nur im Rahmen einer weiteren
Untersuchung im zweiten Untersuchungsintervall verwendet.

*9 In Allendorf wurden zusétzlich Daten von 10 0,1 m? Daueruntersuchungsflachen erhoben, die der
Abschéatzung der Ubergangswahrscheinlichkeiten der Individuen dienten, die eine geringere GroRe
aufwiesen als die Individuen des Entwicklungsstadiums 1 (s. u.).

 Die Markierung der Individuen erfolgte durch Stecketiketten, auf denen die Population, die
Untersuchungsflache und die Individuennummer vermerkt wurde. Um das Auffinden der Individuen
und eine erneute Zuordnung bei Verlust einer Markierungsetikette zu erleichtern, wurden zudem die
Koordinaten der Individuen bezlglich eines Eckstabes angegeben.
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b Versuchsdesign innerhalb einer Population

In  jeder Population wurden Daueruntersuchungsflachen innerhalb von
Subpopulationen geringer und hoher Individuendichten eingerichtet. Als
Subpopulation mit geringer Individuendichte wurden die Bereiche einer Population
bezeichnet, in denen Heracleum mantegazzianum nur vereinzelt zwischen der
umgebenden Vegetation auftrat (Deckung ca. 1 bis 10 %). Bei Subpopulationen
hoher Individuendichte weicht die Vegetation sehr stark von der umgebenden
Vegetation ab. Hier ist die Individuendichte zum Zeitpunkt des Zensus so hoch, dass
eine Deckung von 100 % und somit eine starke Beschattung der Bodenoberflache
durch Heracleum mantegazzianum-Blatter auftritt. Der Anteil an offenem Boden liegt
hier zum Zensuszeitpunkt haufig héher als 50 %. Im Jahr 2004 konnten in den
Subpopulationen hoher Individuendichte wahrend des Zensus eine geringere
Deckung durch Heracleum mantegazzianum-Blatter sowie ein  hoherer
Deckungsgrad an Grasern gegenuber den Vorjahren beobacht werden.

Der Okotonbereich zwischen diesen Subpopulationen betragt, wahrscheinlich durch
vormalige Landnutzung bedingt, zumeist nur ein bis wenige Meter.

In jeder der untersuchten Subpopulationen wurden - wenn moglich - jeweils acht
Daueruntersuchungsflachen angelegt. Diese Anzahl ergab sich durch die limitierte
Anzahl der mdglichen Daueruntersuchungsflachen in der Subpopulation geringer
Individuendichte. Im diesem Bereich ist daher durch die Daueruntersuchungsflachen
der Grofteil der Subpopulationen erfasst worden. Abweichend von der angestrebten
Flachenanzahl wurden in der Population Kassel-Donche zehn Dauerunter-
suchungsflachen in der Subpopulation hoher Individuendichte eingerichtet. In der
Subpopulation hoher Individuendichte der Population Kassel-Druseltal konnten
dagegen aufgrund der geringen Bestandesgrole nur zwei Dauer-
untersuchungsflachen angelegt werden. Aufgrund der schlechten Begehbarkeit der
Subpopulationen hoher Individuendichte wurden je zwei Daueruntersuchungsflachen
parallel mit einem Abstand von 250 cm angelegt und aus dem Zwischenbereich
bearbeitet, um eine Stérung durch die Zensusaufnahme moglichst gering zu halten.
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c Erfassung der Lebenszyklusiibergange

In den Jahren 2002, 2003 und 2004 erfolgte zum Zensustermin jeweils am Ende der
Blihphase der terminalen Hauptdolde im Monat Juli die Erfassung der markierten
Individuen der Daueruntersuchungsflachen. Dabei wurden bei jedem Individuum
verschiedene morphologische Merkmale gemessen. Anhand der morphologischen
Daten wurde nach bestimmten Kriterien der Klasseneinteilung (Kapitel 6.2
Klasseneinteilung der Entwicklungsstadien) jedem Individuum zu jedem
Zensustermin ein Entwicklungsstadium (Abbildung 5) zugeordnet. Die Kriterien der
Klasseneinteilung blieben dabei wahrend der gesamten Untersuchungszeit konstant.
Anhand der Zuordnung wurden die Entwicklungsstadienubergange, die die
Individuen vom ersten Untersuchungszeitintervall (Zensus 2002 bis Zensus 2003)
und vom zweiten Untersuchungszeitintervall (Zensus 2003 bis Zensus 2004)
vollzogen hatten, ermittelt.

Da Individuen des kleinsten Entwicklungsstadiums (Entwicklungsstadium 0, kleiner
als die Individuen der Klasse 1) eine hohe Fluktuation und Individuendichte
aufweisen, konnten diese nicht in den oben genannten Daueruntersuchungsflache
beriicksichtigt werden. Exemplarisch wurden in der Population Allendorf zehn 0,1 m?
grol3e Daueruntersuchungsflachen eingerichtet, um die Lebenszyklusubergange der
Individuen dieses Entwicklungsstadiums zu erfassen (Kapitel 6.4.3 b).

1m

f’”wi?w"”’ﬁ

1Y Y

Stadium 1 Stadium 2 Stadium 3 Stadium 4

Abbildung 5: Skizzierung der Entwicklungsstadien
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6.1.2 Erfassung von Daten zur Okologie
(Nahrstoffdaten und morphometrische Daten)

Die Untersuchung von Nahrstoffdaten und morphometrischen Daten erfolgte im Jahr
2002 in den Subpopulationen der finf' oben genannten Heracleum
mantegazzianum-Populationen auRerhalb der Daueruntersuchungsflachen.
Bodendaten (pH-Wert, C/N-Verhaltnis, P, K, Mg) wurden durch die Analyse von
Boden-Flachenmischproben, die nach Subpopulationen getrennt erfolgten, ermittelt.
Die morphologischen Daten wurden wahrend der spaten Bluhphase der terminalen
Hauptdolde gemessen. Nach der Vermessung wurden die Individuen geerntet und
deren Blattspreiten hinsichtlich C/N-Verhaltnis, P, K, Mg analysiert. Zudem wurden
die Anzahl der Bluten bzw. Frichte der generativen Individuen bestimmt. Sofern
nicht alle zur VerfUgung stehenden Individuen untersucht wurden, erfolgte eine
Aufnahme der Individuen im Umkreis mehrerer zufallig bestimmten Punkte, sodass
mdglichst das komplette GrofRenspektrum der Individuen erfasst wurde. Teilweise
war dies aufgrund der geringen Anzahl entsprechender Individuen auf3erhalb der
Daueruntersuchungsflachen nicht moglich (Tabelle 1). Da zum Zeitpunkt der Ernte
noch keine Klasseneinteilungskriterien erarbeitet worden waren, wurden die
Individuen erst spater auf der Grundlage der unten beschriebenen Klasseneinteilung
(Kapitel 6.2) klassifiziert. Die Individuen, die das Entwicklungsstadium 2 nicht erreicht
hatten, wurden aufgrund ihrer geringen Biomasse nicht untersucht. Die sich daraus
in den einzelnen Entwicklungsstadienklassen ergebene Anzahl an Individuen wurde
in der Tabelle 1 zusammengefasst. Die Untersuchungswerte der einzelnen
Individuen einer Entwicklungsstadienklasse wurden innerhalb einer Subpopulation
gemittelt.

Tabelle 1: Anzahl der untersuchten Individuen differenziert nach Population, Individuendichte und

Entwicklungsstadium (Entwicklungsstadium 2: kleine vegetative Individuen; 3: groRe vegetative
Individuen; 4: reproduktive Individuen).

Hohe Individuendichte  Geringe Individuendichte

Entwicklungsstadium Entwicklungsstadium

Population: 2 3 4 2 3 4
Allendorf 9 13 10 10 10 10
Kassel-Druseltal 0 0 5 10 10 0
Kassel-Dénche 35 29 15 10 10 10
Frankenberg 11 11 10 11 9 10
Viermiinden 12 10 10 11 10 7
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6.2 Klasseneinteilung der Entwicklungsstadien

6.2.1 Herleitung der Einteilungskriterien

Die Klasseneinteilung erfolgte anhand der Individuen der
Daueruntersuchungsflachen auf der Datengrundlage der erfassten morphologischen
Merkmale ([i] maximale Wuchshohe der Individuen im Bestand, [ii] Anzahl der
Rosettenblatter, [iii] Blattstiellange und [iv] Durchmesser (oberhalb der Blattscheide)
des groften Rosettenblattes, [v] Spreitenlange und [vi] —breite des grofRten
Rosettenblattes). Zunachst wurden die Messwerte aller Individuen bezuglich eines
einzelnen Merkmals nach GrolRe sortiert in einem Diagramm aufgetragen, um
Entwicklungsspringe in Form von Steigungsanderungen erkennen zu konnen.

Da hier keine oder nur statistisch unbedeutende Steigungsanderungen feststellbar
waren, wurde eine Ordination Uber alle gemessenen Merkmale vorgenommen. Die
Ordination wurde mit Hilfe einer Hauptkomponentenanalyse (PCA, Abbildung 6)
durchgefuhrt. Bei der ersten Ordination wurden zwei Merkmale zur Klassifizierung
genutzt: die generativen Individuen sowie die vegetativen Individuen, die die oberste
Blatterschicht der Heracleum mantegazzianum-Individuen erreichten (Abbildung 7
Seite 103), um diese Individuen von den Ubrigen Individuen zu trennen.

Die mittlere Hohe der obersten Blatterschicht wurde abgeschatzt anhand des
arithmetischen Mittels der Wuchshohen aller Individuen der jeweiligen
Daueruntersuchungsflache, die grofder 50 cm waren. Der Anteil an Individuen, die
kleiner 50 cm waren, betrug ca. 50 %. Deren Beitrag zur Blatterschicht ist jedoch
sehr gering (Abbildung 7 Seite 103), daher wurden diese Individuen von der
Berechnung ausgeschlossen, um eine Herabsetzung der Hohengrenze der obersten
Blatterschicht zu vermeiden. Da es sich bei der obersten Blatterschicht um einen
Raum handelt und dieser nach Feldbeobachtungen ca. 60 cm betragt, wurden vom
Mittelwert 30 cm subtrahiert, um den unteren Grenzwert des Blatterdaches zu
erhalten.

Im Diagramm der Individuen im Merkmalsraum wurden anschlieRend mdgliche und
aufgrund der subjektiven Klasseneinteilung im Feld bestehende Gruppierungen von
Individuen visualisiert. Die Einteilung der Individuen, die nicht schon aufgrund einer

*" Die Population Allendorf, die unvorhergesehen im Juni 2002 von einer Privatperson gemaht wurde,
konnte fir diese Untersuchung vollstandig Verwendung finden, da zum Zeitpunkt des unerwiinschten
Eingriffs die Arbeiten im Bestand auf3erhalb der Daueruntersuchungsflachen abgeschlossen waren.
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eindeutigen populationsbiologischen (Reproduktivitat) oder okologischen (Erreichen
der obersten Blatterschicht) Relevanz einer Gruppe zugeordnet waren, konnten
aufgrund der geringflgigen Auftrennung nur in maximal zwei weitere Gruppen
getrennt werden. Nach dieser graphischen Einteilung wurden alle Individuen einer
Gruppe aufgelistet. Es entstanden vier Klassen.
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Abbildung 6: Hauptkomponentenanalyse der Individuen im Merkmalsraum unter Verwendung aller
verflugbaren Merkmale (R2 = 0.768). Die GroRe der Dreiecke gibt die Wuchshdhe wieder. Die
generativen Individuen die im unteren rechten Bereich der PCA auftreten wurden aufgrund des
Fehlens von Rosettenblattern abgetrennt. Das Diagramm verdeutlicht den Grad der Durchdringung
von Individuen verschiedener Klassen.

Asdis 1

Diese vorlaufigen Klassen wurden genutzt, um aus der Menge der gemessenen
Merkmale die Merkmale herauszufiltern, die die grof3te Klassifizierungskraft besitzen,
d. h. innerhalb einer Klasse geringere Streuung aufweisen und deren Mittelwerte
bezlglich der anderen Klassen deutlicher getrennt waren. Diese Kriterien wurden
von den Merkmalen Rosettenblattanzahl und Blattstiellange nicht erflllt, sodass
diese fur die weitere Klassifikation nicht mehr genutzt wurden. Des Weiteren stellte
sich im Verlauf der Klassifizierung heraus, dass Spreitenlange und —breite nahezu
die gleiche Kklassifizierende Kraft besalien, sodass nur noch die Spreitenbreite
verwendet wurde.

Das charakteristische Merkmal einer Klasse (Klasse 4: Blutenbildung, Klasse 3:
Wuchshoéhe, Klasse 2 und 1: Spreitenbreite des grofRten Rosettenblatts) wurde
genutzt, um die Klassengrenze zu bestimmen. Hier wurde zunachst das obere bzw.
das untere Quantil der charakteristischen Merkmalswerte benutzt und anschlieend
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eine Feinabstimmung der Klassifizierung anhand zusatzlicher Merkmale
durchgefuihrt. Dabei wurden die Veranderungen beibehalten, die (1.) bei der
Kontrolle durch eine PCA eine geringere Uberschneidung der Klassen im Diagramm,
(2.) eine bessere Deckung der Klassen mit der subjektiven Feldklassifizierung, und /
oder (3.) eine ausgeglichenere Klassengrolie ergaben. Diese Feinabstimmung fuhrte
zur Aufnahme zusatzlicher Kriterien (siehe unten) neben den charakteristischen
Merkmalen und der Verschiebung der Merkmalsgrenze der charakteristischen
Merkmalen.

Die Ordinationen wurden mit Hilfe des Softwareprogramms PC Ord erstellt.

6.2.2 Die Klassen der Entwicklungsstadien

Die vier definierten Klassen werden mit den folgenden Entwicklungsstadien®
bezeichnet:

Entwicklungsstadium 1 : Kleine vegetative Individuen
Entwicklungsstadium 2 : Mittlere vegetative Individuen
Entwicklungsstadium 3 : Grolde vegetative Individuen
Entwicklungsstadium 4 : Reproduktive Individuen

Entwicklungsstadium 4 reprasentiert die Klasse der reproduktiven Individuen.

Die Individuen der Klasse 3 zeichnen sich dadurch aus, dass sie die Hohe der
oberen Blatterschicht der Daueruntersuchungsflache erreicht haben (unter
Beachtung einiger Restriktionen, siehe unten).

Die Grenze zwischen Stadium 1 und 2 ist willklrlich im Sinne der ©kologischen
Relevanz jedoch unter Beriicksichtigung einer méglichst geringen Uberschneidung
der Klassen gewahlt worden.

°2 Die klassifizierten Entwicklungsstadien werden zum Teil im Folgenden verkiirzt als Klasse

bezeichnet.
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6.2.3 Klasseneinteilungsschliissel

Die Entwicklungsstadien wurden nach folgendem Klasseneinteilungsschllssel
bestimmt (Die Vorgehensweise ist an die Reihenfolge der aufgeflihrten Klassen
gebunden):

Klasse 0:  Spreitenbreite bis 3,5 cm

Klasse 1:  Spreitenbreite groRer 3,5 bis maximal 20 cm; maximale Wuchshohe 50
cm

Klasse 3: Wuchshdhe erreicht mittlere Wuchshohe des Plots abzlglich 30 cm (es
wurden fir die Berechnung der mittleren Wuchshdhen nur Individuen
mit einer Hohe von grofer 50 cm berlcksichtigt).

Oder: der Stieldurchmesser des groten Rosettenblatts betragt mehr
als 1,8 cm.

Jedoch missen Individuen der Klasse 3 eine Spreitenbreite von
mindestens 50 cm aufweisen.

Klasse 4:  alle generativen Individuen

Klasse 2:  alle Ubrigen Individuen
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6.3 Okologische Aspekte der Subpopulationen

6.3.1 Grundlagendaten der geernteten Individuen /
des Bodens

a Samenproduktion

Zur Berechnung der Samenproduktion wurden je nach Entwicklungsstand der
Dolden, Frichte bzw. Bliten 73 der geernteten reproduktiven Individuen gezanhlt.
Dabei wurden je nach Ordnung der Dolde die Fruchte bzw. Bluten einer
unterschiedlich gro3en Stichprobenanzahl an Doéldchen gezahlt. Da die Anzahl der
Bluten pro Ddldchen relativ kontinuierlich vom Zentrum bis zum Rand der Dolde
zunimmt (meistens mehr als verdoppelt), wurden sowohl die Anzahl der Bllten
mehrer Randddldchen als auch die Bluten mehrere Zentralddlchen gezahlt und
daraus das arithmetische Mittel bestimmt.

Bei der terminalen und den axiliaren Hauptdolden wurden die Frichte bzw. Bluten
von je funf Doéldchen im auferen und inneren Bereich der Hauptdolde gezahlt.
Aufgrund der hohen Anzahl an terminalen und axiliaren Nebendolde erster Ordnung
wurden hier die Fruchte bzw. Bliten von je zwei Déldchen im &ufReren und inneren
Bereich der jeweiligen Nebendolde erfasst. Da im Zentrum der Doéldchen (der
Bereich in dem sich die Bluten zuletzt entwickeln) im Mittel vier Bluten keine Samen
ausbilden, wurde diese Anzahl bei den Doldchen, die noch keine Samen ausgebildet
hatten, von der Anzahl der Bluten abgezogen.

Die terminalen und axiliaren Nebendolden zweiter Ordnung besitzen einen hohen
Anteil an Bliiten, die vor Ausreifen des Fruchtknotens absterben®®. Zudem stirbt
haufig die gesamte Dolde vor Samenreife ab. Daher werden die Bluten dieser
Dolden nicht in die Gesamtberechnung der Samenproduktion einbezogen®*.

Aus der gemittelten Blutenanzahl pro Déldchen und den gezahlten Strahlen wurde
die Anzahl der Bliten pro Dolde berechnet. Durch die Summierung aller Dolden
wurde die geschatzte Gesamtzahl an Bluten ermittelt. Nach Verdopplung der Werte
wurde die Anzahl der Merikarpien, die Samenproduktion, erhalten.

*% Diese Bliiten werden haufig als ,funktionell mannliche® Bliiten bezeichnet.
* Mehrere Zahlungen ergaben, dass im Mittel ca. 500 fir die Reproduktion aus oben genannten
Griunden unbedeutende Bliiten pro Nebendolden der 2. Ordnung ausgebildet werden.
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b Morphometrische Untersuchungen

Folgende morphologische Parameter wurden von den geernteten Individuen
erfasst:

- maximale Wuchshohe der Individuen im Bestand,

- Hohe und Langenausdehnung der Dolde,

- Stangellange bis zur Dolde und Stangeldurchmesser (ab Bodenoberflache und bei
50 cm Uber der Bodenoberflache),

- Blattstiellange und Durchmesser (oberhalb der Blattscheide),

- Spreitenlange und —Breite,

- Anzahl der Stangel und Rosettenblatter,

- Anzahl der Seitendolden (Hauptdolden / Nebendolden),

- Durchmesser der terminalen Hauptdolde,

- Durchmesser der groten terminalen Nebendolde und

- Durchmesser der grofdten Seitenhauptdolde

c Nahrstoffuntersuchungen der Pflanzen

| Probennahme

Die Probenahme des Pflanzenmaterials erfolgte an 244 geernteten Individuen. Dabei
wurde der Grolteil der getrockneten Rosettenblattspreiten jeder Pflanze zerkleinert,
durchmischt und ein Teil davon mit einer Muhle bis zu einer Korngrof3e von ca. 2 ym
gemahlen.

Fir die Analyse wurden 0,500 g der gemahlenen Proben bei 500 - 520 °C im
Muffelofen mehrere Stunden verascht.

Die Ruckstande der veraschten Proben wurden mit 2 ml destilliertem Wasser und
2,5ml 33 %iger HNO3; Losung versetzt und erwarmt. Die erhaltene Probenldsung
wurde Uber ein WeilRbandfilter in 50 ml Messkolben Uberfuhrt und mit destilliertem
Wasser auf 50 ml aufgefullt.
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I Probenanalyse®

Phosphor (Photometer, nach der Vanadat-gelb-Methode)

Far die quantitative Farbung der Probe wurden 5 ml der Probenlésung enthommen
und mit 1,00 ml 33 %iger HNO3; Lésung sowie 7.5 ml Vanadatreagenz versetzt und
mit destilliertem Wasser auf 25ml aufgefullt.

Bei 450 nm wurde diese Losung in einer 1 cm Durchflusskuvette am Zeiss Spektral-
Photometer (PM7 oder PM6) gemessen.

Die Angabe der Messergebnisse erfolgte in mg P pro Gramm Trockensubstanz.

Kalium (Atom-Absorptions-Spektrometer)

Die vorbereitete Probenlésung (Kapitel 4.2.2 1) wurde nach Zusatz von 20 % La/Cs-
Ldésung nach Schinkel (Merck Nr.1.16755) am Atom-Absorptions-Spektrometer
(Varian 220 FS) bei 404,4 nm gemessen.

Die Angabe der Messergebnisse erfolgte in mg Kalium pro Gramm Trockensubstanz.

Kohlenstoff und Stickstoff (Elementaranalysator)

Zur Bestimmung des Kohlenstoff- und Stickstoffgehaltes der Pflanzenproben wurden
ca. 200 mg der gemahlenen Probe im Analysengerat Vario MAX CNS (Elementar
Analysensysteme GmbH, Geratenummer: 25.20-5002) nach dem Prinzip der
katalytischen Rohrverbrennung analysiert. Dabei werden die gewunschten
Messkomponenten mit Hilfe spezifischer Adsorptionssaulen von einander getrennt
und nacheinander mit einem Warmeleitfahigkeitsdetektor bestimmt.

Die Angabe der Messergebnisse erfolgte in Massenprozent des untersuchten
Elementes.

° Die Bestimmung der Pflanzennahrstoffe erfolgte an den Instituten fiir Pflanzenernghrung und
Pflanzendkologie.
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d Nahrstoffuntersuchungen des Bodens

| Probennahme

Die Probenahme erfolgte im November 2002. Es wurden mittels Purckhauer (3 cm
Innendurchmesser) je 5 Bodenproben pro Daueruntersuchungsflache genommen.
Der Abstand der 25 cm tiefen Einstiche zur Daueruntersuchungsflache betrug 1 bis
1,5 m. Die Humushorizonte wurden vorher entfernt.

Das feuchte Bodenmaterial wurde per Hand zerkleinert, im Trockenschrank bei 40 °C
getrocknet und der Feinboden mittels eines 2 mm-Siebes abgetrennt und homo-
genisiert. Fur die Kohlenstoff- und Stickstoffbestimmung wurde der Feinboden
zudem gemahlen.

I Probenanalyse®®

Die Bodenanalysen wurden mit Ausnahme der Elemente C und N nach den
Vorschriften des Verbandes Deutscher Landwirtschaftlicher Untersuchungs- und
Forschungsanstalten (VDLUFA, Methodenbuch | 1991) vorgenommen. Die Angaben
erfolgen flr die Elemente P und K und Mg in mg / 100 g Boden, die Elemente C und
N wurden in Massenprozent angegeben.

Phosphor und Kalium im Calcium-acetat-lactat-Auszug

Phosphor und Kalium wurden im Calcium-acetat-lactat-Auszug®  (CAL-
Analysemethode) nach Schuller (1969) gemessen.

Phosphat (Photometer)

Im Zeiss Spektral-Photometer (PM7 oder PM6) wurde die nach Schiller (1969)
angefarbte Probenldésung bei 406 nm in einer 1cm Durchflusskivette gemessen.
Daraus wurde der Anteil an Phosphor in der Losung rechnerisch ermittelt.

Kalium (Photometer)

Bei einer Wellenlange von 769,9 nm wurde Kalium in der Losung des Calcium-
acetat-lactat-Auszugs am Zeiss Spektral-Photometer PM7oder PM6 quantitativ
bestimmt.

% Die Bestimmung der Bodennahrstoffe erfolgte an den Instituten fur Pflanzenerndhrung und
Pflanzendkologie.

" Zur Herstellung der Probenlésung wurden 5g des Feinbodens mit einem Loffel Aktivkohle und 100
ml Extraktionsldsung (0,05 mol I Calciumacetat und -lactat, 0,3 mol I’ Essigsaure) versetzt. Diese
Lésung wurde eine Stunde offen und eine Stunde geschlossen unter Zusatz von einem weiteren Loffel
Aktivkohle geschiittelt (E. Biihler Horizontalschittler, Stufe 3,5 und 4,5).
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Magnesium im Calciumchlorid-Auszug (Atom-Absorptions-Spektrometer)

Das ,pflanzenverfiigbare* Magnesium wurde nach Schachtschabel (1954)% in einer
Calciumchlorididsung (0,0125 mol ') ermittelt.

Die Messung erfolgte am Varian Atom-Absorptions-Spektrometer (220 FS) bei 202,2
nm nach Zusatz der L6sung nach Schinkel (20% La / 1% Cs, Merck Nr.1.16755).

Kohlenstoff und Stickstoff (Elementaranalysator)

Zur Bestimmung des Kohlenstoff- und Stickstoffgehaltes der Pflanzenproben wurden
ca. 200 mg der gemahlenen Bodenprobe im Elementaranalysator Vario MAX CNS
(Geratenummer: 25.20-5002) der ,Elementar Analysensysteme GmbH® nach dem
Prinzip der katalytischen

Rohrverbrennung  analysiert. Dabei werden die zu  untersuchenden
Messkomponenten mithilfe von spezifischen Adsorptionssaulen voneinander
getrennt und nacheinander mit einem Warmeleitfahigkeitsdetektor bestimmit.

pH-Wert

Die H* lonen-Konzentration wurde in einer Calciumchlorididsung (CaCl, X 2H,O
Lésung 0,01 Mol / I) gemessen (VDLUFA MBIA 5.1.1 1991, veranderte Schuttel- und
Sedimentierungszeit). Dazu wurden je 10 g Feinboden mit 25 ml
Calciumchloridlosung versetzt. AnschlieRend wurde diese Suspension zwei Stunden
lang auf einem Schittler geschuttelt. Nachdem die Feststoffe eine Stunde lang
sedimentieren konnten, wurde der pH-Wert im Uberstand mit dem Labor-pH-Meter
.325-A |/ Set 1 (Elektrode SenTix 97T)“ der Firma WTW gemessen. Die
Messungenauigkeit betragt nach Angaben des Herstellers £ 0,01 Einheiten. Die pH-
Werte wurden auf eine Nachkommastelle gerundet.

% Es wurden 5 g Feinboden mit 50 ml 0,0125 mol I CaCl2-Lésung zwei Stunden Uber Kopf
geschuttelt und mit Hilfe eines Faltenfilter (512 %) abfiltriert.
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6.3.2 Vergleich der Subpopulationen
(t-Test fur gepaarte Stichproben)

Um zu testen, ob die beobachteten morphologischen Merkmale und die
Analysedaten von Nahrstoffen in Boden und Pflanzenmaterial sich zwischen den
Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte signifikant unterscheiden,
wurde ein t-Test flr gepaarte Stichproben durchgeflhrt. Hierzu wurden die
Messwerte eines Merkmals oder Analysenwertes einer jeweiligen Subpopulation
gemittelt. Die Daten der morphologischen Merkmale und die Nahrstoffanalysedaten
des Pflanzenmaterials sind nach Entwicklungsstadien getrennt untersucht worden.
Die Population Kassel-Druseltal wurde aufgrund der geringen Individuenzahl und
dem damit verbundenen Fehlen mancher Entwicklungsstadien fur diese Analyse
nicht berucksichtigt. Aus Grunden einer zu geringen Biomasse der Individuen der
Entwicklungsstadien 0 und 1 konnten nur fir die Entwicklungsstadien 2, 3 und 4
hinreichende Mengen geerntet werden.

Die Berechnung erfolgte mittels des Softwareprogramms STATISTICA® 6.0.

6.3.3 Varianzanalyse der
Wuchshohe, Blattstiellange und Samenproduktion

Die Merkmale Wuchshdhe, Lange des Rosettenblattstiels und Samenproduktion
wurden aufgrund der Signifikanzen im t-Test bzw. der moglichen Bedeutung der
Samenproduktion fur das Management mit Hilfe einer Varianzanalyse untersucht. Mit
dieser Methode kann die Varianz der Messwerte zwischen den Subpopulationen als
auch zwischen den Populationen analysiert werden. Als Ausgangsdaten wurden die
anhand der geernteten Individuen erlangten Merkmalswerte der einzelnen Individuen
verwendet und die Populationen sowie die Individuendichten kodiert (ohne die Daten
der Population Kassel-Druseltal). Die Analyse erfolgte nach Entwicklungsstadien
getrennt.

Die Varianzanalyse wurde mit dem Softwareprogramm STATISTICA® 6.0 anhand
eines ,Allgemeinen Linearen Modells* durchgefihrt (ALM, GLM ,general linear
model“). Dazu wurde zunachst ein Test auf Homogenitat der Varianzen mit Hilfe des
nicht-parametrischen Testes von Sen und Puri (1968) durchgefuhrt. Da die
Varianzen nicht signifikant unterschiedlich waren, war eine Transformation der Daten
nicht erforderlich. Die Berechnung erfolgte daher anhand der erhobenen
Merkmalswerte.
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6.3.4 Entwicklung zum reproduktiven Individuum
(Logistische Regression)

In diesem Kapitel werden zunachst die prozentualen Anteile an generativen
Individuen, die sich aus der Gesamtmenge der Individuen verschiedener
Entwicklungsstadien des Vorjahres entwickelt haben, berechnet. Dazu wurden
anhand der Daten der Daueruntersuchungsflachen, in denen das Entwicklungs-
Schicksal der einzelnen Individuen verfolgt wurde (Demographische Daten Kapitel
6.4 Demographische Analysen), zum einen die vegetativen Individuen des Jahres
2002 hinsichtlich ihrer Entwicklung zu reproduktiven Individuen im Jahre 2003
verfolgt und deren prozentualer Anteil angegeben, als auch die vegetativen
Individuen des Jahres 2003 betrachtet und deren Anteil an reproduktiven Individuen
im Jahre 2004 berechnet.

In einer zweiten Analyse, die ebenfalls auf die Grundlagendaten der
demographischen Analysen (Kapitel 6.4 Ubergangsdaten und morphologische
Daten) zuruckgreift, wurden die morphologischen Daten der Individuen, die im
nachsten Jahr in den generativen Zustand ubergingen, mit denen der vegetativ
gebliebenen verglichen, um mithilfe einer logistischen Regression die
GroRenausdehnungen verschiedener Pflanzenorgane berechnen zu konnen, die
eine Blutenbildung mit einer bestimmten Wahrscheinlichkeit zur Folge hatten.

Explizit wurden die GréRen von morphometrischen Merkmalen festgestellt, bei denen
eine Bluh-Wahrscheinlichkeit von 50 bzw. 95 % bestand.

Dazu wurden jeweils die morphometrischen Merkmale Lange und Breite der
Blattspreite sowie Stiellange und Stieldurchmesser des grof3ten Rosettenblatts, die
Rosettenblattanzahl und die Wuchshdhe der Individuen eines Zensus (Jahres) mit
dem Entwicklungsstadien-Ubergang der Bliitenbildung des nachsten Jahres
verknupft.

Aufgrund der Vergleichbarkeit der Werte konnten nach dem ungeplanten Eingriff in
die Population Allendorf im Jahre 2002 die Daten dieser Population bei der
Berechnung nicht bericksichtigt werden. Die Auswertung der Daten erfolgte durch
eine logistische Regression, die mittels des Softwareprogramms STATISTICA® 6.0
durchgefuhrt wurde.

Anhand der durch die logistische Regression generierten Formel wurden die
Merkmalswerte erhalten, bei denen eine Entwicklung zum reproduktiven Individuum
in der nachsten Vegetationsperiode mit der bestimmten Wahrscheinlichkeit (von 50
bzw. 95 Prozent) anzunehmen ist.
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Die Mittelwerte und Konfidenzintervalle morphometrischer Merkmale der
Individuengruppe, die im nachsten Jahr das generative Entwicklungsstadium
erreichte sowie der Individuengruppe, die im nachsten Jahr vegetativ war, wurde
ebenfalls mit Hilfe des Softwareprogramms STATISTICA® 6.0berechnet. Eine kurze
EinfUhrung in die Methode der logistischen Regression bietet Storm (1996) sowie
Quinn & Keough (2002). Ausfuhrlich sind die Anwendungsmoglichkeiten dieser
Analyse von Hosmer & Lemeshow (2001) beschrieben worden.

6.4 Demographische Analysen

6.4.1 Grundlagendaten der Individuen der
Daueruntersuchungsflachen

a Morphometrische Daten

Im Jahr 2002 und 2003 wurde an den Individuen der Daueruntersuchungsflachen

Daten folgender morphologischer Merkmale erfasst:

- maximale Wuchshdhe der Individuen im Bestand

- Anzahl der Rosettenblatter

- Blattstiellange und Durchmesser (oberhalb der Blattscheide) des grofiten
Rosettenblattes

- Spreitenlange und —breite des grofdten Rosettenblattes.

Anhand dieser Daten wurden die Kriterien der Klasseneinteilung erarbeitet, eine

Zuordnung der Individuen zu Entwicklungsstadien vorgenommen, die logistische

Regression berechnet und mithilfe der daraus hervorgehenden

Entwicklungsstadientbergange Log-Linear- und Matrixanalysen durchgefthrt.
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b Entwicklungsstadienubergange

Auf der Grundlage der morphometrischen Daten wurde jedem Heracleum
mantegazzianum Individuum zu den drei Zensusterminen ein bestimmtes
Entwicklungsstadium nach den Kriterien der Klasseneinteilung zugeordnet.

Anhand der Zuordnung einer Entwicklungsstadienklasse zu jedem Individuum und
Zensustermin wurden die Entwicklungsstadienubergange, die die Individuen im
ersten und zweiten Untersuchungszeitintervall (2002 bis 2003, und 2003 bis 2004)
vollzogen haben, ermittelt.

6.4.2 Einflusse auf das Entwicklungsschicksal
(Log-Linear-Analyse)

Um den Einfluss von (i) Population, (ii) Individuendichte, (iiia) Entwicklungsstadien
bzw. (iiib) Untersuchungszeitraum (Jahr) sowie deren Interaktionen auf das
Entwicklungsschicksal der Individuen hierarchisch zu evaluieren, wurde eine Log-
Linear-Analyse (Bishop et al. 1975 in Edwards et al. 1998, Sokal & Rohlf 1995,
Caswell 2001, Quinn & Keough 2002, Glossar) durchgefuhrt. Bei der Log-Linear-
Analyse werden verschiedene Null-Modelle, die alle Einzelfaktoren und deren
Interaktionen untereinander umfassen, mit jeweils einem alternativen Modell
verglichen, in dem zusatzlich die Interaktion eines Faktors (Design-Faktor) mit dem
Entwicklungsschicksal (abhangiger Faktor) bertcksichtigt wurde. Aus der Differenz®®
ergibt sich der Effekt des einzelnen Faktors bzw. der Interaktion von Faktoren. Fur
die Ausgangstabelle (Kontingenztafel) wurden die Zahldaten (Frequenzen) der
Entwicklungsschicksale (Blutenbildung, Wachstum, Stagnation und Regression,
Absterben) bezuglich der folgenden Design-Faktoren bzw. deren Kategorien in
codierter Form verwendet:

- Populationen (P): Kassel-Dénche, Frankenberg, Vierminden,

- Individuendichte (D): Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte

- Entwicklungsstadien (E) zu Beginn der Untersuchung: kleine, mittlere und

grol3e vegetative Individuen,

- Jahr (J): 2002 -2003 und 2003 -2004.

% Explizit handelt es sich hier um die Differenz der ,goodness of fit* (Anpassungsgite) -Analysen
(Chi-Quadrat-Tests) der betrachteten Modelle.
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Die Populationen Allendorf und Kassel-Druseltal wurden aufgrund des Eingriffes
bzw. der geringen Individuenzahl nicht in den Log-Linear-Analysen berucksichtigt.
Ebenso fand das generative Entwicklungsstadium keine Berlcksichtigung, da das
Entwicklungsschicksal von reproduktiven Individuen einer semelparen Art
unabhangig von den Umweltfaktoren ist.

In der ersten Log-Linear-Analyse wurden die Faktoren Population, Individuendichte,
Entwicklungsstadien zu Beginn der Untersuchung bezogen auf die
Lebenszyklusubergange des Untersuchungszeitraums 2003 / 2004 analysiert. Die
zweite Log-Linear-Analyse untersucht den Effekt der Population, der Individuendichte
und des Jahres auf das Entwicklungsschicksal der Individuen. Die Berechnungen
wurden mithilfe von STATISTICA® 6.0 durchgefiihrt. Dabei wurde die Frequenz der
abhangigen Variablen jeweils um 0,5 erhoht (Fingleton 1984 in Kaye et al. 2001).
Aufgrund der hohen Anzahl an Zahldaten liegt die mittlere Anzahl an Ereignissen pro
Kreuztabellenelement Uber 5, daher wurde ein weiterer Korrekturterm nicht benétigt.
Den Ergebnis-Tabellen sind diejenigen Faktoren zu entnehmen, deren Interaktionen
mit der abhangigen Variablen signifikant von der Nullhypothese, in der keine
Abhangigkeit zwischen den Faktoren und dem Entwicklungsschicksal vorausgesetzt
wird, abweichen. Diese Faktoren weisen einen Einfluss auf das
Entwicklungsschicksal und damit auf die Dynamik der Populationsstruktur auf. Dabei
ist zu berucksichtigen, dass im Falle signifikanter Interaktionen, Interaktionen auch
auf niedriger Ordnung vorhanden sind (Harvell et al. 1990 in Edwards et al. 1998).
Die Starke des Einflusses wird unter Berucksichtigung der Freiheitsgrade anhand der
Chi-Quadrat-Werte verdeutlicht, sodass eine hierarchische Einordnung moglich ist.

6.4.3 Matrixberechnungen

Zur Bedeutung und zum allgemeinen Aufbau von Matrixmodellen Kapitel 3.4.

a Erstellen der Matrix

Nachdem die Klasseneinteilungskriterien ausgearbeitet waren und jedem Heracleum
mantegazzianum-Individuum aufgrund der morphometrischen Daten zu jedem
Zensustermin ein entsprechendes Entwicklungsstadium zugewiesen worden war,
wurden die Entwicklungsstadientibergange der Individuen vom ersten und vom
zweiten Untersuchungszeitintervall ermittelt. Die sich daran anschlieRende
Auswertung der Ubergangsdaten erfolgte getrennt nach den beiden
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Beobachtungszeitraumen. Innerhalb einer Population wurden die
Daueruntersuchungsflachen getrennt nach den Subpopulationen unterschiedlicher
Individuendichte ausgewertet

Die Berechnung der einzelnen Elemente einer Matrix, auch als Parametrisierung der
Matrix bezeichnet, wurde folgendermaf3en durchgefihrt:

Anhand des Datenpools der Entwicklungsstadieniubergange der verschiedenen
Populationen wurde, bezogen auf eine bestimmte Individuendichte, der Anteil
berechnet, den ein spezieller Ubergang, z. B. vom Stadium 1 im Jahre 2002 zum
Stadium 2 im Jahre 2003, bezogen auf die Gesamtmenge der Individuen, die sich
am Anfang des Untersuchungsintervalls im selben Ausgangsstadium (hier Stadium
1) befanden, besitzt. Der errechnete Wert, der auch als Ubergangswahrscheinlichkeit
bezeichnet wird, wurde in das entsprechende Element®® der Matrix eingetragen (hier
Ubergang 1 — 2 entspricht Matrixelement ay1).

Abweichend davon wurden die Elemente der vierten Spalte, die Elemente der
Fekunditat, die auf der Grundlage der anonymen Reproduktion ermittelt wurden, wie
folgt parametrisiert: Die absolute Zahl an neu aufgetretenen Individuen eines
Entwicklungsstadiums, die am Ende des entsprechenden Untersuchungsintervalls
beobachtet werden konnte, wurde durch die am Anfang des gleichen Intervalls
vorhandene Anzahl der reproduktiven Individuen dividiert (gleicher Flachenbezug).
Daher handelt es sich bei den Elementen der Fekunditat nicht, wie in den sonstigen
Elementen, um Anteile die sich innerhalb einer Spalte zusammen mit dem Anteil der
abgestorbenen Individuen zu 1 summieren, sondern um absolute Zahlen.

Die drei letzten Zeilen der Matrix (Tabelle 2a Matrixbeispiel Seite 92) gingen nicht in
die weiteren Matrix-Berechnungen mit ein. Sie dienen der Information bzw. der
Kontrolle:

In der drittletzten Zeile wurde der Anteil der abgestorbenen Individuen an der
Gesamtindividuenzahl des vorherigen Zensus angeben. Da sich die Matrixelemente
in der Spalte der Fekunditat auf neue Individuen beziehen, wurde in dieser Spalte
keine Mortalitat aufgefiihrt. Die Mortalitat der reproduktiven Individuen betrug
jeweils 1. In der zweitletzten Zeile wurde die Spaltensumme berechnet. Abweichend
davon wurden hier in der Spalte der Fekunditat die Summe der Nachkommen pro
generativem Individuum des vorherigen Zensus aufgelistet.

€ Ein Element a; einer Matrix ist durch die Indizes i und j gekennzeichnet. Hierbei gibt i die Matrix-
Reihe und j die Matrix-Spalte an, in der das entsprechende Element steht.
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Die letzte Zeile gibt die Individuenanzahl an, auf der die Berechnungen der Anteile
innerhalb einer Spalte beruht. In der letzten Spalte wurden hier die Anzahl der
abgestorbenen, vormals reproduktiven Individuen genannt.

In den korrespondierenden Tabellen der Matrizen sind, nach Entwicklungsstadien
getrennt, die Individuenzahlen zu Beginn und zum Ende des Untersuchungsintervalls
sowie die Anzahl abgestorbener und erstmals beobachteter Individuen aufgefthrt.

Tabelle 2a: Matrixbeispiel (t; Beginn des Untersuchungsintervalls).

Entwicklungsstadium 2003

1 2 3 4

1/ 0,25 004 000 9,77

Entwicklungs- 2| 0,55 0,43 0,01 2,35

stadium 2004 3| 0,05 0,44 0,65 0,04

4| 000 000 026 0,00
Mortalitat 015 0,10 0,08 -

Summe 1 1 1 12,16
Individuenanzahl (to) 93 112 101 75

b Individuen des friihesten Entwicklungsstadiums (Klasse 0)

Die meisten Matrizen beziehen sich auf die Entwicklungsstadien 1 bis 4, da die
Individuen die kleiner als das Entwicklungsstadium 1 waren (Blattspreitenbreite unter
3,5 cm), hier Entwicklungsstadium O genannt, einer sehr starken Dynamik
unterliegen. Diese starke Schwankung in der Individuenzahl liegt darin begriindet,
dass eine sehr starke Abhangigkeit der Keimungs- und Absterberate dieser
Individuen von der Witterung, der Konkurrenz, der Abdeckung durch absterbendes
(Heracleum mantegazzianum-) Laub und anderer zufalligen Ereignisse besteht.
Somit bestimmt der Zensustermin innerhalb eines Zeitraums von Tagen in
ubergebuhrlichem Male die Anzahl dieser Individuen, insbesondere zur Blitezeit, da
hier ein relativ starker Auf- und Abbau von Rosettenblattern stattfindet. Zudem
entwickeln die Individuen dieses Entwicklungsstadiums erst ein Folgeblatt, wenn
dem vorhergehenden Blatt die Nahrstoffe entzogen wurden®’. In diesem blattlosen

® Durch die Verfolgung der ,gearing-down strategy“ (Grubb 1998 in Eckstein & Karlsson 2001), nach
der nach einer kurzen Lebensdauer der Blatter eine verstarkte Rickfiihrung der Nahrstoffe
anzunehmen ist, kdnnen trotz einer geringen Speicherkapazitat der Individuen und einem geringen
Nahrstoffvorrat kurzfristige Ungunsten Uberdauert werden, in der teilweise auch auf eine Blattspreite
verzichtet werden kann. Die Strategie wurde jedoch fir Stresstolleratoren eingefihrt.
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Zustand konnen die Individuen auch einen Zeitraum von bis zu mehreren Wochen
uberdauern (Tiley et al. 1996). Des Weiteren ist der Zensuszeitpunkt, der fur die
Erfassung der Individuen der Klasse 1 bis 4 besonders geeignet ist, fir die
Individuen der Klasse 0 ungunstig, da deren Individuenzahl im Fruhjahr ein Maximum
erfahrt. Aufgrund der oben genannten Eigenschaft und der zum Teil sehr hohen
Individuendichte ist eine Verfolgung der Entwicklungsschicksale von Individuen der
Klasse 0 nicht moglich gewesen®. Um eine groRere Fehlerquelle auszuschlieRen,
wurde aus den oben genannten Grunden die Klasse 0 in den Matrizen der
Hauptuntersuchung (2,5 m?-Daueruntersuchungsflichen) nicht mit einbezogen,
jedoch die Dynamik dieser Individuen in einer weiteren Untersuchung in der
Population Allendorf analysiert. Dadurch konnte exemplarisch fur die Population
Allendorf eine Matrix aus unterschiedlichen Versuchsanordnungen parametrisiert
werden, um den Effekt dieses Entwicklungsstadiums auf die Populationsparameter,
insbesondere die Elastizitat abschatzen zu kénnen.

Abschéatzung der Ubergange der Klasse 0 Individuen:

In Allendorf wurden im Bereich der Subpopulation hoher Individuendichte zusatzlich
zu den oben genannten Dauerflichen im Jahre 2003 weitere zehn 0,1 m? groRe
Dauerflachen eingerichtet, die der Beobachtung der Ubergange der Individuen des
Entwicklungsstadiums 0 dienten. Hier wurde im April 2003 das Aufkommen und im
Jahre 2004 die Entwicklung der Individuen des Entwicklungsstadiums 0 anonym
verfolgt. Im Jahre 2004 aufkommende Keimlinge wurden regelmafig entfernt. Die
einmalige Aufnahme der Ubergangsdaten im Jahre 2004 erfolgte zeitgleich mit der
der 2,5 m? Flachen. Die daraus hervorgehenden Entwicklungsstadieniibergange
wurden zur Parametrisierung einer funf-klassigen Matrix benutzt.

6.4.4 Lebenszyklusdiagramme

Anhand der Ubergangswahrscheinlichkeiten der parametrisierten Matrizen wurden
mithilfe des Programms PopTools (Hood 2004) Lebenszyklusdiagramme erstellt.
Dabei erzeugt jedes Element einer Matrix, dessen Ubergangswahrscheinlich-
keitswert groBer Null ist, einen Pfeil, der den Ubergang zwischen den
Entwicklungsstadien reprasentiert.

®2 Die Individuenanzahl wurde in den 2,5 m? Daueruntersuchungsflachen daher nur als Schatzwert
aufgenommen.
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6.4.5 Beobachtete und intrinsische (potentielle)
Populationsparameter

Erlduterungen zur Verwendung der Begriffe ,ergodisch®, ,intrinsisch, finit"
,2asymptotisch® und ,Konvergenz an die stabile Stadienverteilung® befinden sich im
Glossar.

a Fekunditat (F)

Die Fekunditat, definiert als beobachtbare Anzahl der Nachkommen pro
reproduktivem Individuum, wurde anhand der anonymen Reproduktion errechnet.
Die genaue Vorgehensweise der Berechnung wurde im Kapitel 6.4.3 a (Erstellen der
Matrix) erlautert. Aufgefihrt werden die Fekunditatswerte in der letzten Spalte jeder
Matrix.

Es gilt zu beachten dass hier die Klasse 0 der Nachkommenschaft nicht mit
berlcksichtigt wurde und sich die Fekunditat daher nur auf die Entwicklungsstadien 1
bis 3 bezient. Davon abweichend sind in die flnf-klassige Matrix alle
Entwicklungsstadien eingegangen.

b Retrospektive Populationswachstumsrate (Aeon)

Die retrospektive Populationswachstumsrate, der beobachtete Individuenzuwachs
innerhalb eines Untersuchungsintervalles, wurde anhand der bei den Zensus
ermittelten Gesamt-Individuenanzahl berechnet (Apeob = Nw1/Ni). Da in dieser
Berechnung die Entwicklungsstadien nicht berlcksichtigt werden, ist die
Aussagekraft dieses Parameters geringer als die der nachfolgenden Parameter.

(o Potentielle Populationswachstumsraten (), r,,, Ry)

Unter dem Begriff ,Potentielle Populationswachstumsraten (engl.: potential rate of
population increase) werden die intrinsische (finite) Populationswachstumsrate (1),
die intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate (r,,) und die Netto-Reproduktionsrate (Ro)
zusammengefasst.
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| Intrinsische Populationswachstumsrate (1) und

intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate (rn,)

Intrinsische Populationswachstumsrate (1)

Bei der intrinsischen (finite) Populationswachstumsrate, dem potentiellen
Individuenzuwachs innerhalb eines Zeitintervalles, handelt es sich um die
Zuwachsrate, die sich unter Vorraussetzung des Fortbestandes der
Umweltbedingungen nach anfanglichen Schwingungen in einer Population
durchsetzen wirde (finite rate). Mathematisch wird die intrinsische
Populationswachstumsrate einer Population oder Subpopulation anhand des
dominanten Eigenwertes (Glossar), dem betragsmafig grofdten realen Eigenwert
einer Matrix, erhalten. Die Berechnungen wurden mithilfe des Programms PopTools
(Hood 2004) durchgefuhrt.

Um abschatzen zu kénnen ob die Populationswachstumsraten der Subpopulation
signifikant unterschiedlich sind, wurde ein Bootstrap-Verfahren zur Einschatzung der
Genauigkeit der ermittelten Werte durchgefuhrt.

Bootstrapping von Lambdawerten:

Im ersten Schritt des Bootstrap-Verfahrens (Glossar) wurden mithilfe einer Monte
Carlo-Analyse (Glossar) 5000 Lambdawerte auf der Basis einer Matrix generiert.
Dafiir wurden Matrizen verwendet, deren Elemente Ubergangswahrscheinlichkeits-
funktionen darstellen. Anhand der Ubergangswahrscheinlichkeit und der absoluten
Anzahl der Individuen der entsprechenden Klasse zu Beginn des
Untersuchungszeitintervalls wurden auf der Grundlage einer Binomialverteilung neue
Stichproben fir die Elemente der Matrix generiert. Diese absoluten Ubergénge
wurden anschlieBend wieder in eine Ubergangswahrscheinlichkeit umgewandelt.
Abweichend davon wurden die Fekunditaten anhand der absoluten Fekunditatswerte
auf der Grundlage einer Exponentialfunktion®® ermittelt. Im Anschluss daran wurde
der dominante Eigenwert der Matrix berechnet. In einem weiteren Schritt wurden die
Spaltensummen Uberprift. Uberstieg die Summe einer Matrixspalte, mit Ausnahme
der Fekunditatsspalte, die Zahl 1, welches biologisch nicht mdglich ist, so wird das
Ergebnis der A-Berechnung als falsch gekennzeichnet und nicht weiter verwendet.
Insgesamt wurden mit Hilfe der Monte Carlo-Funktion des Programms PopTools
(Hood 2004) mindestens 7000 Berechnungen des A-Wertes durchgeflhrt und im

% Eine Uberprifung der Verteilung zeigte, dass die Fekunditatswerte anndhernd eine

Exponentialverteilung aufweisen.
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Anschluss die als ,falsch® gekennzeichneten Ergebnisse, deren Anteil je nach Matrix
1 bis 70 % betrug, aussortiert. Fur die weitere Berechnung der Perzentilen wurden
die ersten 5 000 Berechnungen des A-Wertes, deren Matrizen biologisch mdglich
sind, verwendet.

Zur Abschatzung der Konfidenzintervalle wurde im Anschluss an die Monte Carlo-
Analyse das Verfahren der Percentil-Methode mit korrigiertem systematischen Fehler
(,bias-corrected percentile method®) nach Caswell (2001) angewendet. Hierbei wird
bei Auftreten einer Differenz zwischen dem Mittelwert der beobachteten Messwerte
und dem der Bootstrap-Verteilung eine Korrektur des Verteilungsmittelwertes
vorgenommen. (Die Abweichung des korrigierten Wertes zum unkorrigierten ist
jedoch meist sehr gering.) Um den Einfluss von stark abweichenden Messwerten
und / oder langen asymptotischen Bereichen, zu mindern wurde ein ,accelerated®
Bootstrap-Verfahren verwendet.

Konfidenzintervalle und Mittelwerte der Lambdawerte wurden anhand dieses
Berechnungsverfahrens durch das Programm PopTools (Hood 2004) berechnet.

Bedeutung der Lambdawerte:

A>1 exponentielles Wachstum
A=1 stabile Populationsstruktur (Stagnation)
0<ic<1 exponentielle Regression

Intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate (ry,)

Die intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate® (Glossar) gibt die Anzahl der Individuen
an, die aus einem Individuum zu Beginn des Untersuchungsintervalls im Mittel
entstehen oder verloren gehen bezogen auf eine Population, die sich in der stabilen
Stadienverteilung befindet. Da in der Literatur sowohl die Lambdawerte als auch die
Werte der Pro-Kopf-Wachstumsrate haufig verwendet werden, sollen hier beide
Parameter genannt werden. Die intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate wird hier durch
Logarithmierung des dominanten Eigenwertes®® unter Zuhilfenahme des Programms
PopTools (Hood 2004) erhalten.

8  Zum Teil wird auch die intrinsische Populationswachstumsrate  als  ,finite

Populationswachstumsrate® und die intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate als ,intrinsische
Populationswachstumsrate” bezeichnet.

 Alternativ dazu wird r haufig auch anhand der Formel r = In (Ry) / T geschatzt. Diese
Berechnungsweise fuhrt jedoch zu einem leicht vom Logarithmus von A abweichenden Ergebnis.
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| Netto-Reproduktionsrate (R,)

Die Netto-Reproduktionsrate (Glossar), auch ,Wachstumsrate der Generation®
genannt, ist die mittlere Anzahl an Individuen, die am gemittelten Lebensende eines
Individuums dieses ersetzen (,expected number of replacements®). Die Berechnung
erfolgte anhand der R-Matrix (Produkt der Fundamentalmatrix und der
Fertilitatsmatrix, Glossar Netto-Reproduktionsrate) durch PopTools (Hood 2004).
Die Matrizen, auf denen die R-Matrix basiert, wurden ebenfalls von PopTools (Hood
2004) anhand der Ubergangswahrscheinlichkeiten berechnet.

d Generationszeit (T)

Bei einer semelparen Art?® ist die Generationszeit T die Zeit, die im Mittel von der
Keimung eines Individuums bis zu dessen Reproduktion vergeht. Die
Generationszeit entspricht dem Zeitraum, in dem eine Population um den Faktor Ry
wachst (L' = Ro, Caswell 2001). In dieser Arbeit bildet die Netto-Reproduktionsrate
die Grundlage der Berechnung von T, die mittels PopTools (Hood 2004) anhand der
Formel: T =1In(Ro)/r  durchgeflhrt wurde.

e Stadienverteilung

| Beobachtete Stadienverteilung

Die beobachtete Stadienverteilung, der Anteil an Individuen, die sich bezogen auf die
Gesamtindividuenzahl in den verschiedenen Entwicklungsstadien befinden, wurde
anhand der in den Bilanzierungstabellen der Tabelle 14 (Seite 123) angegebenen
Individuenzahlen berechnet. Fur beide Subpopulationen wurde die am Ende jedes
Untersuchungsintervalls beobachtete Stadienverteilung bilanziert.

| Stabile Stadienverteilung

Die ,stabile Stadienverteilung” ist eine intrinsische Groe, die auf einem
Aquillibriumszustand beruht. Sie ergibt sich durch die Berechnung des rechten
Eigenvektors (w) einer Matrix. Der rechte Eigenvektor wurde mittels PopTools (Hood
2004) aus den entsprechenden Matrizen erhalten.

% Bei iteroparen Arten ist dies die Zeit bis zur ersten Reproduktion.
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]| Analyse der Konvergenz von Populationsstruktur und Umwelt

Um die Abweichung der beobachteten von der stabilen Stadienverteilung hinsichtlich
deren Signifikanz zu untersuchen, wurden verschiedene Konvergenz-Tests bzw.
Berechnungsverfahren durchgefuhrt. Anhand dieser Tests sollte festgestellt werden,
ob die Populationsstruktur den momentan herrschenden Umweltbedingungen
entspricht oder, im Falle eines signifikanten Unterschiedes zwischen beobachteter
und stabiler Stadienverteilung, eine Angleichung der Struktur an herrschende
Umweltbedingungen anzunehmen ist.

Chi-quadrat (y?)-Test

Der Chi-quadrat-Test wurde mit dem Programm STATISTICA® 6.0 durchgefiihrt.
Dazu wurde die absolute Anzahl (Haufigkeit) der beobachteten Individuen in den
Entwicklungsstadien am Ende eines Untersuchungszeitintervalls verglichen mit einer
aus dem rechten Eigenvektor und der beobachteten Gesamtindividuenzahl
berechneten absoluten Anzahl.

Keyfitz Delta

Keyfitz Delta ist ein Mal fur die Distanz zwischen zwei Wahrscheinlichkeitsvektoren.
Im Wertebereich von 0 bis 1 verdeutlichen kleine Werte eine geringe Distanz.

Die Keyfitz Delta (Keyfitz A) Werte wurden anhand der Formel: A  w) = %2 Z Ixi — wil
(Caswell 2001) berechnet. Hierzu wurden die relativen Anteile der Individuen pro
Entwicklungsstadium, die beobachtet (x;) wurden bzw. die sich aus dem rechten
Eigenvektor (w;) ergeben, verwendet. Aufgrund der vektoriellen Berechnungsweise
ist diese Malzahl sehr geeignet, um Aussagen zur Differenz zwischen den
betrachteten Verteilungen zu treffen. Vergleiche der Ergebnisse mit anderen Studien
sind jedoch aufgrund der starken Abhangigkeit von der Stadienverteilung und den
nicht intrinsischen Werten der beobachteten Stadienverteilung nur bedingt moglich.

»Damping ratio“ und abgeleitete Parameter

Aussagen zur Abweichung der beobachteten Populationsstruktur vom
hypothetischen Aquilibriumszustand mit einer stabilen Stadienverteilung kénnen
auch aufgrund der ,damping ratio (p)* (,Dampfungsrate“), dem Verhaltnis des
groften und des Betrags des zweitgroRten®” intrinsischen Eigenwertes einer Matrix,

 In den Untersuchungen von Rago & Goodyear (1987) wurden alle subdominanten Eigenwerte
berucksichtigt.
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getroffen werden: p = A1 /| A2l (14 ist der dominante und A, der gréRte subdominante
Eigenwert.)

Der Wertebereich erstreckt sich von 1 bis unendlich mit zunehmender Oszillation®®.
Die Oszillation wird durch die Abweichung des subdominanten vom dominanten
Eigenwert verursacht. Im Falle einer ergodischen Matrix wird im Verlaufe der Zeit der
Einfluss des dominanten gegenlber dem subdominanten Eigenwert zunehmen. Die
Konvergenz hin zu einer stabilen Stadienverteilung wird dabei durch die Oszillation
und somit durch die ,damping ratio“ beeinflusst. Die ,damping ratio“ ist daher ein
Malz fir die Geschwindigkeit, mit der sich die beobachtete der stabilen
Stadienverteilung angleicht (Konvergenzgeschwindigkeit, Konvergenzrate) (Caswell
2001). Sie lasst Aussagen zur vorubergehenden (kurzzeitigen, ,short term“) Dynamik
einer Population (Schwankung der Individuenanzahl) zu. Die Berechnung wird daher
auch als ,transient analysis“ bezeichnet. Je héher der Wert der ,damping ratio“ ist (je
grolder A1 gegenuber X,), desto schneller kann sich, theoretisch betrachtet, die stabile
Stadienverteilung einstellen, desto hoher ist die Konvergenzgeschwindigkeit bei
vorausgesetzter konstanter Umwelt. Somit wird bei groRen ,damping ratio“-Werten
angenommen, dass sich die Population relativ nah an der stabilen Stadienverteilung
befindet.

Die fur die Berechnung bendtigten Eigenwerte wurden durch die Matrixanalyse
mittels des Programms PopTools (Hood 2004) erhalten. Die Berechnung der
,damping ratio* wurde mithilfe des Tabellenkalkulationsprogramms Microsoft® Excel
2000 durchgefuhrt.

INTRINSISCHE VERVIELFACHUNGSRATE

Anhand der ,damping ratio® lIasst sich der Zeitraum (gemessen in Zeitabschnitten des
Untersuchungsintervalls), der zur vielfachen VergroRerung des Einflusses (x) des
dominanten Eigenwertes gegenuber dem zweitgroRten Eigenwert bendtigt wird,
berechnen (tx = log (x) / log (p)). Die Héhe des Einflusses (x) wurde je nach Autor
willkirlich und haufig sehr unterschiedlich gewahlt. So wurden in der Literatur
Angaben zur 10-, 20-, 50- und 1000-fachen VergroRerung des Einflusses des
dominanten gegenuber dem subdominanten Eigenwert gefunden. Eine
Vergleichbarkeit ist dadurch erschwert. Bei der vorliegenden Untersuchung zeigte
sich jedoch, dass die fur die Berechnungen verwendeten Funktionen unabhangig von
der Wahl des Einflusses (x) jeweils einen gleichen Steigungswert besitzen, der sich

® Eine Oszillation von Populationsparametern (z. B. der Stadienverteilung) tritt auf, wenn der

subdominante Eigenwert negativ oder komplex ist.
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aus der ,damping ratio® ergibt. Dieser Steigungswert gibt die Veranderung der
Zeitraume pro Grélenanderung des Einflusses wieder. Vereinfacht kann diese
Steigung aus dem Kehrwert der logarithmierten ,damping ratio“ erhalten werden. Sie
entspricht dem Zeitraum einer 10-fachen VergroRerung des Einflusses (x) des
dominanten Eigenwertes gegentber dem zweitgrof3ten Eigenwert (log (10) = 1).
Dieses fur eine bestimmte ,damping ratio“ konstante Zeitintervall wird hier als
Lintrinsische Vervielfachungsrate“69 bezeichnet. Die intrinsische Vervielfachungsrate
beinhaltet die Informationen aller moglichen Einfluss-Vervielfachungen und gibt die
Zeit gemessen in Zensuszeitraumen an, die bendtigt wird, damit der Einfluss des
dominanten Eigenwertes gegentber dem gréf3ten subdominanten Eigenwert 10-fach
groflder ist. Im Allgemeinen sollten sich daher die Angaben auf den 10-Jahres-Wert
beschranken.

Je groRer die Vervielfachungsraten sind, desto starker weicht die beobachtete
Stadienverteilung von der stabilen Stadienverteilung ab.

Die ,damping ratio“ und die davon abgeleitete intrinsische Vervielfachungsrate
eignen sich aufgrund der ausschlieBlichen Verwendung von intrinsischen Werten
auch zum Vergleich mit anderen Studien, da diese Maldzahlen durch die Ergodizitat
weniger stark von der kurzfristigen Dynamik des Systems abhangen.

Beobachtete Populationswachstumsrate

Zudem gibt auch die Differenz der beobachteten Populationswachstumsrate und der
intrinsischen Populationswachstumsrate Auskunft darlber, ob die
Populationsstruktur den momentan herrschenden Umweltbedingungen entspricht.
Die Werte der Lambda-Differenz eignen sich jedoch nur fur einen internen Vergleich
zwischen den Populationen oder Subpopulationen einer Studie.

f Reproduktiver Wert — Linker Eigenvektor (v)

Der reproduktive Wert gibt den potentiellen Beitrag einer Entwicklungsstadienklasse
zur zuklinftigen Populationsgrofle an. Er setzt sich zusammen aus
Uberlebenswahrscheinlichkeit und der Reproduktivitat eines Entwicklungsstadiums.
Mathematisch entspricht er dem dominanten Ilinken Eigenvektor (v) der
entsprechenden Matrix. In dieser Arbeit wurde der reproduktive Wert anhand des
Programms PopTools (Hood 2004) ermittelt. Die Angabe erfolgte skaliert, sodass das
Skalarprodukt des linken und rechten Eigenvektors 1 ergibt (<wv> = 1).

% Die intrinsische Vervielfachungsrate ist die Steigung der Funktion des Vervielfachungszeitraums in
Abhangigkeit von der Hohe der Vervielfachung, dividiert durch den Logarithmus der Vervielfachung.
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6.4.6 Perturbationsanalysen

a Elastizitat (e, prospektiv)

Einzelne  Entwicklungsstadientibergange und  Entwicklungsstadien liefern
unterschiedlich starke Beitrage fiir das Uberleben der Population. Die Elastizitat der
Populationswachstumsrate gibt die relative Bedeutung jedes einzelnen Uberganges
fur die Populationswachstumsrate an. Elastizitatsanalysen zahlen zusammen mit den
Sensitivitatsanalysen im engeren Sinne zu den Sensitivitatsberechnungen im
weiteren Sinne. Die Sensitivitdt im engeren Sinne quantifiziert eine absolute
Anderung des A-Wertes durch eine infinitesimale absolute Anderung in der
Ubergangswahrscheinlichkeit°.

Bei der Elastizitatsberechnung (de Kroon et al. 1986, Caswell 2001) wird die
Sensitivitat im engeren Sinne mit einem Faktor multipliziert. Bei diesem Faktor
handelt es sich um die GroRe der betrachteten Ubergangswahrscheinlichkeit die
durch den Lambdawert selbst normiert wird [e; = s; (a; / 1)]. Es wird daher bei der
Elastizitat die Auswirkung einer relativen Anderung der
Ubergangswahrscheinlichkeiten betrachtet. Die Berechnung der Elastizitatswerte
birgt gegenltber den Sensitivitdtswerten den Vorteil, dass die absoluten Werte
insbesondere zwischen der Fekunditdt und dem Uberleben (den (Ubrigen
demographischen Raten mit Ausnahme der Mortalitat) kompensiert werden und
somit die Matrixelemente untereinander und auch zwischen verschiedenen Matrizen
vergleichbar sind (Benton & Grant 1999, de Kroon et al. 2000, Caswell 2001).
Ubergéange mit hohen Elastizitatswerten fiihren bei natirlicher oder kiinstlicher
Veranderung der Ubergangswahrscheinlichkeit zu einer starken Veranderung in der
Populationswachstumsrate. Dabei handelt es sich nicht um starre Arteigenschaften
der Entwicklungsstadientbergange, sondern um die Eigenschaft der
Entwicklungsstadientibergange unter den vorgefundenen Umweltbedingungen des
Untersuchungsintervalls’”.

® Die Sensitivitat ist somit die partielle Ableitung (die Steigung) des Populationswachstums beziglich
eines einzelnen Ubergangs. Sensitivitét: Sjj = 0 A/ 3 ajj = vj*wj / <v,w>

" Sensitivitat und Elastizitat variieren in Raum und Zeit, wobei die Variation im Raum zumeist groler
ist als in der Zeit (Horvitz mandl.).
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In dieser Studie werden ausschlieBlich Elastizitatswerte berechnet. Die Berechnung
der Elastizitatswerte (ejj) einer Matrix wurde mittels PopTools (Hood 2004)

durchgefiihrt und erfolgte anhand der Formel: ejj = vi*wj*( <v,w> )" *(aij /1)
vi*wj* ist das Produkt des Matrixelementes i des linken Eigenvektors mit dem

Matrixelemente j des rechten Eigenvektors (Kreuzprodukt oder auch Vektorprodukt
genannt). <v,w> ist das Skalarprodukt des linken mal dem rechten Eigenvektor.

b Life tables response experiments (LTRE, retrospektiv)

Bei den Elastizitatsanalysen werden Perturbationen unabhangig von deren
biologischen Relevanz beziglich der in der Natur auftretender Varianzen
vorgenommen. In der folgenden Analyse soll geprift werden ob die festgestellten
Elastizitatswerte der einzelnen Ubergénge auch bei beobachteten Veranderungen in
den Entwicklungsstadienubergangen ahnliche Tendenzen aufweisen. In der
vorliegenden Analyse wurden hierzu “Life table response experiments” (LTRE,
Horvitz et al. 1997, Ehrlén 1999, Caswell 2001) durchgefuhrt, die den Beitrag eines
Entwicklungsstadienubergangs bzw. eines Entwicklungsstadiums zu einer
beobachteten Differenz im Populationswachstum (A Lambda) zwischen den
unterschiedlichen Subpopulationen quantifizieren. Dabei ergeben auch die nicht
signifikanten Differenzen im Populationswachstum Auskunft Uber diejenigen
demographischen Raten die fur den Unterschied der Subpopulationen verantwortlich
sind (Caswell 1996).

In der LTRE-Analyse wurden Matrizen aus dem jeweiligen Individuenpool benutzt
und nach einem ,fixed (one way) design® (Caswell 2001) die entsprechenden LTRE-
Werte der einzelnen Elemente einer Matrix anhand folgender Formel ermittelt:

LTRE; = (a;%— a;"%) x (51 / 3a;") | (gld +hid) / 2-

Die Formel beschreibt den LTRE-Effekt einer beobachteten Varianz in einem
Lebenszyklusubergang (Matrixelement) zwischen den Subpopulationen geringer
(gld) und hoher Individuendichte (hld), gewichtet durch die Sensitivitdit Lambdas
gegeniiber Anderungen von Ubergangswahrscheinlichkeiten einer mittleren Matrix
(@j"). Die Elemente der mittleren Matrix (a;™) bilden das arithmetische Mittel (gld
+hld) / 2) der beiden Ausgangsmatrizen. Die einzelnen Parameter, die fur die
Berechnung bendétigt wurden, wurden den Matrixberechnungen, die mit Hilfe des
Programms PopTools (Hood 2004) durchgeflihrt wurden, entnommen.
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7 Ergebnisse

7.1 Okologische Aspekte der Subpopulationen

711 Vertikalstruktur der Population

Die Vertikalstruktur der Subpopulation hoher Individuendichte in Viermunden
(Abbildung 7) zeigte eine oberste Blattschicht von 75 cm bis 175 cm mit einem
Flachenmaximum der Heracleum mantegazzianum Blatter in einer Schicht von 125
cm bis 150 cm Hohe. Der Raum unterhalb von 75 cm wies nur eine geringere
Blattflachensumme aufgrund einer geringeren Spreitenflache der Individuen auf. In
der Subpopulation geringer Individuendichte ist die oberste Blattschicht
geringmachtiger (50 cm bis 125 cm). Ca. 60 % der Blattflachen befinden sich in der
Schicht von 75 cm bis 100 cm. In der Subpopulation geringer Individuendichte wies
der Raum unterhalb von 50 cm kaum Blattflachen auf.

Hohe Individuendichte Geringe Individuendichte

250 250 . . .
qc, 225 1% 166 Ind. = 100 % o 225| 33 Ind. =100 %
2E 200 2% $E 200
© o i
< £ 175( 3% E £ 175|
£ § 150] 4% S5 150
< § 125 8% £ 5 125| 12.%
£ © 100 17 % 2 5 100 42 %
gé 75| 16 % 22 75| 30 %

g = 50| 30 % 2 sofr2%
= 25(18% . , , , = 25(3% . . | .
0 100 200 300 400 500 0 100 200 300 400 500

Blattflaichensumme
(in Tausend Einheiten)

Blattflichensumme
(in Tausend Einheiten)

Abbildung 7: Verteilung der Blattflachen vegetativer Individuen (Ind.) bezogen auf die Hoéhe.
Dargestellt fiir die Subpopulation hoher (n = 166 Ind.; auf 20 m?) und geringer (n = 33 Ind.; auf 20 m?)
Individuendichte in Viermiinden im Jahre 2002. Die Prozentwerte geben den Anteil der Individuen an,
die die Blattflachensumme bildeten. Die Abschatzung der Blattflachen der Individuen erfolgte durch
die Multiplikation der Spreitenlangen (in cm) mit den Spreitenbreiten (in cm) des groRten
Rosettenblattes multipliziert mit der Anzahl der Rosettenblatter. Innerhalb einer Wuchshdhenklasse
wurden die Blattflachen der Individuen summiert.
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7.1.2 Samenproduktion (Potenziell ausreifende Samenanlagen)

Es konnten keine signifikanten Unterschiede in der Samenproduktion pro Individuum
im Bezug zur Individuendichte festgestellt werden (Kapitel 7.2.3). Daher werden im
Folgenden die Daten aller geernteten reproduktiven Individuen zusammengefasst
dargestellt.

Im Mittel wurden bei den 73 untersuchten Individuen ca. 40 000 Samen bzw.
potenziell ausreifende Samenanlagen festgestellt (Abbildung 8). Die Spannweite
reichte dabei von 6 200 bis 84 400 Samen (Tabelle 2b). Bei einer mittleren Anzahl
von ca. 0,85 reproduktiven Individuen pro m? in den Subpopulationen hoher
Individuendichte entspricht dies einer Samenschuttung von ca. 34.000 Samen
pro m?. Dieser hohe Wert wird jedoch nur in groRen Subpopulationen erreicht, in
denen der Anteil der Samen, die Uber die Bestandesgrenze verbreitet werden, relativ
gering ist. In den Subpopulationen geringer Individuendichte, in denen die Verteilung
von reproduktiven Individuen (ca. 0,1 pro m?) und Samenschiittung sehr inhomogen
ist, lasst sich eine hypothetische Samenschiittung von ca. 4.000 Samen pro m?
errechnen.

Tabelle 2b: Anzahl der Samen bzw. potenziell ausreifende Samenanlagen pro Individuum

. . . Standard- Konfidenz- Konfidenz-
Mittelwert Minimum Maximum

abweichung intervall intervall
-95 +95
Samenanzahl | 38.838 6.200 84.400 19.469 34.296 43.381 73

Samenproduktion

16
14
12
10

oON MO

7102030405060 70 80 20100
Samenanzahl in 1000

Abbildung 8: Haufigkeitsverteilung (Frequenz) der Individuen in den verschiedenen Klassen der
Samenproduktion.
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71.3 Vergleich der Subpopulationen
(t-Test fur gepaarte Stichproben)

Die gemittelten Messwerte der morphologischen Merkmale (Tabelle 3 und 4 Seite
107) und die der Nahrstoffanalysedaten (Tabelle 5 Pflanzennahrstoffe Seite 108 und
Tabelle 6 Bodennahrstoffe Seite 108) sind in den unten folgenden Tabellen nach
Populationen, Individuendichten und sofern es moglich war nach
Entwicklungsstadien getrennt aufgefuhrt (Tabelle 3 bis 5 Seite 107-108). Die t- und
die p-Werte des gepaarten t-Tests sind der Tabelle 7 (Seite 109) zu entnehmen.
Weitere Daten des gepaarten t-Tests sind im Anhang in der Tabelle A 1 (Seite 192)
aufgefuhrt.

Der t-Test der morphologischen Merkmale zeigte, dass die Wuchshodhe der
Individuen sich deutlich zwischen den Subpopulationen geringer und hoher
Individuendichte unterschied. Im Mittel waren die mittleren und grof3en vegetativen
sowie die reproduktiven Individuen in den Subpopulationen hoher Individuendichte
um 41 % (20 cm), 60 % (58 cm) und 47 % (105 cm) grolder gegenuber den
Individuen der entsprechenden Entwicklungsstadien in den Subpopulationen
geringer Individuendichte.

Auch bei den Rosettenblattstiellangen bestand ein signifikanter Unterschiede
zwischen den Subpopulationen unterschiedlicher Individuendichte. Individuen der
Subpopulationen hoher Individuendichte wiesen einen langeren Rosettenblattstiel
auf.

Dagegen zeigten die Spreitenbreiten und -langen der Rosettenblatter keine
signifikanten Unterschiede zwischen den Subpopulationen hoher und geringer
Individuendichte.

Bei den Stangelblattern konnte ebenfalls eine Signifikanz bei den Stiellangen
festgestellt werden. Anders als bei den Rosettenblattern ist bei den Stangelblattern
die Spreitenlange signifikant.

Bei der Anzahl an Rosetten- und Stangelblattern konnte, abgesehen von einer etwas
hdéheren Anzahl an Blattern der mittleren vegetativen Individuen in den
Subpopulationen geringer Dichte, kein signifikanter Unterschied zwischen den
verschiedenen Individuendichten festgestellt werden.

Auch die Anzahl und Gréflken der Dolden sowie deren Samenanzahl zeigten keine
signifikanten Unterschiede (Tabelle 4 Seite 107, Tabelle 7 Seite 109).
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Die Unterschiede in den Nahrstoffgehalten der Individuen zwischen den
verschiedenen Individuendichten nahmen mit steigender Entwicklungsstadienklasse
ab. Bei den reproduktiven Individuen waren keine signifikanten Unterschiede
feststellbar. Besonders deutlich bestand eine Differenz im niedrigsten untersuchten
Entwicklungsstadium bei den mittleren vegetativen Individuen, insbesondere bei den
Elementen Stickstoff und Phosphor. Hier traten die hdheren Werte in den
Subpopulationen hoher Individuendichte auf.

Mit der Entwicklung zum reproduktiven Entwicklungsstadium sank bei den Individuen
beider Individuendichten erwartungsgemal der Anteil an Stickstoff und Phosphor im
Pflanzenmaterial der Blattspreiten. Dementsprechend stieg der Wert des C / N-
Verhaltnisses (Tabelle 5 Seite 108).

Das N / P Verhaltnis lag mit ca. 5,5 bis 9,5 (Tabelle 5 Seite 108) unterhalb des
Grenzbereichs von 14 bis 16, sodass nach Koerselman & Meuleman (1996) eine
Stickstofflimitierung in der Nahrstoffversorgung vorlag.

In Kassel wurden im Vergleich zu den anderen Standorten geringere Stickstoff- und
Phosphoranteile in der Blattspreite festgestellt. Die Bodenanalysewerte fur Kassel
zeigten zwar eine verminderte Konzentration an Phosphor, jedoch keine verminderte
Konzentration an Stickstoff (Tabelle 6 Seite 108).

Im Vergleich der Bodenanalysewerte zwischen den Subpopulationen hoher und
geringer Individuendichte zeigte sich, dass ein deutlicher pH-Wertunterschied
bestand. Die Subpopulationen hoher Individuendichte wiesen einen hdheren pH-
Wert auf (5,5 gegenuber 4,9). Fur die als gering bis mittelmallig einzustufenden
Nahrstoffgehalte an Phosphor, Kalium und Magnesium konnten keine signifikanten
Unterschiede zwischen den verschiedenen Individuendichten festgestellt werden.
Jedoch traten signifikante Unterschiede in den Kohlenstoff- und Stickstoffgehalten
auf, die zum Teil als relativ hoch eingestuft werden kdnnen. In den Subpopulationen
hoher Individuendichte waren die Gehalte hoher.

Von den untersuchten Populationen besaly Allendorf den hochsten Phosphatwert
(3,9 mg / 100 g TM), der jedoch nur im Bereich der Subpopulation hoher
Individuendichte (Bereich eines ehemaligen aufgeschutteten Weges) in dieser Hohe
auftrat. Bezogen auf die Nahrstoffe Stickstoff (0,35 %) und Kohlenstoff (3,3 %) war
die Population Vierminden am nahrstoffreichsten.
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Tabelle 3: Mittelwerte (Mittelw.), Stichprobenanzahl (n) und Standardabweichung (Stdabw.) der
morphologischen Merkmale (Pop. Population, Ind. Individuen, Entw. Entwicklungsstadien, R-BI
Rosettenblatt, Populationen: A Allendorf, K Kassel-Dénche, F Frankenberg, V Vierminden).

Ind.- Entw.- Pop. Wuchshéhe Rosettenblattanzahl | R.-Bl.-Spreiten-LANGE | R.-Bl.-Spreiten-BREITE R.-Bl.-Stiellange
Dichte Klasse

Mittelw. Stdabw. n [ Mittelw. Stdabw. n | Mittelw. Stdabw. n | Mittelw. Stdabw. n | Mittelw. Stdabw. n
A 48 13,0 10 1,85 0,82 10 26 9,6 10 26 9,9 10 40 12,3 10
2 F 43 13,6 11 1,68 0,72 1" 20 11,9 10 22 12,3 10 32 7,6 10
% K 51 11,8 10 1,50 0,53 10 19 4,7 10 19 4,2 10 40 9,2 10
._:_: \' 55 11,2 11 1,82 0,81 11 22 6,5 11 24 73 11 46 12,1 11
§ A 73 12,4 10| 3,35 0,75 10 7 7,0 10 75 7,2 10 52 12,7 10
.'g 3 F 118 13,0 9 3,17 1,06 9 101 18,1 9 107 21,9 9 87 13,7 9
'-g K 87 9,8 10| 3,30 0,63 10 67 10,1 10 71 10,0 10 61 4,8 10
o \' 110 27,6 10| 4,25 0,79 10 84 20,2 10 94 28,7 10 82 19,4 10
.g A 223 39,5 10 1,10 0,74 10 74 11,9 8 78 14,1 8 56 17,4 8
) 4 F 175 1016 10 1,20 1,14 10 53 32,4 6 50 37,7 6 46 29,7 6
K 227 24,6 10| 2,40 1,05 10 78 241 10 72 26,9 10 52 9,8 10
\' 270 33,7 7 2,00 1,41 7 117 21,4 5 127 21,5 5 88 7,9 5
A 78 20,0 9 1,00 0,00 9 36 15,9 9 33 12,5 9 61 11,5 9
2 F 60 11,4 11 1,00 0,00 11 21 6,9 1" 22 6,3 11 51 9,6 1"
e K 79 25,6 35 1,20 042 35 32 18 35 31 10,1 35 66 19,1 35
5 \' 61 20,0 12 1,00 0,00 12 19 8,9 12 20 8,9 12 55 18,6 12
% A 146 20,4 13| 2,65 0,99 13 103 26,2 13 106 32,1 13 115 14,3 13
§ 3 F 161 14,5 11 3,23 0,52 11 90 10,9 11 92 11,8 11 123 19,1 11
.% K 148 17,5 29| 2,60 0,84 29 82 19,2 29 79 20,1 29 112 135 29
< \' 166 16,8 10| 3,40 0,77 10 107 17,1 10 108 16,5 10 135 17,7 10
% A 356 29,3 10 1,60 0,97 10 110 22,3 8 127 29,8 8 113 12,5 8
< 4 F 327 27,4 10 1,85 1,00 10 95 12,4 9 98 14,9 9 116 16,8 9
K 303 441 15| 2,43 1,05 15 116 16,7 15 120 15,8 15 98 10,7 15
\' 329 50,7 10 | 2,05 1,36 10 112 23,7 8 114 18,1 8 125 11,4 8

Tabelle 4: Mittelwerte (Mittelw.), Stichprobenanzahl (n) und Standardabweichung (Stdabw.) der
Samen bzw. potentiell ausreifende Samen (Pop. Population, Ind. Individuen, Entw.
Entwicklungsstadien; Populationen: A Allendorf, K Kassel-Dénche, F Frankenberg, V Vierminden).

Ind.- Entw.- Pop. pot. ausreifende
Dichte Klasse Samen

Mittelw. Stdabw. n

o A 26667 17637 9
£ 4 F 28700 5844 4
g K 38086 16187 7
\' 50800 15761 6

A 38667 19561 9

S 4 F 20140 11052 10
K] K 49000 11358 14
\'} 41100 23673 10
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Tabelle 5: Mittelwerte (Mittelw.), Stichprobenanzahl (n) und Standardabweichung (Stdabw.) der
untersuchten Pflanzeninhaltsstoffe (Pop. Population, Ind. Individuen, Entw. Entwicklungsstadien, M %
Masseprozent, TS Trockenmasse; Populationen: A Allendorf, K Kassel-Dénche, F Frankenberg, V
Vierminden).

Ind.- Entw.- Pop. N P K N / P-Verhéltnis C / N-Verhaltnis
Dichte Klasse mg/gTS mg/gTS mg/gTS

Mittelw. Stdabw. n [Mittelw. Stdabw. n |Mittelw. Stdabw. n |Mittelw. Stdabw. n [Mittelw. Stdabw. n

A 27,6 3,6 9 4,75 0,41 10 18,5 5,3 10 5,70 0,50 9 15,0 1,9 9

2 F 27,7 41 6 4,80 2,09 6 35,3 10,4 6 713 4,09 6 14,7 1,7 6

% K 16,6 1,8 6 2,48 0,73 6 24,9 9,5 6 7,08 1,69 6 243 2,1 6

o \" 27,9 4,2 5 3,38 0,56 5 30,7 3,9 5 8,28 0,71 5 15,1 2,4 5
T

§ A 24,6 2,3 6 3,91 0,54 10 17,4 51 10 6,31 1,14 6 16,5 1,4 6

-'g 3 F 27,4 3,4 7 3,56 0,66 7 36,3 8,4 7 7,91 1,70 7 15,0 2,0 7

‘é K 19,4 2,7 8 2,44 0,41 8 18,7 57 8 8,03 0,82 8 21,6 3,5 8

° \" 26,2 3,8 7 2,97 0,55 7 17,9 5,3 7 9,09 2,09 7 15,9 2,4 7
=)

-g A 19,0 4,9 6 3,78 0,93 10 18,7 11,8 10| 5,23 1,75 6 21,5 4,5 6

o 4 F 16,4 1,7 4 3,62 1,52 4 23,5 14,4 4 5,37 2,92 4 23,6 25 4

K 14,7 3,8 7 2,00 0,69 7 16,0 4,6 7 7,79 1,85 7 29,8 7.4 7

\' 17,8 41 4 2,05 0,28 4 13,4 5,6 4 8,88 2,70 4 22,1 4,8 4

A 33,3 3,9 7 5,27 0,53 6 47,3 3,4 6 6,47 0,96 6 12,2 1,3 7

2 F 341 6,5 8 5,51 1,91 8 46,0 13,8 8 6,53 1,30 8 11,9 2,6 8

° K 28,1 6,3 19| 3,54 1,44 19| 37,2 8,1 19| 8,34 1,30 19| 14,8 3,2 19

% Vv 36,5 7,9 9 4,31 1,43 9 354 8,5 9 8,84 1,45 9 11,6 3,0 9

% A 271 3,6 13 4,15 0,81 13 38,0 11,4 13 6,80 1,70 13 15,1 1,8 13

e 3 F 29,1 4,0 1 4,06 0,52 1 38,0 11,8 11 7,18 0,75 1 14,0 2,2 11

% K 26,9 4,5 16| 2,98 0,46 16 18,1 75 16| 9,06 1,09 16| 155 2,3 16

£ \" 32,6 6,9 9 3,45 0,56 9 24,8 6,5 9 9,42 1,25 9 131 3,1 9
Q

E A 19,4 2,8 10 3,51 0,81 10 26,7 7,6 10 5,74 1,25 10 20,7 2,5 10

4 F 19,1 59 10 3,27 1,19 10 29,1 13,9 10 6,06 1,35 10 22,6 7.5 10

K 19,4 4,8 14 2,27 0,62 14 14,8 55 14 8,68 1,07 14 21,9 4,5 14

\" 27,6 10,9 10 3,35 2,08 10 231 9,5 10 9,07 2,35 10 16,3 6,8 10

Tabelle 6: Mittelwerte (Mittelw.), Stichprobenanzahl (n) und Standardabweichung (Stdabw.) der
untersuchten Bodennahrstoffe (Pop. Population, Ind. Individuen; Populationen: A Allendorf, K Kassel-
Dénche, F Frankenberg, V Vierminden).

Ind.- Pop. n pH-Wert P K Mg N Cc CIN-Verhéltnis
Dichte (CaCly) mg /100gTS | mg /100gTS | mg /100g TS Masse% Masse%

Mittelw. Stdabw.| Mittelw. Stdabw.|Mittelw. Stdabw.|Mittelw. Stdabw.|Mittelw. Stdabw.|Mittelw. Stdabw.|Mittelw. Stdabw.

o A 8 4,90 0,27 0,86 0,52 4,54 0,53 13,70 2,05 0,20 0,02 1,78 0,14 8,80 0,17
£ F 8 4,98 0,71 1,19 0,35/ 11,53 4,08 9,43 4,10 0,21 0,04 2,23 0,55 10,78 1,16
g K 8 4,98 0,39 0,47 0,29 7,61 1,76 27,81 4,08 0,27 0,07 2,97 0,81 11,16 0,38
vV 8 4,68 0,42 1,25 0,22 8,30 2,52] 19,05 9,37 0,34 0,07 3,25 0,93 9,46 0,70
A 8 5,77 0,44 3,91 3,16| 15,63 5,93] 18,13 5,59 0,24 0,04 2,49 0,51 10,33 0,82
S F 8 5,57 0,78 1,86 1,03| 17,47 5,83] 10,39 2,08 0,22 0,02 2,67 0,55| 11,80 1,55
2 K 10 5,21 0,28 0,90 0,41 13,14 4,17] 36,06 7,22 0,32 0,04 3,40 0,51 10,63 0,50
vV 8 5,47 0,64 1,20 0,24 9,61 2,98| 28,10 4,03 0,36 0,04 3,39 0,55 9,34 0,39




7 Ergebnisse 109

Tabelle 7: Ergebnisse des t-Tests flr gepaarte Stichproben der morphometrischen Werte sowie der
Nahrstoffanalysenwerte (Freiheitsgrade 3, KI Entwicklungsstadienklassen, t-Testwert der Prifstatistik
t, p Irtumswahrscheinlichkeitswert)

Morphologische Nahrstoff-
Merkmale Ki t p Merkmale Ki t p
Blattspreite
Wuchshoéhe 2 -3,50 0,039 N 2 -6,22 0,008
3 -9,84 0,002 3 -3,15 0,051
4 -4,72 0,018 4 -2,21 0,115
Rosettenblattanzahl 2 5,25 0,013 P 2 -6,71 0,007
3 2,66 0,076 3 -6,54 0,007
4 -1,96 0,144 4 -0,63 0,573
Rosettenblattspreiten- 2 -1,46 0,240 K 2 -2,73 0,072
lange 3 -1,55 0,219 3 -1,49 0,232
4 -2,49 0,088 4 -2,31 0,104
Rosettenblattspreiten- 2 -1,12 0,343 N/P 2 -1,27 0,295
breite 3 -1,00 0,391 3 -0,75 0,506
4 -2,16 0,119 4 -3,90 0,030
Rosettenblatt- 2 -5,56 0,011 C / N Verhaltnis 2 2,87 0,064
Stiellange 3 -9,08 0,003 3 2,42 0,095
4 -7,13 0,006 4 2,19 0,117
Reproduktive Ind. Boden
Stangelblattanzahl
9 4 -1,25 0,301 pH (CacCl,) -4,35 0,022
Stangelblattspreiten-
B 4 -3,95 0,029 P -1,48 0,235
lange
Stangelblattspreiten-
. 4 -2,09 0,127 K -2,98 0,059
breite
Sta Iblatt-Stiella
angelblati-stiellange 6,36 0,008 Mg -3,04 0,056
Durchmesser terminale
4 -1,66 0,196 N -4,28 0,023
Hauptdolde (HD)
Anzahl der
4 -2,15 0,121 C -3,73 0,034
Nebendolden term. HD
Durchmesser grote
4 -11 22 N- s
Nebendol. term. HD 18 0.3 ¢l 0.99 0,396
Anzahl der
. 4 0,17 0,877
Seitendolden (Sténgel)
Durchmesser der
.. . 4 -1,21 0,313
groBten Seitendolde
Stiangeldurchmesser 4 272 0,073
(aufBodenhohe)
Ausreifende Samen
4 -0,20 0,857
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7.1.4 Varianzanalyse der
Wuchshohe, Blattstiellange und Samenproduktion

In dieser Analyse werden Unterschiede der Wuchshohen, Langen der
Rosettenblattstiele und Samenproduktionen zwischen Populationen und den
verschiedenen Individuendichten analysiert. Die Varianzanalyse (Tabelle 8 und 9
Seite 112) bestatigte weitestgehend die nach Populationen undifferenzierten
Ergebnisse des gepaarten t-Tests.

Eine differenzierte Betrachtung der einzelnen Populationen zeigt, dass sich innerhalb
einer Individuendichte die Wuchshohen der mittleren vegetativen Individuen nicht
signifikant zwischen den verschiedenen Populationen unterschieden. Dagegen
zeigten die grol3en vegetativen Individuen zwischen den verschiedenen Populationen
insbesondere in den Subpopulationen geringer Individuendichte einen signifikanten
Unterschied in ihrer Wuchshéhe. Die grofdten Wuchshéhen der grof3en vegetativen
Individuen wiesen die Populationen Frankenberg und Vierminden auf.

Beim Merkmal Wuchshdohe konnte bei den generativen Individuen ein
Interaktionseffekt zwischen der Population und der Individuendichte festgestellt
werden. Die Differenz in den Wuchshéhen zwischen den verschiedenen
Individuendichten kann daher nicht als unabhangig von der Populationszugehdrigkeit
bezeichnet werden. Es zeigt sich, dass in der Population Frankenberg ein sehr
grolRer und in der Population Vierminden ein sehr geringer Wuchshéhen-
Unterschied zwischen den Subpopulationen bestand.

Die Langen der Rosettenblattstiele zeigten ein ahnliches Muster. Auch hier wiesen
die Individuen der Entwicklungsstadienklasse 3 und 4 deutliche Differenzen zwischen
den Populationen auf. Bei der Entwicklungsstadienklasse 2 waren diese Differenzen
geringfugiger, jedoch im Gegensatz zur Wuchshdhe auch hier signifikant.

Vergleicht man die Mittelwerte der Merkmale Blattstiellange und Wuchshdhe
miteinander (Abbildung 9 a und b Seite 111 Tabelle 8 Seite 112), so ist deutlich der
Zusammenhang von Blattstiellange und Wuchshdhe zu erkennen.

Bei der Samenproduktion (Abbildung 9 ¢ Seite 111, Tabelle 9 Seite 112) ist ein
signifikanter Unterschied zwischen den Populationen, nicht jedoch zwischen den
verschiedenen Subpopulationen feststellbar. Die geringste Samenanzahl wird von
den Individuen der Populationen Allendorf und insbesondere Frankenberg gebildet.
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Abbildung 9: Mittelwert und Konfidenzintervalle der
Wuchshéhe (a, ngs = 318 Ind.) und Blattstiellange der
Rosettenblatter(b, ngs = 304 Ind.) sowie der Samenanzahl
potentiell ausreifender Samen (c, ngs = 73 Ind.) bezogen
auf Population (Allendorf [A], Frankenberg [F], Kassel [K]
und Vierminden [V]) und Individuendichte. Die vertikalen
Balken zeigen die 95 % Konfidenzintervalle an. Es ist zu
beachten, die
Entwicklungsstadiums 4 von den ubrigen abweicht. (Ind.
Individuen)

dass Wuchshdhenskala des
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Tabelle 8: Varianzanalyse von Wuchshdhe (ngs = 318) und Blattstiellange (nges = 304) bezogen auf
Population und Individuendichte (nach Entwicklungsstadien getrennt analysiert).
(MQ Meansquare [Varianz], FG Freiheitsgrade, p Irrtumswahrscheinlichkeitswert)

Entwicklungs- Wuchshéhe R-BI-Stiellange
stadium
MQ FG p MQ FG p
2 Konstante 323964 1 0,000 217776 1 0,000
Pop 937 3 0,060 639 3 0,040
Ind Dichte 9370 1 0,000 8259 1 0,000
Pop*Ind Dichte 772 3 0,104 300 3 0,264
Fehler 367 101 223 100
3 Konstante 1428402 1 0,000 824622 1 0,000
Pop 4904 3 0,000 3612 3 0,000
Ind Dichte 75803 1 0,000 57718 1 0,000
Pop*Ind Dichte 740 3 0,070 653 3 0,035
Fehler 305 94 218 94
4 Konstante 6035406 1 0,000 470134 1 0,000
Pop 9608 3 0,013 2726 3 0,000
Ind Dichte 217921 1 0,000 43093 1 0,000
Pop*Ind Dichte 9544 3 0013 777 3 0,020
Fehler 2486 74 221 61
Tabelle 9: Varianzanalyse der Samenproduktion (n = 73) bezogen auf Population und

Individuendichte (MQ: Meansquare [Varianz], FG: Freiheitsgrade, p: Irtumswahrscheinlichkeitswert)

Samenanzahl
MQ FG p
Konstante 81603 019 045 1 0,000
Pop 1376 098 703 3 0,003
Ind Dichte 20 568 646 1 0,782
Pop*Ind Dichte 547 597 108 3 0,116
Fehler 266 987 091 61
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71.5 Entwicklung zum reproduktiven Individuum
(Logistische Regression)

Die Tabelle der Entwicklungsschicksale (Tabelle 10 Seite 114) verdeutlicht, dass
reproduktive Individuen sich nahezu ausschlie3lich aus den Individuen der Klasse 3
des Vorjahres entwickelten (zu 100 % im Jahr 2004 bzw. 98 % im Jahr 2003). Neben
den Individuen des Entwicklungsstadiums 3 sind im Jahr 2002 auch Individuen der
Klasse 2 im folgenden Jahr in das generative Entwicklungsstadium Ubergegangen
(Tabelle 10 Seite 114). Kleine vegetative Individuen zeigten diesen Ubergang jedoch
nicht.

Im Jahre 2003 sind Uber die Halfte der grol3en vegetativen Individuen des Vorjahres
reproduktiv geworden. Dagegen kam im Jahr 2004 nur noch ca. ein Viertel der
grol3en vegetativen Individuen des Jahre 2003 zur Blute.

Die logistische Regression zeigte, dass die Blattspreitenbreite und der
Stieldurchmesser der Rosettenblatter im Gegensatz zur Wuchshohe sehr gut mit
dem Entwicklungsschicksal Reproduktion korrelieren.

Die P50 und P95 Werte der logistischen Regression (Tabelle 11 Seite 115)
verdeutlichen, dass die reproduktiven Individuen des Jahres 2004 im Mittel aus
grolleren Individuen des Vorjahres hervor gingen als die reproduktiven Individuen
des Jahres 2003. Dennoch lagen die MinimalgroRen der Blattspreitenbreite, ab
denen ein Individuum in der nachsten Vegetationsperiode reproduktiv werden
konnte, in beiden Untersuchungsintervallen bei ca 50 cm (Blattspreitenlange 52 cm).

Bezlglich der Wuchshohen wiesen die Individuen in beiden
Untersuchungsintervallen eine hohe Variabilitat auf. Dies galt sowohl fur die
Individuen, die im nachsten Jahr vegetativ blieben, als auch fir die Individuen, die
reproduktiv wurden. Daher besitzen die Wahrscheinlichkeitswerte der Wuchshdhen
eine geringere Genauigkeit.

Die Langen der Rosettenblattstiele zeigten im Vergleich zur Wuchshohe eine noch
starkere Streuung, was auch die hohen Werte der Verlustfunktion der Maximum-
Likelihood-Endwerte widerspiegelten. Aufgrund dieser Streuung lagen die P50-Werte
der Stiellangen in beiden Untersuchungsintervallen so hoch, dass sie nur von
wenigen Individuen tatsachlich erreicht wurden. Die P95-Werte lagen uber der
beobachteten Maximallange. Auch wenn in diesem Fall die Wahrscheinlichkeitswerte
keine grolRere Aussagekraft haben, so ist das Modell aufgrund der deutlich
getrennten Mittelwerte signifikant.
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Die Betrachtung der Mittelwerte (Abbildung 10 Seite 116) verdeutlicht eine im Mittel
relativ konstante Lange der Rosettenblattstiele der beiden Individuengruppen uber
die Untersuchungszeitintervalle hinweg. Die Angaben der P-Werte verdeutlichen
jedoch eine geringfugige Verschiebung der Stiellangen zu hoheren Werten im Jahre
2003 analog zu den anderen gemessenen Langenmerkmalen.

Tabelle 10: Anzahl und prozentuale Anteile der reproduktiven Individuen (rep. Ind.), im Jahre 2003 (a)
und 2004 (b) die sich aus der Gesamtzahl der Individuen einer Klasse des Vorjahres entwickelt
haben. (Anzahl: n)

a)
Entwicklungsstadium % rep. Ind.
2002 Nges 2002 Nrep 2003 2003
1 108 0 0
183 2 1
3 208 110 53
b)
Entwicklungsstadium % rep. Ind.
2003 nges 2003 nrep 2004 2004
1 96 0 0
120 0 0
3 133 32 24
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Tabelle 11: Ergebnisse der logistischen Regression. Die Freiheitsgrade betrugen jeweils 1. Alle
Modelle zeigten einen signifikanten Unterschied (p < 0,001) zwischen den untersuchten
Individuengruppen. Die Individuengruppe, die im folgenden Jahr vegetativ blieb, wurde mit V
abgekuirzt, die Gruppe, die reproduktiv wurde, mit R abgekurzt. ,V.fkt.“ gibt die Verlustfunktion, den
Maximum-Likelihood-Endwert an. Je geringer die Verlustfunktion, desto besser die Anpassung des
Modells.

a) Morphologische Werte der untersuchten Individuen im Jahr 2002

Schicksal | Mittel- Konfidenz- V.fkt. Chi2 P 50- P 95-

wert intervall Wert Wert Wert
-0,95 0,95

Wuchshohe \' 63 60 67 210 112 125 221
R 109 102 116

Rosettenblattanzahl Vv 2,1 20 22 151 231 42 6,23
R 4,6 43 49

GroRtes Rosettenblatt:

Spreitenbreite \' 37 35 40 140 254 83 126
R 94 89 99

Spreitenlange \") 38 35 41 151 232 86 134
R 94 89 98

Stielldnge \'} 63 59 66 214 104 123 215
R 104 98 110

Stieldurchmesser \'} 1,2 1,1 1,3 155 224 2,70 4,25
R 2,9 28 3,1

b) Morphologische Werte der untersuchten Individuen im Jahr 2003

Schicksal | Mittel- Konfidenz- V.fkt. Chi 2 P 50- P 95-

wert intervall Wert Wert Wert
-0,95 0,95

Wuchshohe \" 70 66 74 80 54 171 262
R 132 118 145

Rosettenblattanzahl \) 1,8 1,7 1,9 56 102 3,7 5,0
R 3,7 34 4,0

GroRte s Rosettenblatt:

Spreitenbreite \% 42 38 45 55 104 104 139
R 102 96 107

Spreitenldnge Vv 43 40 46 62 90 110 152
R 102 96 108

Stiellinge \' 64 60 68 90 34 161 258
R 105 94 116

Stieldurchmesser \" 1,4 1,3 1,5 56 102 3,3 4,4
R 3,2 3,0 34
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Abbildung 10: Mittelwerte und 95 %-
Konfidenzintervalle der fir die logistische
Regression  verwendeten Merkmale
jeweils nach vegetativen (V) und
reproduktiven  (R)  Individuengruppen
getrennt. (Rosettenblatt R-BI).
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7.2 Demographische Analysen

7.21 Einflusse auf das Entwicklungsschicksal
(Log-Linear-Analyse)

Die Ergebnisse der Log-Linear-Analyse sind in den Tabellen 12 (Seite 120) und 13
(Seite 121) zusammengefasst.

Die Tabellen verdeutlichen, dass die meisten Ergebnisse signifikant, die Effekte
einzelner Faktoren sogar hoch signifikant vom Null-Modell abwichen. Einen sehr
starken Einfluss auf das Entwicklungsschicksal zeigte der  Faktor
Untersuchungszeitintervall (Jahr). Einen starken Einfluss hatte die Individuendichte
und erwartungsgemaly das Ausgangs-Entwicklungsstadium. Dagegen besal3en die
Standorteigenschaften der Populationen, im Folgenden kurz ,Population genannt,
einen deutlich geringeren Einfluss.

Bei dieser Untersuchung =zeigte sich, dass in Subpopulationen hoher
Individuendichte Stagnation / Regression und Absterbeereignisse haufiger auftraten
als Wachstum und Blutenbildung. In den Subpopulationen geringer Individuendichte
wurde ein umgekehrtes Verhaltnis festgestellt. Im Einzelnen konnten folgende
Ergebnisse festgestellt werden:

In der ersten Analyse (Tabelle 12 Seite 120), in der die Faktoren’® Population,
Individuendichte und Entwicklungsstadien untersucht wurden, zeigte die Dreifach-
Interaktion und die Interaktion Individuendichte x Ausgangs-Entwicklungsstadium
(Tabelle 12 Seite 120: Effekt der Interaktion D & P & E) keine signifikante
Abweichung vom Nullmodell. Diese Interaktionen sind daher fur das
Entwicklungsschicksal unbedeutend. Der Interaktionseffekt Entwicklungsstadium x
Population (Tabelle 12 Seite 120: Effekt der Interaktion E & P) wies nur eine geringe
Signifikanz auf. Demgegenliber war der Interaktionseffekt Individuendichte x
Population (Tabelle 12: Effekt der Interaktion D & P) hoch signifikant. Die
Abhangigkeit des Effektes der Individuendichte von der Population (Tabelle 12)
zeigte, dass die Frequenz der Entwicklungsschicksale in den verschiedenen
Individuendichten zwischen den Populationen relativ stark variierte. Daher soll das
uber alle Populationen gemittelte Ergebnis (Tabelle 12: Effekt der Individuendichte),
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dass in den Subpopulationen hoher Individuendichte Stagnation / Regression und
Absterbeereignisse  gegenuber Wachstum und Blutenbildung dominierten
wohingegen in den Subpopulationen geringer Individuendichte ein gegenlaufiges
Verhaltnis der Schicksale zu beobachten war, im Folgenden naher betrachtet
werden. Es ist festzustellen, dass in der Subpopulation geringer Individuendichte der
Population Vierminden die Dominanz von Wachstum und Blutenbildung gegenlber
Stagnation / Regression und Absterbeereignissen Uberdurchschnittlich stark
ausgepragt war. In der Population Kassel dagegen konnte diese starke Differenz
nicht gefunden werden.

In den Subpopulationen hoher Individuendichte lag der Anteil an Stagnation /
Regression in Frankenberg (54 % gegenuber ca. 36 % in K & V), an Wachstum in
Kassel (25 % gegenuber 12 % in F & V) und an abgestorbenen Individuen in
Viermunden (38 % gegenuber ca. 16 % in F & K) hdher als bei den jeweils tUbrigen
Populationen.

Die Berechnung der Effekte unter Berucksichtigung der Auswirkung eines oder
zweier anderer Faktoren auf das Entwicklungsschicksal zeigte, dass Interaktionen
nur von geringer Bedeutung waren.

Von allen Haupteffekten hatte das Ausgangs-Entwicklungsstadium
erwartungsgemaly den grolten Einfluss auf das Entwicklungsschicksal. So haben
sich fast ausschlieBlich grof3e vegetative Individuen zu generativen Individuen
entwickelt. Zudem nahm die Mortalitat mit der Hohe des Entwicklungsstadiums ab
(kleine, mittlere, grol’e vegetative Individuen: 43 %, 23 %, 13 %). Es trat eine
geringere Sterblichkeit in den Subpopulationen mit geringer Individuendichte auf.

Den zweitgrofdten Effekt auf das Entwicklungsschicksal zeigte die Individuendichte
(Tabelle 12 Seite 120: Effekt der Individuendichte). Hier wurde die Dominanz von
Wachstum (32 %) und Blutenbildung (42 %) gegenuber Stagnation / Regression (13
%) und Mortalitat (13 %) in den Subpopulationen geringer Individuendichte deutlich.
Demgegenuber lagen in den Subpopulationen hoher Individuendichte Stagnation /
Regression (44 %) und Absterbeereignisse (25 %) Uber den Raten von Wachstum
(14 %) und Blutenbildung (17 %).

Der Effekt der Population war relativ klein.

In der zweiten Analyse (Tabelle 13 Seite 121), in der die Faktoren Population,
Individuendichte und Untersuchungszeitintervall (Jahr) untersucht wurden, wies die

2 Sofern im Folgenden zu den einzelnen Modellen keine weiteren Angaben zu den Faktoren und
Faktorinteraktionen, die darin enthalten sind, gegeben werden, wurden in den entsprechenden
Modellen nur die im Text genannten Hauptfaktoren beriicksichtigt.
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Dreifach-Interaktion der Faktoren nur eine sehr geringe Signifikanz auf (Tabelle 13
Seite 121: Effekt der Interaktion D & P & J).

Die Zweifach-Interaktionen Population x Jahr sowie Population % Individuendichte
waren nicht bzw. nur geringflgig signifikant (Tabelle 13 Seite 121: Effekt der
Interaktion J & P und Effekt der Interaktion D & P). Dagegen wies der Zweifach-
Interaktionseffekt Individuendichte x Jahr eine sehr hohe Signifikanz auf (Tabelle 13:
Effekt der Interaktion D & J). Dies verdeutlicht, dass das Schicksal der Individuen in
den Subpopulationen verschiedener Individuendichte unterschiedlich stark vom Jahr
(Untersuchungszeitintervall)  beeinflusst wurde. In  Subpopulationen  hoher
Individuendichte traten zwischen den Untersuchungszeitintervallen weniger starke
Veranderungen ein.

Anders zeigte sich die Situation in den Subpopulationen geringerer Individuendichte.
Hier waren unabhangig von den Populationen im ersten Untersuchungsintervall mehr
Individuen in das generative Entwicklungsstadium Ubergegangen (42 % der
Individuen im ersten Untersuchungsintervall gegenuber 12 % im zweiten
Untersuchungsintervall) und auch die Absterberate war hoher (13 % gegenuber
2 %). Dagegen wiesen diese Subpopulationen einen geringeren Anteil an Stagnation
/ Regression im ersten Untersuchungsintervall auf (13 % gegenuber 64 %).

Auch in dieser Analyse deuteten die nur geringfligigen Anderungen der Chi-Quadrat-
Werte im Falle der Berucksichtigung des Einflusses eines oder zweier weiterer
Faktoren auf das Entwicklungsschicksal der Individuen auf eine nur geringe
Bedeutung der Interaktionen hin.

Bei den direkten Effekten der einzelnen Faktoren zeigte sich, dass sich der Effekt
des Jahres ungefahr doppelt so stark auf die Entwicklungsschicksale der Individuen
auswirkte wie der Effekt der Population oder der Individuendichte. Die einzelnen
Anteile verdeutlichten einen Rlckgang der Sterberate (23 % auf 10 %) sowie der
Rate der generativen Individuen (21 % auf 9 %) im zweiten
Untersuchungszeitintervall. Der Anteil an Individuen, die im zweiten
Untersuchungszeitintervall eine hohere Entwicklungsstadienklasse erreicht haben,
war deutlich gestiegen (17 % auf 33 %).

Der Effekt der Populationen auf das Entwicklungsschicksal war relativ gering. Er
begrindete sich hauptsachlich in einem hoheren Anteil an stagnierenden /
regressiven Individuen (54 % in Frankenberg gegenuber ca. 35 % in Kassel und
Viermunden) und einer geringeren Absterberate (12 % in Frankenberg gegenuber
ca. 20 % in Kassel und 23 % in Viermunden) in der Population Frankenberg.

Noch etwas geringer fiel in der zweiten Analyse der Effekt der Individuendichte aus.
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Tabelle 12: Log-linear Analyse zum Effekt der Population (P: Kassel-Dénche, Frankenberg,
Viermiinden), der Individuendichte (D: hohe / geringe Dichte) und der Entwicklungsstadien zu Beginn
der Untersuchung im Jahr 2002 (E: kleine, mittlere und grof3e vegetative Individuen) auf die Frequenz
der Entwicklungsschicksale (S: Blihen, Wachstum, Stagnation und Regression, Absterben) im Jahre
2003. Der Term PD umfasst alle Effekte der einzelnen Faktoren sowie deren Interaktionen (D, P, PD).
Der Effekt der in Klammern stehenden Faktoren wurde in den jeweiligen Modellen schon

berlcksichtigt.

Effekte auf das

Entwicklungsschicksal Modell X DF p

Effekt der Population PDE, S 369 51

PDE, PS 345 45

Differenz (Effekt) 24 6 0.00063
Effekt der Individue ndichte PDE, S 369 51

PDE, DS 323 48

Differenz (Effekt) 45 3 0.00000
Effekt des Entwicklungsstadiums PDE, S 369 51

PDE, ES 135 45

Differenz (Effekt) 233 6 0.00000
Effekt der Population (| E) PDE, ES 135 45

PDE, ES, PS 108 39

Differenz (Effekt) 27 6 0.00013
Effekt der Individuendichte (| P) PDE, PS 345 45

PDE, PS, DS 303 42

Differenz (Effekt) 42 3 0.00000
Effekt des Entwicklungsstadiums (| P) PDE, PS 345 45

PDE, PS, ES 108 39

Differenz (Effekt) 237 6 0.00000
Effekt der Population (| D) PDE, DS 323 48

PDE, DS, PS 303 42

Differenz (Effekt) 20 6 0.00230
Effekt der Individuendichte (| E) PDE, ES 135 45

PDE, ES, DS 92 42

Differenz (Effekt) 43 3 0.00000
Effekt des Entwicklungsstadiums (| D) PDE, DS 323 48

PDE, DS, ES 92 42

Differenz (Effekt) 231 6 0.00000
Effekt der Population (| D & E) PDE, DS, ES 92 42

PDE, PS, DS, ES 69 36

Differenz (Effekt) 23 6 0.00080
Effekt der Individuendichte (| E& P) PDE, PS, ES 108 39

PDE, PS, DS, ES 69 36

Differenz (Effekt) 38 3 0.00000
Effekt der Entwicklungsstadiums (| D & P) PDE, PS, DS 303 42

PDE, PS, DS, ES 69 36

Differenz (Effekt) 233 6 0.00000
Effekt der Interaktion D& P (| D & P) PDE, PS, DS 303 42

PDE, PDS 277 36

Differenz (Effekt) 25 6 0.00029
Effekt der Interaktion E& P (| E& P) PDE, PS, ES 108 39

PDE, PES 83 27

Differenz (Effekt) 25 12 0.01668
Effekt der Interaktion D& E(| D & E) PDE, DS, ES 92 42

PDE, DES 86 36

Differenz (Effekt) 6 6 0.37162
Effekt der Interaktion D& P & E PDE, PDS, PES, DES 14 12
(D&E&P) PDES 0 0

Differenz (Effekt) 14 12 0.29374
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Tabelle 13: Log-linear Analyse zum Effekt der Population (P: Kassel-Dénche, Frankenberg,
Viermiinden), der Individuendichte (D: hohe / geringe Dichte) und des Untersuchungszeitraumes (J:
Jahr 2002 bis 2003 sowie 2003 bis 2004) auf die Frequenz der Entwicklungsschicksale (S:
Blatenbildung, Wachstum, Stagnation und Regression, Absterben). Der Term PD umfasst alle Effekte
der einzelnen Faktoren sowie deren Interaktionen (D, P, PD). Der Effekt der in Klammern stehenden
Faktoren wurde in den jeweiligen Modellen schon bericksichtigt.

Effekte auf das

. . Modell DF
Entwicklungsschicksal X P

Effekt der Population PDJ, S 193 33
PDJ, PS 157 27

Differenz (Effekt) 36 6  0.00000
Effekt der Individue ndichte PDJ, S 193 33
PDJ, DS 166 30

Differenz (Effekt) 27 3 0.00001
Effekt des Jahres PDJ, S 193 33
PDJ, JS 132 30

Differenz (Effekt) 61 3 0.00000
Effekt der Population (] J) PDJ, JS 132 30
PDJ, JS, PS 96 24

Differenz (Effekt) 36 6  0.00000
Effekt der Individuendichte (] P) PDJ, PS 157 27
PDJ, PS, DS 131 24

Differenz (Effekt) 26 3 0.00001
Effekt des Jahres (| P) PDJ, PS 157 27
PDJ, PS, JS 96 24

Differenz (Effekt) 61 3 0.00000
Effekt der Population (| D) PDJ, DS 166 30
PDJ, DS, PS 131 24

Differenz (Effekt) 34 6  0.00001
Effekt der Individuendichte (] J) PDJ, JS 132 30
PDJ, JS, DS 105 27

Differenz (Effekt) 34 6 0.00001
Effekt des Jahres (| D) PDJ, DS 166 30
PDJ, DS, JS 105 27

Differenz (Effekt) 60 3 0.00000
Effekt der Population (| D & J) PDJ, DS, JS 105 27
PDJ, PS, DS, JS 71 21

Differenz (Effekt) 34 6  0.00001
Effekt der Individuendichte (] J & P) PDJ, PS, JS 96 24
PDJ, PS, DS, JS 71 21

Differenz (Effekt) 25 3 0.00002
Effekt der Jahres (| D & P) PDJ, PS, DS 131 24
PDJ, PS, DS, JS 71 21

Differenz (Effekt) 60 3 0.00000
Effekt der Interaktion P& D (| D & P) PDJ, PS, DS 131 24
PDJ, PDS 115 18

Differenz (Effekt) 16 6  0.01430
Effekt der Interaktion P& J (| J & P) PDJ, PS, JS 96 24
PDJ, PJS 85 18

Differenz (Effekt) 11 6  0.08038
Effekt der Interaktion D& J (| D & J) PDJ, DS, JS 105 27
PDJ, DJS 78 24

Differenz (Effekt) 27 3 0.00001
Effekt der Interaktion P& D& J(|D& J & P) PDJ, PDS, PJS, DJS 13 6
PDJS 0 0

Differenz (Effekt) 13 6  0.03724
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7.2.2 Matrixberechnungen

a Ubergangs-Matrizen (Entwicklungsstadien 1 bis 4)

Die berechneten Matrizen sowie die Informationen zu den Anzahlen der
beobachteten Individuen sind der Tabelle 14 (Seite 123) zu entnehmen. Bei der
Bilanzierungstabelle gilt es zu beachten, dass neben der Mortalitdt und dem
Aufkommen neuer Individuen auch die Entwicklungsstadienubergange die Anzahl
der Individuen in einem Entwicklungsstadium bestimmen. (Weitere Erlauterungen
zum Aufbau der dargestellten Matrix-Tabellen sind unter Kapitel 6.4.3 a ,Erstellen
der Matrix“ zu finden.)

Im ersten Untersuchungszeitintervall konnte eine hohere Mortalitat und
(insbesondere in den Subpopulationen geringer Individuendichte) eine starkere
Entwicklung zum reproduktiven Entwicklungsstadium verzeichnet werden. Dagegen
wurde im zweiten Untersuchungszeitintervall ein starkeres Wachstum, eine hohere
Fekunditat sowie eine starkere Stagnation festgestellt. In den Subpopulationen hoher
Individuendichte konnten in beiden Untersuchungszeitintervallen héhere Anteile an
Stagnation, Regression und Mortalitat beobachtet werden. Dagegen zeichneten sich
die Subpopulationen geringer Individuendichte durch ein starkeres Wachstum und im
ersten Untersuchungszeitintervall auch eine starkere Entwicklung zum reproduktiven
Individuum aus. Bei beiden Individuendichten nahm die Mortalitat mit der Hohe des
Entwicklungsstadiums ab.

Die Anzahl der Individuen in den Subpopulationen hoher Individuendichte hat vom
Jahr 2002 bis zum Jahr 2003 von 488 auf 381 Individuen abgenommen. Beim
nachsten Zensus im Jahre 2004 hatte sie sich mit einer Individuenanzahl von 1185
mehr als verdreifacht. Dies war hauptsachlich auf eine starke Zunahme der kleinen
vegetativen Individuen zurtckzufuhren. Auch war die Absterberate von 174
Individuen im ersten Untersuchungszeitintervall auf eine Rate von 108 im zweiten
Intervall zurickgegangen. Ein ahnlicher Verlauf der Individuenanzahl konnte auch in
den Subpopulationen geringer Individuendichte festgestellt werden. Hier ging
zunachst die Individuenanzahl vom Jahr 2002 zum Jahr 2003 von 97 auf 80
Individuen zurlick und stieg dann trotz einer hoheren Anzahl abgestorbener
Individuen (2002 - 2003: 25, 2003 - 2004: 38 Individuen) im darauf folgenden Jahr
auf 211 an. Von diesen 211 Individuen waren 147 Individuen im
Entwicklungsstadium 1.
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Tabelle 14: Matrizen und Bilanzierungstabellen der beiden Untersuchungsintervalle und Individuen-
dichten. (Bei der Fekunditat muss beachtet werden, dass es sich um gerundete Werte handelt.)
a Entwicklungsstadienubergange 2002 — 2003, hohe Individuendichte

Entwicklungsstadium 2002

1 2 3 4
1| 0,32 0,14 0,01 0,51
Entwicklungs- 2| 0,19 0,40 0,04 0,33
stadium 2003 3| 0,06 0,21 0,35 0,08
4| 0,00 0,01 0,46 0,00
Mortalitat 0,43 0,23 0,14 -
Summe 1 1 1 0,92
Individuenanzahl (to) 100 154 161 73
Entwicklungs Individuen Individuenanzahl ~ Abgestorben  Neue Individuen
-stadium 2003 2002 2002 - 2003 2003
absolut relativ
1 93 0,24 100 43 37
2 112 0,29 154 36 24
3 101 0,27 161 22 6
4 75 0,20 73 73 0
Summe 381 1 488 174 67

b Entwicklungsstadientibergange 2002 — 2003, geringe Individuendichte

Entwicklungsstadium 2002

1 2 3 4

1 0,13 0,00 0,00 0,15

Entwicklungs- 2| 0,38 0,07 0,00 0,23

stadium 2003 3| 013 069 0,17 0,23

4| 0,00 0,03 0,77 0,00
Mortalitat 0,38 0,21 0,06 =

Summe 1 1 1 0,62
Individuenanzahl (t) 8 29 47 13

Entwicklungs Individuen Individuenanzahl  Abgestorben  Neue Individuen
-stadium 2003 2002 2002 - 2003 2003

absolut relativ

1 3 0,04 8 3 2
2 8 0,10 29 6 3
3 32 0,40 47 3 3
4 37 0,46 13 13 0

Summe 80 1 97 25 8
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¢ Entwicklungsstadieniibergange 2003 — 2004, hohe Individuendichte

Mortalitat
Summe
Individuenanzahl (t,)

Entwicklungs-
stadium 2004

B WON -

Entwicklungsstadium 2003

1 2 3 4
0,25 0,04 0,00 9,77
0,55 0,43 0,01 2,35
0,05 0,44 0,65 0,04
0,00 0,00 0,26 0,00
0,15 0,10 0,08 -

1 1 1 12,16

93 112 101 75

Entwicklungs Individuen Individuenanzahl ~ Abgestorben  Neue Individuen
-stadium 2004 2003 2003 - 2004 2004
absolut relativ

1 760 0,64 93 14 733

2 276 0,23 112 11 176

3 123 0,10 101 8 3

4 26 0,02 75 75 0
Summe 1185 1 381 108 912

d Entwicklungsstadienubergange 2003 — 2004, geringe Individuendichte

Entwicklungsstadium 2003
1 2 3 4
1 0,00 0,00 0,00 3,97
Entwicklungs- 2| 0,67 0,25 0,03 0,59
stadium 2004 3| 033 0,75 0,75 0,00
4| 0,00 0,00 0,19 0,00
Mortalitat 0 0 0,03 -
Summe 1 1 1 4,57
Individuenanzahl (ty) 3 8 32 37
Entwicklungs Individuen Individuenanzahl ~ Abgestorben Neue Individuen
-stadium 2004 2003 2003 - 2004 2004
absolut relativ
1 147 0,70 3 0 147
2 27 0,13 8 0 22
3 31 0,15 32 1 0
4 6 0,03 37 37 0
Summe 211 1 80 38 169
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b Parametrisierung einer funf-klassigen Matrix
unter Berucksichtigung des Entwicklungsstadiums 0

Die Abschatzung der Entwicklung der Individuen des Entwicklungsstadiums 0 in
Allendorf (Tabelle 15) ist mit Vorbehalt zu interpretieren, da nur wenige Individuen
untersucht wurde wund durch die Entfernung der Keimlinge im zweiten
Untersuchungsjahr eine geringere intraspezifische Konkurrenz bestand.

Aus den 504 Individuen der Klasse 0 im Jahr 2003 entwickelte sich im Jahr 2004
1 Individuum (0,2 %) der Klasse 0, 4 Individuen (0,8 %) der Klasse 1 und
1 Individuum (0,2 %) der Klasse 2. Ubergange in hdéhere Entwicklungsstadien
wurden nicht beobachtet. Diese durch die zusatzliche Untersuchung gewonnenen
Ubergangswahrscheinlichkeiten gingen ein in die erste Spalte der fiinf-klassigen
Matrix (Tabelle 16 Seite 126), die die Ubergédnge der Klasse 0-Individuen darstellt.
Der Ubergang vom reproduktiven Individuum zum Entwicklungsstadium O (erstes
Element der letzten Spalte) wurde parametrisiert, indem die geschatzte Anzahl an
Individuen der Klasse 0 der 2,5 m? Daueruntersuchungsflachen in Allendorf durch die
Anzahl der reproduktiven Individuen des Vorjahres dividiert wurde. Die Regression
eines Entwicklungsstadiums in die Klasse 0 wurde in Allendorf nicht festgestellt,
daher enthalten die mittleren Elemente der ersten Reihe nur den Wert O.

Tabelle 15: Anzahl der Individuen der Klasse 0 am 23.04.2003 und die sich daraus entwickelten
Individuen im folgendem Jahr. Ubergénge in hohere Entwicklungsstadien wurden nicht beobachtet.

Daueruntersuchungsflache Nr.
Summe
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 (Auf1m?® Prozentwert

Klasse 0 Ind. 2003 17 77 18 59 120 92 40 19 47 15 504 100 %

Individuen 2004

Klasse 0 1 1 0,20 %
Klasse 1 1 2 1 4 0,79 %
Klasse 2 1 1 0,20 %
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Tabelle 16: Matrizen und Bilanzierungstabellen der Entwicklungsstadieniibergange 2003 — 2004, der
Population Allendorf (hohe Individuendichte) ohne (a) bzw. unter (b) Beriicksichtigung der Klasse 0.
(Bei der Fekunditat muss beachtet werden, dass es sich um gerundete Werte handelt.)

a Ohne Berucksichtigung des frihesten Entwicklungsstadiums

Entwicklungsstadium 2003

1 2 3 4
1 0,25 0,00 0,00 2,90
Entwicklungs- 2| 0,00 0,13 0,00 0,21
stadium 2004 3| 0,25 0,87 0,75 0,00
4] 0,00 0,00 0,22 0,00
Mortalitat 0,5 0 0,03 -
Summe 1 1 1 3,12
Individuenanzahl (to) 4 15 32 42
Entwicklungs- Individuen Individuenanzahl  Abgestorben Neue Individuen
stadium 2004 2003 2003 - 2004 2004

absolut relativ

1 123 0,69 4 2 122
2 11 0,06 15 0 9
3 38 0,21 32 1 0
4 7 0,04 42 37 0
Summe 179 1 93 40 131

b Unter Berucksichtigung des frihesten Entwicklungsstadiums

Entwicklungsstadium 2003

0 1 2 3 4

0| 0,002 0,00 0,00 0,00 9,17

Entwicklungs- 11 0,008 0,25 0,00 0,00 2,90

stadium 2004 2| 0,002 0,00 0,13 0,00 0,21

3| 0,000 0,25 0,87 0,75 0,00

4( 0,000 0,00 0,00 0,22 0,00
Mortalitat 0,988 0,5 0 0,03 -

Summe 1 1 1 1 12,29
Individuenanzahl (to) 43 4 15 32 42

Entwicklungs- Individuen Individuenanzahl ~ Abgestorben Neue Individuen
stadium 2004 2003 2003 - 2004 2004

absolut relativ

0 385 0,68 43 43 385
1 123 0,22 4 2 122
2 11 0,02 15 0 9
3 38 0,07 32 1 0
4 7 0,01 42 37 0

Summe 564 1 136 83 516
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7.2.3 Lebenszyklusdiagramme

Die Entwicklungsstadienlbergange, reprasentiert durch die Matrixelemente, werden
hier anhand von Lebenszyklusdiagrammen verdeutlicht (Abbildung 11 Seite 128).
Das Lebenszyklusdiagramm der hohen Individuendichte (Abbildung 11 a Seite 128)
korrespondiert mit der Matrix der Tabelle 14 a (Seite 123), das Diagramm der
geringen Individuendichte (Abbildung 11 b Seite 128) mit der Tabelle 14 b (Seite
123).

Die Lebenszyklusdiagramme, in denen die reproduktiven Individuen nur generative
Vermehrung zeigen, jedoch kein Verbleib der Individuen im reproduktiven
Entwicklungsstadium (keine Stagnation) oder eine Entwicklung zum vegetativen
Individuum (keine Regression) auftrat, verdeutlichen, dass es sich bei Heracleum
mantegazzianum um eine semelpare Art handelt. Sehr schnelles Wachstum, das
zum Uberspringen eines Entwicklungsstadiums fiihrte, trat selten auf. Die haufigsten
Ubergéange sind die Entwicklungen zum nachst hoheren Entwicklungsstadien
(Wachstum) und der Verbleib in einem Entwicklungsstadium (Stagnation). Die
Entwicklung innerhalb eines Untersuchungsintervalls vom Samen zu einem grof3en
vegetativen Individuum konnte nur selten beobachtet werden.

Die bedeutsamsten Unterschiede im Lebenszyklus zwischen den unterschiedlichen
Individuendichten sind zum einen der in den Subpopulationen geringer
Individuendichte viel kleinere Anteil an Ubergangen der Stagnation sowie die nicht
beobachteten regressiven Ubergange. Bei der Regression muss jedoch beachtet
werden, dass auch in den Subpopulationen hoher Individuendichte diese Ubergange
selten auftreten und somit in den Subpopulationen geringer Individuendichte
aufgrund der sehr viel geringen Gesamtindividuenzahl eine Beobachtung
unwahrscheinlich ist.

In den Subpopulationen geringer Individuendichte zeigten die vegetativen Individuen
ein starkeres Wachstum zum nachst hoheren Entwicklungsstadium als gleichartige
Individuen in den Subpopulationen hoher Individuendichte.
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a Hohe Individuendichte

b Geringe Individuendichte

1

Abbildung 11: Lebenszyklusdiagramm der unterschiedlichen Individuendichten.
Die Pfeilstérke gibt die Hoéhe der Ubergangswahrscheinlichkeit wieder. Die Skizzen sind senkrecht
zum jeweiligen Entwicklungsstadium (St) angeordnet.
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7.2.4 Beobachtete und intrinsische
Populationsparameter

Eine Ubersicht aller in diesem Kapitel behandelten Parameter bietet Tabelle A 5
(Seite 195) im Anhang.

a Fekunditat (F)

Die Werte der Fekunditat werden in den jeweiligen Matrizen (Kapitel 7.3.2 a Tabelle
14 Seite 123) angegeben. Hier kann eine mittlere Fekunditat, betrachtet Uber alle
untersuchten Entwicklungsstadien, dem Element der Summen-Zeile der letzten
Spalte sowie die Fekunditat der generativen Pflanzen bezuglich eines Nachkommen-
Entwicklungsstadiums dem entsprechenden Matrixelement der letzten Spalte
entnommen werden.

Im ersten Untersuchungszeitintervall war die Fekunditdt mit 0,6 Individuen fur die
Subpopulationen  geringer Individuendichte und 0,9 Individuen fur die
Subpopulationen hoher Individuendichte relativ niedrig. Demgegenuber wurde im
darauf folgenden Untersuchungszeitintervall in den Subpopulationen geringer
Individuendichte eine Fekunditat von 4,6 und in den Subpopulationen hoher
Individuendichte eine Fekunditat von 12,2 Individuen pro vorjahrigem reproduktiven
Individuum beobachtet.

b Retrospektive Populationswachstumsrate (Ayeon)

Die beobachteten retrospektiven Populationswachstumsraten sind der Tabelle 17
(Seite 131) zu entnehmen. Im ersten Untersuchungszeitintervall zeigten die
Populationswachstumsraten eine annahernd gleiche, regressive Entwicklung der
beiden Subpopulation an (hohe Individuendichte: 0,78; geringe Individuendichte:
0,82). Im folgenden Jahr konnte ein starker Individuenzuwachs beobachtet werden
(hohe Individuendichte: 3,11; geringe Individuendichte: 2,64).
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(o Potentielle Populationswachstumsraten (A, r, R)

| Intrinsische Populationswachstumsrate (1) und

intrinsische Pro-Kopfwachstumsrate (r)

Intrinsische Populationswachstumsrate (1)

Die Ergebnisse der Berechnungen verschiedener Populationswachstumsraten sind
in der Tabelle 17 (Seite 131) aufgefuhrt. Die durch das Bootstrapping erhaltene
intrinsische Populationswachstumsrate zeigte fur das Untersuchungsintervall 2002 —
2003, dass das Populationswachstum signifikant regressiv war. Weder zwischen den
intrinsischen  Populationswachstumsraten der Subpopulationen verschiedener
Individuendichte noch zwischen den intrinsischen Populationswachstumsraten und
den beobachteten Populationswachstumsraten konnten signifikante Unterschiede
festgestellt werden (Abbildung 12): in beiden Subpopulationen kann im ersten
Untersuchungsintervall ein Rickgang der Population mit einer Wachstumsrate von
ca. 0,8 verzeichnet werden. Im Untersuchungszeitintervall 2003 - 2004 trat
insbesondere in den Subpopulationen hoher Individuendichte ein starkes
Populationswachstum auf. Hier wich die intrinsische Populationswachstumsrate
(Bootstrap-Werte) mit 1,3  jedoch stark  von der beobachteten
Populationswachstumsrate mit Werten von 3,1 ab. Ahnliches konnte in den
Subpopulationen geringer Individuendichte festgestellt werden

3,5
3,0 W beobachtet
25 - @ intrinsisch
3
3 2,0
& 15/
-
1,0
ol N T
0,0 -
hohe Ind. | geringe | hohe Ind. | geringe
Dichte |Ind. Dichte| Dichte |Ind. Dichte
2002 - 2003 2003 - 2004

Abbildung 12: Beobachtete und intrinsische Populationswachstumsraten der verschiedenen
Subpopulationen und Untersuchungsintervalle. Bei den intrinsischen Werten zeigen die durch das
Bootstrap-Verfahren erhaltenen Konfidenzintervalle den Vertrauensbereich an. (Ind. Individuen)
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Intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate (rm)

Die Pro-Kopf-Wachstumsraten verhalten sich aufgrund ihrer Berechnungsweise
entsprechend den dominanten Eigenwerten. Sie kdnnen der Tabelle 17 entnommen
werden.

Tabelle 17: Werte der potentiellen Populationswachstumsraten sowie der Generationszeit der
verschiedenen Subpopulationen und Untersuchungsintervalle.

2002 - 2003 2003 - 2004
hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte

Lambda beobachtet: 0,78 0,82 3,11 2,64

intrinsisch:

dom. Eigenwert 0,76 0,76 1,38 1,24

Bootstrap (5000):

Mittelwert 0,74 0,73 1,31 1,07

poos 0,48 0,47 0,49 0,45

unteres 95% Konvi. 0,56 0,39 0,79 0,72

oberes 95% Konvi. 0,87 0,99 1,63 1,40
Pro-Kopfwachstumsrate (r) -0,28 -0,27 0,32 0,22
Netto-Reproduktionsrate (Ro) 0,24 0,45 6,37 3,92
Generationszeit (T) 5,15 2,99 5,78 6,25
| Netto-Reproduktionsrate (Ry)

Die Netto-Reproduktionsrate ist im Untersuchungsintervall 2003-2004 gegenuber
2002-2003 stark angestiegen (Tabelle 17 Seite 131). Lag sie im ersten
Untersuchungsintervall mit 0,24 bei den Subpopulationen hoher Individuendichte und
0,45 bei geringer Individuendichte noch weit unter 1, was einem starken
Populationsrickgang entspricht, so wies sie im darauf folgenden Zeitintervall sehr
hohe Werte auf.

Die im ersten Untersuchungsintervall berechnete hdhere Rate in den
Subpopulationen geringer Individuendichte, steht einer hdheren Rate in den
Subpopulationen hoher Individuendichte im zweiten Intervall gegenuber.
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d Generationszeit (T)

Die Generationszeit dauerte in den Subpopulationen hoher Individuendichte mit 5,2
Jahren™ mehr als 2 Jahre langer als in den Subpopulationen geringer
Individuendichte (Tabelle 17 Seite 131). Diese Angaben gelten fir das erste
Untersuchungsintervall, sie lassen sich jedoch nicht auf das zweiten
Untersuchungsintervall Ubertragen. Hier Ubertraf die Generationszeit der Individuen
der Subpopulationen geringer Individuendichte die der hohen Dichte.

e Stadienverteilung

Die Verteilung der Entwicklungsstadien in der Ausgangssituation der Studie im Jahre
2002 zeigt in den Subpopulationen hoher Individuendichte einen flachen unimodalen
Verlauf (Abbildung 13 Seite 134). Dagegen liegt in den Subpopulationen geringer
Individuendichte ein geringer Anteil an reproduktiven Individuen (rechtssteil) sowie
fur die vegetativen Individuen ein nahezu linearer Anstieg der Anteile von der
Entwicklungsstadium 1 zum Entwicklungsstadium 3 vor (linksschief). Dies fuhrt zu
einem geringeren Anteil an kleinen jedoch zu einem grof3eren Anteil an grof3en
vegetativen Individuen gegenlber den Subpopulationen hoher Individuendichte.

Im Jahr 2003 war in den Subpopulationen hoher Individuendichte eine dem Jahre
2002 ahnliche relativ gleichmallige Stadienverteilung feststellbar. Der Anteil an
kleinen vegetativen und reproduktiven Individuen war jedoch etwas hoher. In den
Subpopulationen geringer Individuendichte wurde im Vergleich zum Jahr 2002 ein
starker Anstieg des Anteils an reproduktiven Individuen sowie ein geringerer Anteil
an Individuen der Entwicklungsstadiums 2 und 3 festgestellt. Die stabile
Stadienverteilung ahnelte im Jahr 2003 der beobachteten Stadienverteilung.

Die beobachtete Stadienverteilung des Jahres 2004 weicht sehr stark von den
beobachteten Stadienverteilungen der beiden Vorjahre ab. Diese Abweichung ist
gekennzeichnet durch eine um ein vielfaches hoheren Anteil an kleinen vegetativen
Individuen und in den Subpopulationen hoher Individuendichte auch an mittleren
vegetativen Individuen sowie einen geringeren Anteil an reproduktiven Individuen.
Die stabile Stadienverteilung ahnelt jedoch tendenziell starker der der
vorhergehenden Jahre wund weicht daher stark von der beobachteten
Stadienverteilung ab.

"® Da der Zeitraum zwischen den Zensus ein Jahr betragt kdnnen die Angaben fiir die Generationszeit
als Jahre aufgefasst werden.
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Konvergenz der Populationsstruktur an die Umwelt (Aquilibriumszustand)

“  oder die intrinsische

Betrachtet man Keyfitz Delta, ,damping ratio
Vervielfachungsrate (Zeitraum der 10-fachen VergroRerung des Einflusses des
dominanten Eigenwertes gegenuber dem grof3ten subdominanten Eigenwertes) so
befanden sich die Subpopulationen hoher Individuendichte im Jahr 2003 relativ nah
an der stabilen Stadienverteilung. Die Subpopulationen mit geringer Individuendichte
wiesen im Jahr 2003 eine groRere Differenz zur stabilen Stadienverteilung auf.
Gegenuber dieser relativ geringflugigen Differenz konnten im Jahr 2004 bei beiden
Subpopulationen sehr starke Abweichungen von der stabilen Stadienverteilung
festgestellt werden (Tabelle 18 Seite 135).

Im Jahre 2004 war die Differenz zur stabilen Stadienverteilung aufgrund des Keyfitz
Delta-Wertes bei den Subpopulationen geringer Individuendichte auf hohem Niveau
ebenfalls groRer als bei den Subpopulationen hoher Individuendichte. Dagegen
zeigen die Werte der Lambda-Differenz, das ,damping ratio“ und der intrinsische
Vervielfachungszeitraum tendenziell eine geringere Differenz der Subpopulationen
geringer Individuendichte gegenuber der stabilen Stadienverteilung, sodass
bezuglich des zweiten Untersuchungsintervalls keine Aussage zum Vergleich der
beiden Subpopulationen getroffen werden kénnen.

Die Ergebnisse des Chi-Quadrat-Tests zeigen im ersten Untersuchungsintervall im
Vergleich zu den oben genannten Verfahren ein gegenlaufiges Verhalten. Im zweiten
Untersuchungsintervall, in dem die Individuenanzahl stark zugenommen hat, konnten
hoch signifikante Unterschiede in beiden Individuendichten festgestellt werden” .

" Das ,damping ratio“ wurde in dieser Arbeit als Zustandsbeschreibung der Populationen verwendet,
um mithilfe der Konvergenz Aussagen Uber die Differenz zwischen beobachteter und stabiler
Stadienverteilung treffen zu kénnen.

® Im Falle der niedrigsten Individuenanzahl in den Subpopulationen geringer Dichte im Jahre 2003
entspricht die Haufigkeit der Individuen des Entwicklungsstadiums 1 mit 3 Nennungen nicht der
geforderte Mindestanzahl von 5 (Stockhausen 1987). Der p-Wert von 0,076 verdeutlicht auch, dass
das Signifikanzniveau von 0,05 nur geringfligig Gberschritten wurde und somit die Wahrscheinlichkeit,
dass die Verteilung nur zufallig von einander abweicht, nicht besonders hoch ist. Das Chi-quadrat-
Test-Verfahren ist aufgrund der geringen Trennscharfe bei niedriger Individuenanzahl und der sehr
hohen Trennscharfe bei hoher Individuenzahl ungeeignet.
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Verteilung der Entwicklungsstadien 2002
hohe Individuendichte
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Abbildung 13: Vergleich der beobachteten mit der stabilen Stadienverteilung beziglich der
verschiedenen Individuendichten und Untersuchungsjahre. Zu Beginn der Studie im Jahr 2002 ist
keine Berechnung der stabilen Stadienverteilung mdglich.
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Tabelle 18: Zusammenfassung der Parameter zur Konvergenz der Populationsstruktur an die Umwelt.

2002 - 2003 2003 - 2004
hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte

Lambda beobachtet 0,78 0,82 3,11 2,64
Lambda intrinsisch 0,74 0,73 1,31 1,07
Lambda-Differenz 0,04 0,09 1,80 1,57
Damping Ratio 3,18 217 1,57 1,66
Intrins. Vervielfachungszeitraum 1,99 2,96 5,08 4,52
Keyfitz delta 0,07 0,12 0,25 0,46
Chi? (FG = 3) 9,92 6,86 330,74 258,71

p< 0,019 0,076 0,000 0,000

f Reproduktiver Wert — Linker Eigenvektor (v)

Allgemein betrachtet weisen die kleinen vegetativen Individuen die eine hohe
Absterberate besitzen einen geringeren reproduktiven Wert auf (Tabelle 19). Zumeist
steigt der Wert bis zu den grof3en vegetativen Individuen an. Die reproduktiven Werte
der Individuen des Entwicklungsstadiums 4 unterscheiden sich in den verschiedenen
Untersuchungsintervallen sehr stark von einander.

Im zweiten Untersuchungsintervall war eine Verschiebung der Maxima der
reproduktiven Werte hin zu Individuen der Klasse 3 und besonders hin zu den
reproduktiven Individuen zu beobachten. Dabei blieb die starkere Bedeutung der

Klasse 3 und 4 in den Subpopulationen hoher Individuendichte im Vergleich zur
geringen Dichte bestehen.

Tabelle 19: Zusammenfassung der Reproduktionsparameter

2002 - 2003 2003 - 2004
hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte
Fekunditat 0,92 0,62 12,16 4,57
Netto-Reproduktionsrate (Ro) 0,24 0,45 6,37 3,92
Reproduktiver Wert Kl 1 0,65 0,89 0,45 0,69
Kl 2 1,07 1,14 0,76 0,77
Kl 3 1,30 1,11 1,61 1,02
Kl 4 1,04 0,86 4,50 2,56
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7.2.5 Perturbationsanalysen

a Elastizitat (prospektiv)

Die Sensitivitat der Populationswachstumsrate gegenuber Veranderungen in den
Entwicklungsstadientbergangen, hier ermittelt anhand der Elastizitatswerten, gibt die
relative Bedeutung jedes einzelnen Uberganges fiir die Wachstumsrate der
Population an. Zunachst sollen hier die Elastizitatswerte der Entwicklungsstadien-
ubergange eines jeweiligen Entwicklungsstadiums als Summenwert betrachtet
werden, um die Bedeutung der einzelnen Entwicklungsstadien fur die Population
erkennbar werden zu lassen.

Diese Betrachtung (Abbildung 14) verdeutlicht den geringen Einfluss der kleinen
vegetativen Individuen, insbesondere in den Subpopulationen geringer Individuen-
dichte, auf die Populationswachstumsrate. Auch der Beitrag der generativen
Individuen ist gering mit Ausnahme derer in den Subpopulationen geringer
Individuendichte im Ubergang 2002 — 2003. Wahrend im Ubergang 2002 — 2003 die
Elastizitatswerte der Subpopulationen hoher Individuendichte bei den grof3en und vor
allem den mittleren vegetativen Individuen hohe Werte einnahmen, zeigte sich in den
Subpopulationen geringer Individuendichte eine Verlagerung der hochsten Werte hin
zu den hoheren Stadien (grof3e vegetative und reproduktive Individuen, 3 und 4).

Im zweiten Untersuchungsintervall nimmt der Beitrag der gro3en gegenlber den
mittleren vegetativen Individuen zu. Insgesamt kann eine tendenzielle Angleichung
der Elastizitatswerte der Subpopulationen hoher Individuendichte des zweiten
Untersuchungsintervalls an die Elastizitatswerte der Subpopulationen geringer
Individuendichte beobachtet werden.
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Elastizitaten (Lambda) Elastizitaten (Lambda)
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Abbildung 14: Elastizitatswerte der Entwicklungsstadien



7 Ergebnisse 137

Betrachtet man die Entwicklungsstadientibergange im Einzelnen (Abbildung 15 Seite
138, Werte in der Tabelle A 2 im Anhang Seite 194) so wird deutlich, dass Lambda in
den Subpopulationen geringer Individuendichte gegenuber den
Entwicklungsstadienubergangen, die Wachstum in das nachst hohere
Entwicklungsstadium reprasentieren, besonders sensitiv war. Stagnation und
Regression’ leisten jedoch auch als Alternative zum Absterben nur einen geringen
oder keinen Beitrag zum Fortbestand der Population. Anders verhalt es sich in den
Subpopulationen hoher Individuendichte. Hier fihrt eine Erhéhung der Ubergange
der Stagnation - dem Verbleib in einer Klasse — durch Absenkung der Mortalitatsrate
zu einer starken Erhdhung der Populationswachstumsrate. Neben der Stagnation
tragt auch das Wachstum in das nachst hohere Entwicklungsstadium stark zum
Wachstum der Population bei. Die Fekunditat war vergleichsweise gering. Nur in den
Subpopulationen geringer Individuendichte war im ersten Untersuchungsintervall der
Elastizitatswert (0,32) der Fekunditat bedeutsamer.

Im zweiten Untersuchungsintervall (Tabelle 20) wurde eine starke Zunahme in der
Elastizitat der Ubergange, die Stagnation représentieren, sowie eine Verringerung
der Wachstumswerte in den Subpopulationen geringer Dichte festgestellt.

Die Zunahme der Werte flr Stagnation liegt in der starken Zunahme des
Elastizitatswertes fiir den Ubergang 3 — 3 begriindet (Abbildung 16 Seite 138), der
gleichzeitig auch fur das geringere Wachstum verantwortlich ist, da die sehr hohen
Wachstumswerte der grof3en vegetativen Individuen hin zu reproduktiven Individuen
annahernd halbiert wurden. In den Subpopulationen hoher Individuendichte zeigte
sich ein sehr hoher Elastizitatswert im Bereich Wachstum (der Ubergang 1 — 2 hat
an Bedeutung stark zugenommen). Dagegen nahm der Wert fur die demographische
Rate Stagnation ab. Dies trat sehr deutlich bei den mittleren vegetativen Individuen
auf, deren Stagnations-Werte zugunsten des Wachstums verschoben waren.

Als Einzelubergang zeigte im zweiten Untersuchungsintervall der Fekunditats-
Ubergang zu kleinen vegetativen Individuen mit ca. 0,15 einen relativ hohen
Elastizitatswert.

Zusammenfassend betrachtet sind die gro3en vegetativen Individuen im Allgemeinen
sowie Wachstum in den Subpopulationen geringer und Stagnation und Wachstum in
den Subpopulationen hoher Individuendichte fur das Populationswachstum von
starker Bedeutung. Im zweiten Untersuchungsintervall fand eine Angleichung der
hohen Individuendichte an die Elastizitdtswerte der geringen Individuendichte statt.

® Es gilt zu beachten, dass im ersten Untersuchungsintervall kein Regressionsiibergang beobachtet
wurde.
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Abbildung 15: Elastizitdtswerte der Populationswachstumsrate des ersten Untersuchungsintervalls in

Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte. (Die Werte sind im Anhang in der Tabelle A 2
Seite 194 aufgefiihrt.)
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Abbildung 16: Elastizitdtswerte der Populationswachstumsrate des zweiten Untersuchungsintervalls

in Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte. (Die Werte sind im Anhang in der Tabelle
A 3 Seite 194 aufgefihrt.)
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Tabelle 20: Elastizitdtswerte (von 1) der unterschiedlichen demographischen Raten.

2003 2004
Individuendichte: gering hoch gering hoch
Regression 0,00 0,06 0,01 0,01
Stagnation 0,12 0,41 0,33 0,29
Wachstum 0,56 0,38 0,48 0,51
Fekunditat 0,32 0,16 0,19 0,20
Summe 1 1 1 1
b Life tables response experiments (LTRE, retrospektiv)

Mit der LTRE-Analyse (Abbildung 17 Seite 141) soll die beobachtete Differenz in den
Populationswachstumsraten  zwischen den verschiedenen Subpopulationen
untersucht werden, um festzustellen, durch welche Ubergdnge bzw.
demographischen Raten die Differenzen in dem betrachteten retrospektiven
Zeitraum verursacht werden.””.

Nach der LTRE-Analyse des ersten Untersuchungsintervalls sind mit Ausnahme der
Fekunditat alle Entwicklungsstadienubergange einer demographischen Rate
einheitlich entweder fur die Subpopulationen hoher Individuendichte oder fur die
Subpopulationen  geringer Individuendichte bedeutsamer. Dabei tragt die
demographische Rate Wachstum, besonders das Wachstum in ein nachst hoheres
Entwicklungsstadium (vor allem bei den mittleren und grof3en vegetativen Individuen)
in den Subpopulationen geringer Individuendichte (positive Werte) zum Unterschied
in der Populationswachstumsrate bei. Die Ubergédnge der Stagnation (insbesondere
der mittleren und grof3en vegetativen Individuen) und im geringeren Malie auch die
der Regression sind flr die Subpopulationen geringer Individuendichte bedeutsamer.
Die Ubergange der Fekunditat tragen sowohl auf Seiten der hohen Individuendichte
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als auch auf Seiten der geringen Individuendichte zum Unterschied in der
Populationswachstumsrate bei. In den Subpopulationen geringer Individuendichte ist
die Fekunditat vor allem durch die schnelle Entwicklung zu gréReren Individuen
gekennzeichnet. Trotz einer nahezu gleichen Wachstumsrate im ersten
Untersuc:hungsintervall78 auf der Ebene der Subpopulationen kann auf der Ebene der
demographischen Raten und der Entwicklungsstadientibergange festgestellt werden,
dass die unterschiedlichen  Umweltbedingungen  der  Subpopulationen
unterschiedliche negative und positive Effekte auf die Entwicklungsstadienibergange
und somit auch auf die demographischen Raten ausuben. Dieser Effekt gleicht sich
jedoch aus, sodass kein signifikanter Unterschied auf der Subpopulationsebene
entsteht.

Im zweiten Untersuchungsintervall liegt tendenziell ein ahnliches Muster vor. Hier
sind jedoch nicht alle Ubergadnge des Wachstums fiir die Subpopulationen geringer
Individuendichte von Bedeutung. Es zeigt sich im Gegensatz zum Vorjahr, dass der
Ubergang der groRen vegetativen Individuen zu reproduktiven Individuen fur die
Subpopulationen hoher Individuendichte bedeutsamer ist. Gleichzeitig leisten die
grolien vegetativen Individuen, die in diesem Entwicklungsstadium stagnieren, in den
Subpopulationen geringer Individuendichte einen groReren Beitrag zu Differenz der
Populationswachstumsraten.

Die LTRE-Analyse verdeutlicht, dass bei den Entwicklungsstadienibergangen, die
eine hohe Elastizitat aufweisen, auch eine Variabilitdt der Ubergédnge zu beobachten
ist. So bestimmen die sehr elastischen demographischen Raten Wachstum in den
Subpopulationen geringer Individuendichte und Stagnation und Fekunditat in den
Subpopulationen hoher Individuendichte die Varianz der Lebenszyklen.

7 Bei der Elastizitdtsberechnung werden Perturbationen der Ubergangswahrscheinlichkeiten

durchgefiihrt, bei denen die tatséchliche Variabilitdt von Ubergéngen nicht beriicksichtigt wird.
"8 Lambda der Subpopulationen hoher Individuendichte betrug 0,74,
Lambda der Subpopulationen geringer Individuendichte betrug 0,73.
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Abbildung 17: LTRE-Analyse des Beitrages der Ubergénge zur Differenz von Lambda

7.2.6 Ergebnisse der flinf-klassigen Matrix

Individuen der Klasse 0 weisen eine Mortalitat von ca. 99 % auf (Abbildung 18 Seite
142). Die Berucksichtigung dieser Klasse zeigt deutlich, dass die meisten
intrinsischen Parameter (Lambda, Vervielfachungszeitraum, ,damping ratio*’® Pro-
Kopfwachstumsrate, Netto-Reproduktionsrate, Generationszeit) nahezu vollstandig
identisch sind mit denen einer vier-klassigen Matrix (Tabelle 21 Seite 143). Dagegen
ist der beobachtete Lambdawert gegenuber dem intrinsischen stark erhdht. Ebenso
weichen die Werte die mit der Fekunditat im Zusammenhang stehen von denen einer
vier-klassigen Matrix ab. Dies ist bedingt durch die sehr starke Zunahme der

" Die fiir diese Untersuchung verwendete Matrix der Population Allendorf weist einen positiven realen
subdominanten Eigenwert auf (0,16). Daher findet mathematisch gesehen keine Oszillation um das
stabile Stadienverhaltnis sondern eine gedampfte langsame Annaherung an dieses Verhaltnis statt.
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Fekunditat, bei Berucksichtigung der Klasse 0-Individuen. Dadurch kommt es nahezu
zu einer Verdopplung der reproduktiven Werte. Deren Verhaltnis zwischen den
Entwicklungsstadien bleibt jedoch annahernd konstant. Da die Stadienverteilung in
relativen Werten angegeben wird, war auch hier eine deutliche Veranderung
gegenuber eines vier-klassigen Systems aufgrund des hohen Anteils (beobachtet
68, intrinsisch 48 %) der Klasse O-Individuen an der Gesamtindividuenanzahl
festzustellen. Das Verhaltnis der Individuenanteile von Individuen der Klasse 1 bis 4
bleibt davon jedoch unbeeinflusst, sodass ein Vergleich unter vier-klassigen Matrizen
uneingeschrankt moglich ist. Ein Vergleich der Keyfitz Delta-Werte verdeutlicht die
direkte Abhangigkeit dieses Parameters von der Stadienverteilung und damit den
starken Einfluss der Anzahl an (berlcksichtigten) Klassen. Die Elastizitatsanalyse
(Abbildung 19 Seite 143) zeigt, dass die Ubergédnge der Individuen der Klasse 0
keine groRen Elastizitaitswerte aufweisen. Allenfalls ist der Ubergang vom
reproduktiven Individuum hin zum Individuum der Klasse 0 von geringer Bedeutung.
Zusammenfassend lasst sich aufgrund der Ergebnisse die durch die Abschatzung
des fruhsten Entwicklungsstadiums erhalten wurden feststellen, dass die
intrinsischen Werte gegenuber denen aus der direkten Beobachtung erhaltenen
Werten verlasslichere Parameter liefern, um Aussagen zu Populationen zu treffen.
Das fruhste Entwicklungsstadiums im Lebenszyklus von Heracleum mantegazzianum
hat keine oder nur geringe Bedeutung fur die Interpretation der (intrinsischen)
populationsbiologischen Parameter.

100

Abbildung 18: Mortalitat der Entwicklungsstadien (Daten
der hohen Individuendichte, Klasse 1 bis 4: gepoolte
Individuen der Untersuchungsflachen der hohen Dichte im
ersten Untersuchungsintervall, Tabelle 14 Matrix a Seite
123)

Mortalitit in %

0o 1 2 3 4
Entwicklungsstadium
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Tabelle 21: Vergleich der Ergebnisse einer flinf-klassigen Matrix mit denen der vier-klassigen.

Hohe Individuendichte 2003 - 2004
Gesamt ohne Alldf. Allendorf Allendorf
ohne Klasse 0 ohne Klasse 0 mit Klasse 0
Fekunditat 12,16 3,12 12,29
Lambda beobachtet: 3,11 1,92 4,15
intrinsisch: 1,38 1,01 1,01
Damping Ratio 1,57 6,36 6,17
Intrins. Vervielfachungszeitraum 5,08 1,24 1,27
Pro-Kopfwachstumsrate (r) 0,32 0,01 0,01
Netto-Reproduktionsrate (Ro) 6,37 1,03 1,07
Generationszeit (T) 5,78 6,27 6,27
Beob. Stadienverteilung KIO - - 0,68
Ende des Zeitintervalls Kl 1 0,64 0,69 0,22
Kl 2 0,23 0,06 0,02
Kl 3 0,10 0,21 0,07
Kl 4 0,02 0,04 0,01
Stabile Stadienverteilung Kl 0 - - 0,48
Kl 1 0,39 0,40 0,21
Kl 2 0,33 0,03 0,01
Kl 3 0,23 0,47 0,24
Kl 4 0,04 0,10 0,05
Keyfitz Delta 0,25 0,40 0,22
Reproduktiver Wert KIO - - 0,01
Kl 1 0,45 0,44 0,84
Kl 2 0,76 1,32 2,52
Kl 3 1,61 1,33 2,55
Kl 4 4,50 1,55 3,04

Allendorf 2003 - 2004 Allendorf 2003 - 2004
ohne Klasse 0 mit Klasse 0

9 ewzased
9 aasea

Abbildung 19: Elastizitdt der Populationswachstumsrate der Population Allendorf (ohne und mit
Klasse 0-Individuen). Die Werte sind im Anhang in der Tabelle A 4 (Seite 195) aufgefuhrt.
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8 Diskussion

Ausgangsfrage 1:
- Gibt es Variationen im Lebenszyklus der Subpopulationen
hoher und geringer Individuendichte? -

Ausgangsfrage 2:
- Wie unterscheiden sich die Lebenszyklen zwischen den
Subpopulation? -

8.1 Differenzierende Merkmale

Innerhalb von Populationen werden Unterschiede in der Umwelt und der
Individuendichte durch unterschiedliche demographische Parameter widergespiegelt
(Harper 1977). Unterschiedliche demographische Parameter zeugen wiederum von
Variationen im Lebenszyklus.

In der vorliegenden Studie konnte anhand von Log-Linear-Analysen (Kapitel 7.3.1)
und Lebenszyklusdiagrammen (Kapitel 7.3.3) festgestellt werden, dass die
Entwicklungsschicksale von Heracleum mantegazzianum-Individuen zwischen den
Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte variieren und somit
unterschiedliche demographische Parameter die verschiedenen Individuendichten
kennzeichnen.

Dabei hat die Individuendichte zum einen einen direkten Effekt auf das
Entwicklungsschicksal und  konnte  zudem  Ausdruck  unterschiedlicher
Umweltbedingungen und / oder Besiedlungsdauer sein.

Wie sich die demografischen Parameter auf der Ebene der Subpopulationen bzw.
der Entwicklungsstadien unterscheiden wird in folgenden Unterkapiteln erlautert®:

% Die Aussagen in den Kapiteln der Diskussion beziehen sich vorwiegend auf die Ergebnisse des
ersten Untersuchungsintervalls (zur Begrindung siehe Kapitel 8.4 Unterschiede zwischen den
Untersuchungsintervallen).
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8.1.1 Unterschiede auf der Ebene der Subpopulationen

Die Subpopulationen hoher Individuendichte sind durch Stagnation und in
geringerem Malle auch durch Regression gekennzeichnet (Kapitel 7.3.5 LTRE-
Analyse).

Dagegen ist in den Subpopulationen geringer Individuendichte Wachstum,
insbesondere Wachstum in das nachst hohere Entwicklungsstadium, von grofRer
Bedeutung (Kapitel 7.3.5 LTRE-Analyse). Individuen in den Subpopulationen
geringer Individuendichte durchlaufen also eine schnellere Entwicklung und gehen
mit hoéherer Wahrscheinlichkeit in ein héheres Stadium Uber als Individuen in
Subpopulationen hoher Dichte. Dies wird auch durch die langere Generationszeit in
den Subpopulationen hoher Individuendichte mit Uber 5 Jahren gegenuber 3 Jahren
in den Subpopulationen geringer Individuendichte deutlich. Dass viele auch oft als
zweijahrig bezeichnete semelpare Arten eine langere Generationszeit von 3 bis 5
Jahren, insbesondere bei hoherer Individuendichte haben, konnte auch in den
Arbeiten von Werner (1975 in Bender et al. 2000), Baskin & Baskin (1979), Gross
(1981) und Lacey (1986) festgestellt werden. Nach Mylius & Diekmann (1995) fuhrt
die kurzere Generationszeit in den Subpopulationen geringer Individuendichte zu
einer erhohten Fitness der Individuen, da diese Subpopulationen nicht dichtereguliert
sind (siehe unten).

In  den Subpopulationen geringer Individuendichte leistet eine schnelle
Keimlingsentwicklung einen entscheidenden Beitrag fir das Populationswachstum
(Kapitel 7.3.5 LTRE-Analyse). Daneben differenzieren eine geringere Fekunditat
sowie eine aufgrund der geringeren Mortalitat hohere Netto-Reproduktion in den
Subpopulationen geringer Individuendichte die verschiedenen Individuendichten.

Im Allgemeinen muss jede Art einen Kompromiss (,trade off‘) zwischen den oben
genannten demographischen Raten wie Fekunditat, Wachstum, Stagnation und
Regression eingehen, da ihr nur begrenzt Ressourcen zur Verfugung stehen.

Die daraus resultierenden Lebenszyklen werden haufig als relativ starre
artspezifische Kennzeichen verstanden. Innerhalb eines artspezifischen Rahmens
konnen jedoch starke Varianzen auftreten, wie die oben genannten Unterschiede
zwischen hoher und geringer Individuendichte und eine daraus resultierende
Einordnung von Heracleum mantegazzianum in das demographische Dreieck von
Silvertown et al. (1993) belegen (Abbildung 20 Seite 146).
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Abbildung 20: oben:

Vergleich von H. m. mit anderen semelparen
Arten im demographischen Dreieck von
Silvertown et al. (1993). Die Schenkel G, L und F
quantifizieren den Elastizitatswert der
demographischen  Raten  Wachstum  (G),
,Uberleben® (L, Regression und Stagnation) und
Fekunditat (F) einer jeden Art.

Links: Allgemeiner Aufbau des demographischen
Dreiecks (I semelpare Krauter, |l iteropare
Krauter, Il verholzte Pflanzen, Straucher [obere
Halfte] und Baume [untere Halfte]). Der Pfeil gibt
die hypothetische Beziehung der funktionellen
Pflanzengruppen beziiglich der Sukzession an
(verandert nach Silvertown et al. 1996).
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Heracleum mantegazzianum liegt wie auch die anderen aufgefUhrten semelparen
Arten in dem Segment des demographischen Dreiecks, in dem Wachstum (G)
bedeutsamer ist als Fekunditat (F) und so genanntes ,Uberleben® (L, Ubergange der
Regression und Stagnation). Bezlglich des Wachstums zeigt Heracleum
mantegazzianum im Vergleich zu einigen anderen semelparen Arten etwas geringere
Elastizitatswerte. Ein deutlicher Unterschied besteht jedoch in der Elastizitat der
,Uberlebens“-Ubergénge. Diese Ubergange weisen bei Heracleum mantegazzianum
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im Vergleich zu semelparen Arten relativ hohe Werte auf und ahneln damit
iteroparen Krautern (Silvertown et al. 1996). Nur die semelparen Arten Daucus
carota (Wilde Mdhre) - wie Heracleum mantegazzianum ebenfalls eine Apiaceae -
und Dipsacus sylvestris (Wilde Karde) weisen annahernd hohe Werte auf. Besonders
in den Subpopulationen hoher Individuendichte und im Jahre 2004 ist die Elastizitat
der zusammengefassten Grollen Stagnation und Regression besonders hoch,
sodass die Einordnung in das Ordinationsdiagramm in dem Bereich erfolgt, in dem
iteropare Krauter und auch Straucher auftreten®'.

Die verschiedenen Lebensformtypen sind im demographischen Dreieck entlang
eines Bogens (siehe Pfeil in Abbildung 20 Seite 146) angeordnet, an dem die
Lebensdauer, das Alter bei der ersten Reproduktion und die Generationszeit (in
Pfeilrichtung) ansteigt, die ,damping ratio® jedoch sinkt und die Netto-
Reproduktionsrate (Rp) im Zentrum ihr Maximum erreicht (Silvertown et al. 1996,
Franco & Silvertown 2004). Da dieser Verlauf auch die Veranderungen in den
Lebensformtypen widerspiegelt, die in Sukzessionsreihen von Pioniergesellschaften
zu ,Klimax“-Gesellschaften zu beobachten sind (Franco & Silvertown 2004), kann
Heracleum mantegazzianum nach diesem Konzept einer Phase der iteroparen Arten
oder sogar einer Phase, die typischerweise durch Straucher dominiert wird,
zugeordnet werden. Dies gilt insbesondere fur die Subpopulationen hoher
Individuendichte.

Bei dieser Untersuchung wird jedoch auch deutlich, dass die Variation der
Elastizitatswerte zwischen hoher und geringer Individuendichte sehr grofd ist und
zudem stark von den Witterungsverhaltnissen abhangt (Kapitel 8.4 Unterschied
zwischen den Untersuchungsintervallen). Derartig gravierende Variationen, wie sie
zwischen den verschiedenen Individuendichten im ersten Untersuchungsintervall
beobachtet wurden, wurden bei semelparen Arten bislang kaum festgestellt. Eine
Ausnahme bildet ein Extremwert bei Cirsium vulgare—Populationen (Adventivart in
Nordamerika) in den Untersuchungen von Bullock et al. (1994 in Silvertown et al.
1996).

Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit schranken daher die Anwendungs-
moglichkeiten ~ von  prognostizierten  Elastizitdtsverhalten  aufgrund  von
Arteigenschaften wie Semelparitat, Iteroparitat und weiteren Lebensformtypen, wie
sie von Silvertown et al. 1993 vorgeschlagen wurde, ein. Daher sollte insbesondere
bei der Entwicklung von Managementmethoden die Veranderlichkeit der

# Eine Einschrankung erfahrt die Einordnung, da sich die Population nicht im Aquilibrium befindet und
die demographischen Raten nicht weiter in verschiedene Beitrage aufgetrennt werden.
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Elastizitatswerte berucksichtigt ~ werden, um Zu verhindern, dass
Managementmethoden in Umweltbedingungen angewendet werden, in denen die
Populationen ,arttypische® bzw., ,lebensformtypische“ Eigenschaften nicht
aufweisen.

Als weiteres differenzierendes Merkmal der Subpopulationen zeigte sich, dass die
Subpopulationen hoher Individuendichte im Jahr 2003 weitestgehend im
Gleichgewicht mit den herrschenden Umweltbedingungen waren. Dies verdeutlicht
die Analyse der Entwicklungsstadienverteilung (Abbildung 13 Seite 134, Keyfitz
Delta-Wert und intrinsischer Vervielfachungszeitraum). Bei der Populationsstruktur
der Subpopulationen geringer Individuendichte war im oben genannten Jahr eine
Abweichung von diesem Gleichgewicht feststellbar. Diese Unterschiede konnten zum
einen darin begrindet liegen, dass die in den Subpopulationen hoher
Individuendichte herrschenden Umweltbedingungen durch Heracleum
mantegazzianum beeinflusst wurden. Zum anderen hat die Population einen
Gleichgewichtszustand erreicht, bei dem es nur noch zu einem Ausgleich von
abgestorbenen Individuen kommt. In diesem Gleichgewichtszustand stellt sich
aufgrund des Lebenszyklusses sowie anderen Arteigenschaften von Heracleum
mantegazzianum (z. B. sehr starke Samenschuttung) eine Populationsstruktur ein,
die fur die Subpopulationen hoher Individuendichte charakteristisch ist. An die von
Heracleum mantegazzianum im dichten Bestand beeinflussten Umweltbedingungen
sind die Individuen dieser Art gut angepasst. Darauf deuten die Beobachtungen von
sehr dauerhaften Subpopulationen hoher Individuendichte hin (Thiele 2005). In
dichten Bestanden liegen demnach fur Heracleum mantegazzianum so gunstige
abiotische und biotische Umweltbedingungen vor, dass Schwankungen der
Populationsstruktur hier in engeren Grenzen auftreten dirften als in den
Subpopulationen geringer Individuendichte. In einigen Subpopulationen geringer
Individuendichte waren vor der Untersuchung die Umweltbedingungen fur Heracleum
mantegazzianum durch landwirtschaftliche Nutzung beeintrachtigt worden. Die
Nutzung (Beweidung bzw. Mahd) verhinderte, dass sich eine Subpopulation hoher
Individuendichte entwickeln konnte und bewirkte somit eine Individuendichte, die der
eines fruhen Besiedlungsstadiums gleicht. Nach Beendigung der Nutzung zu Beginn
der Untersuchung lagen in den verschiedenen Individuendichten daher Situationen
vor, die auch fir eine unterschiedliche Besiedlungsdauer typisch sind. In den
Subpopulationen geringer Individuendichte traten durch das Aussetzen von Nutzung
und Managementmallnahmen verstarkt Veranderungsprozesse (Kapitel 8.2
Wettbewerbsstrategie) auf. Diese Veranderungsprozesse konnten der Grund fur die
starkere Abweichung der beobachteten von der stabilen Stadienverteilung in den
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Subpopulationen  geringer  Individuendichte  sein, da  wahrend eines
Veranderungsprozesses im Allgemeinen eine Abweichung zu erwarten ist. Eine
standdrtliche Ungunst abiotischer Faktoren als Ursache der unterschiedlichen
Individuendichten und eines damit einhergehenden  unterschiedlichen
Konvergenzverhaltens wird aufgrund der gemessenen Standortparameter als
weniger wahrscheinlich erachtet. Die leicht erhdhten Nahrstoffwerte in den
Subpopulationen hoher Individuendichte sind wahrscheinlich eher Folge als Ursache
der hohen Individuendichte (PySek & PySek 1995). Auch die Mdglichkeit, dass die
geringe Individuendichte vor Beginn der Untersuchung auf die geringe
Besiedlungsdauer (das geringe Alter der Subpopulation) zurtickzufuhren ist, wird fur
die meisten Populationen gegenuber der anthropogenen Stérung als weniger
bedeutsam eingeschatzt.

8.1.2 Unterschiede der Subpopulationen auf der Ebene
der Entwicklungsstadien

Die Log-Linear-Analyse (Kapitel 7.3.1) verdeutlichte, dass das Entwicklungsstadium
im Vergleich zur Individuendichte und 2zu den Standorteigenschaften der
Populationen einen aullerst starken Einfluss auf die Entwicklungsschicksale der
Individuen besitzt.

Daraus lasst sich die Frage ableiten, inwieweit die einzelnen Entwicklungsstadien zur
Differenzierung der Subpopulationen unterschiedlicher Individuendichte beitragen.
Die Verteilung der Entwicklungsstadien zeigte in den Subpopulationen geringer
Individuendichte gegenlber denen hoher Individuendichte einen groReren Anteil an
hoheren Entwicklungsstadien, insbesondere dem Entwicklungsstadium 3, den
grolien vegetativen Individuen. Dies ergibt sich aus der schnellen Entwicklung der
kleineren Entwicklungsstadien sowie aus der relativ langen Verweildauer und der
geringen Mortalitat der mittleren vegetativen Individuen.

In den Subpopulationen hoher Individuendichte sind relativ hohe Anteile an kleinen
und zum Teil auch mittleren vegetativen Individuen festzustellen, hier wird die hohe
Sterblichkeit dieser Entwicklungsstadien (die Mortalitat nimmt mit der Hohe des
Entwicklungsstadiums ab, Kapitel 7.3.1 Log Linear-Analyse und Abbildung 18
Mortalitat Seite 142) durch einen sehr hohen Eintrag an Samen kompensiert.

Die Elastizitdtsanalyse der Entwicklungsstadien zeigte im Gegensatz zu den
Untersuchungen von Parker (2000, Cytisus scoparius) und den auf Modellen
basierenden Untersuchungen von Childs et al. (2003, Carlina
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vulgaris), dass die jungeren Entwicklungsstadien trotz ihres hohen Anteils in
der stabilen Stadienverteilung nur geringfligig zur Wachstumsrate beitrugen, was
wahrscheinlich ebenfalls auf die Entwicklungsstadien-abhangige Mortalitat
zurtckzufuhren ist (Abbildung 18 Mortalitat der Entwicklungsstadien Seite 142).

Mit abnehmender Sterblichkeit steigt der reproduktive Wert (Kapitel 7.3.4 f
Reproduktiver Wert) von kleinen vegetativen Individuen bis zu den grofRen
vegetativen Individuen an.

Betrachtet man die reproduktiven Individuen, so kann bei der Samenproduktion
anders als bei den meisten anderen oben genannten Merkmalen keine signifikante
Abhangigkeit von der Individuendichte festgestellt werden. Dass das frihzeitigere
Erreichen des reproduktiven Entwicklungsstadiums in den Subpopulationen geringer
Individuendichte mit einer Verminderung an Quantitat und Qualitat der Samen
einhergeht (Bell 1980), konnte flur Heracleum mantegazzianum nicht nachgewiesen
werden. Hier treten wahrscheinlich regulierende Mechanismen auf, die sicherstellen,
dass die akkumulierten Assimilate und die Umweltbedingungen bei Initiierung der
Bluhperiode hinreichend sind und die somit die Samenproduktion unter
verschiedenen Umweltbedingungen nivellieren.

Die Initierung der Bliihperiode® ist besonders fiir semelpare Arten von sehr
entscheidender Bedeutung, da sie mit der Einleitung des Absterbeprozesses
verbunden ist. Daher ist bei dieser Artengruppe der Ubergang in die reproduktive
Phase von vielen Autoren populationsbiologisch®® untersucht worden. Hier zeigte
sich, dass die Initiierung der Blitenbildung zwischen den semelparen Arten und auch
innerhalb dieser Arten sehr variabel ist, obwohl viele andere demographische
Parameter relativ einheitlich sind (Rees et al. 2000, Wesselingh et al. 1993).

In der vorliegenden Arbeit wurde die Initilerung in Abhangigkeit von verschiedenen
GroRenmerkmalen®* untersucht. Hierbei zeigte sich, dass die Blattspreitenbreite sehr
gut mit der Initiierung korreliert, die Wuchshohe jedoch ein schlechter Prediktor ist
(Logistische Regression).

82 Bej Arabidopsis thaliana konnten Simpson & Dean (2002) ca. 80 Gene bzw. Loci fir die Steuerung
dieses Prozesses lokalisieren. Durch Experimente konnte eine Beeinflussung der Initiierung durch
Vernalisation, Photoperiode und Lichtqualitdt festgestellt werden (Simpson & Dean 2002). Die
Abhangigkeit von der Grolle, dem Alter oder der Temperatur wurde jedoch nicht untersucht. Auch
konnten genetische Variationen im GrdRenschwellenwert innerhalb von Populationen festgestellt
werden (z. B. Metcalf et al. 2003).

% Der optimale Zeitpunkt der Reproduktion liegt fir iteropare Arten an dem Punkt, an dem das
Produkt aus Uberleben I(x) und Fekunditat m(x), die Netto-ReProduktionsrate Ry, maximal ist.

# Dass die Bliihwahrscheinlichkeit eine Funktion der GroRe® ist, wurde von vielen Autoren belegt (z.
B. Werner 1975, Baskin and Baskin 1979, Gross 1981 Kawano 1985, Méndez & Obeso 1993). Jedoch
wurden hier zumeist die Wuchshohen von Individuen untersucht.
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Bei der Steuerung des Eintritts in die reproduktive Phase konnte von einigen Autoren
bei semelparen Arten ein GroRen-Schwellenwert nachgewiesen werden (Obeso
2002, Méndez & Karlsson 2004 Pinguicula vulgaris), unter dem keine Reproduktion
auftritt. Ein solcher Schwellenwert wurde auch in den untersuchten Heracleum
mantegazzianum-Populationen festgestellt. Da dieser Wert bei einer Spreitenbreite
von 50 cm liegt, erklart dies auch, dass nahezu ausschliel3lich groRe vegetative
Individuen im nachsten Jahr in die reproduktive Phase Ubergehen konnten, da die
Spreitenbreite von 50 cm ein Ausschlusskriterium bei der Klasseneinteilung dieser
Individuen war. Jedoch gehen nur ein Viertel bis die Halfte der Individuen, die diesen
Schwellenwert Uberschritten haben, im nachsten Jahr in die reproduktive Phase
uber. Eine arttypische, fixe Kennzahl, die unabhangig von den Standortbedingungen
ist, kann hiermit jedoch nicht bewiesen werden. So konnten einige Untersuchungen
zu GroRen-Schwellenwerten der Reproduktion bei unterschiedlichen Arten zeigen,
dass geographische Variationen (Wesselingh et al. 1993) sowie Variationen in
unterschiedlichen Habitaten (Wesselingh et al. 1997) und unter unterschiedlichen
Umweltbedingungen (Méndez & Karlsson 2004) auftreten. Auch konnten Klinkhamer
et al. (1991) in Carlina vulgaris-Populationen bei der Kontrolle der Reproduktions-
initiierung eine komplexe Interaktion zwischen Kalte-Exposition, Tageslange und
GroRe vor und nach dem Winter (nicht jedoch den Zeitpunkt der Initilerung)
feststellen. Bei Cynoglossum officinale jedoch wurde von Wesselingh et al. (1993)
ein sehr enger Grenzbereich des Schwellenwertes nachgewiesen. Und auch das
Ergebnis der vorliegenden Arbeit verdeutlicht zumindest, dass fur die untersuchten
Populationen ein sehr enger Grenzbereich von 1 bis 2 cm (Messungenauigkeit)
vorhanden ist, der auch trotz der extremen Unterschiede in den
Witterungsverhaltnissen Bestand hatte.

Aufgrund des Initilerungszeitpunktes, der Monate vor der Blutenbildung liegt, nehmen
Childs et al. (2003) an, dass die Variation des GroRenschwellenwertes keinen
direkten Angriffspunkt fur Selektionsprozesse bietet. Zumal diese meist auf
oberirdische Grélkenmerkmale bezogenen Werte nur indirekt mit der Initiierung
korrelieren und wohl die WurzelgroRe bzw. die gespeicherten Assimilate fur die
Steuerung der Initilerung verantwortlich sind.

Nach Sheppard (1991) ist die Wurzelgrof3e ausschlaggebend fur die Initierung der
reproduktiven Phase bei Heracleum sphondylium®°.

8 Tiley et al. (1996) geben flir Heracleum mantegazzianum einen Wurzeldurchmesser von bis zu 15
cm bei Eintritt in die reproduktive Phase an.
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Ein Indiz fur die Hypothese des Reservestoffspeicher-Schwellenwertes bei
Heracleum mantegazzianum liefert die logistische Regression (Kapitel 7.2.5
Entwicklung zum reproduktiven Individuum). Sie zeigt, dass im Gegensatz zur
Wuchshohe besonders deutliche Unterschiede der SpreitengroRen zwischen den im
nachsten Jahr vegetativ bleibenden und den reproduktiv werdenden Individuen
bestehen. Da eine starke VergroRerung der Spreite erst bei hdoheren
Entwicklungsstadien auftritt, ist die Spreitengrof3e starker ein Mal} fur das Potential
an Reservestoffen als die Wuchshohe bzw. die Stiellange, da diese relativ variabel
auch mit nur wenig Biomasse (Kapitel 8.2 Wettbewerbsstrategie) erhdoht werden
kénnen (Kapitel 7.2.5 Entwicklung zum reproduktiven Individuum).

Der Absterbeprozess wird bei semelparen Arten wahrend der BlUhperiode ausgelost
(z. B. durch Seneszenzfaktoren, Strasburger 1998) und ist daher nach Strasburger
(1998) keine Folge der Ausschdpfung von Reservestoffen®®. Von Interesse ware eine
physiologische experimentelle Studie (vorzugsweise an Klonen), die die Regulierung
des Eintritts in die reproduktive Phase sowie die Regulierung des Absterbeprozesses
bei Heracleum mantegazzianum untersucht.

Die sehr kleinen, kleinen und mittleren Individuen (Entwicklungsstadien 0, 1 und
2), die sich aus den ca. 40 000 Samen®’, die ein reproduktives Individuum im Mittel
produziert, entwickeln, besitzen ein hohe Mortalitat (Abbildung 18 Mortalitat Seite
142), insbesondere in Bereichen hoher ~ Samendichte. Da die
Etablierungswahrscheinlichkeit eines Keimlings mit der ansteigenden Dichte der
Samen sinkt, ist die Anzahl an etablierten Heracleum mantegazzianum-Keimlingen
weitgehend unabhangig von der Samenproduktion, was auch bei anderen Arten in
der Studie von Kachi (1983 in Rees & Rose 2002), Rees et al. (2000) festgestellt
wurde.

Die Abschatzung der Mortalitdt der sehr kleinen vegetativen Individuen
(Entwicklungsstadium 0) anhand der Untersuchung in Allendorf ergab eine Mortalitat
von ca. 99 % der Individuen dieser Klasse in der Subpopulation hoher
Individuendichte (Kapitel 7.3.6 Ergebnisse der finf-klassigen Matrix). In einer
Untersuchung von Pergl (mundl.) konnte eine ahnlich hohe Sterberate festgestellt
werden. Fur die Subpopulationen geringer Individuendichte lassen sich Werte aus
der Literatur anflhren, die in vergleichbaren Umweltbedingungen erzielt worden sind.

% Dies ist z. B. beim Absterben der mannlichen Spinatpflanze (Spinacia oleracea) nach der Bliite der
Fall.

® Nach Grime et al. (1988) konnte die groe Verbreitungsmdglichkeit der Art durch die hohe Anzahl
an Samen ein Grund fir die semelpare Lebensform sein. Derartige Korrelationen zwischen
Lebensspanne und Verbreitungsmdglichkeit werden jedoch sehr kontrovers diskutiert.
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So konnte Thiele (2005) feststellen, dass die 135 sehr kleinen Individuen, die aus
1200 Merikarpien, die in eine ungenutzte Grinlandflache eingesat wurden,
hervorgingen, eine Mortalitat von 100% besalien. Diese Ergebnisse unterstutzen die
Aussage von Hegi (1926 in Dierschke 1984), nach der Heracleum mantegazzianum-
Keimlinge gegenuber den Begleitpflanzen recht konkurrenzschwach sind.

Auch die Mortalitat der kleinen vegetativen und zum Teil auch der mittleren
vegetativen Individuen erreicht besonders in den Subpopulationen hoher
Individuendichte relativ hohe Werte. Die hohe Mortalitdt der drei kleinsten
Entwicklungsstadien (0 und 1, tlw. auch 2) ist wahrscheinlich nicht unwesentlich
durch die Selbstausdinnung aufgrund intraspezifischer Konkurrenz bedingt (Tiley et
al. 1996, siehe Individuenanzahl Tabelle 14 Seite 123). Dass der Prozess der
Selbstausdunnung sich am starksten auf sehr kleine Individuen (Kachi & Hirose
1985) bzw. bei der Etablierung der Keimlinge (Rees & Rose 2002) auswirkt, kann
hier bestatigt werden. Als Ruderalart mit starker Kompetitor-(Wettbewerber-)
Eigenschaft weist Heracleum mantegazzianum eine nur geringe Stresstoleranz z. B.
gegenuber Licht auf. PySek & PySek (1995) zeigen, dass die Abundanz von
Heracleum mantegazzianum-Individuen positiv. mit der Ellenberg Lichtzahl der
umgebenden Vegetation assoziiert ist. Fur die Individuen der frihen
Entwicklungsstadien durfte neben der Konkurrenz durch die Individuen der Kohorte
daher die starke Strahlungsabsorption durch die adulten Individuen (Ellenberg 1996,
Larcher 2001) einen bedeutsamen Einfluss auf die Uberlebenswahrscheinlichkeit
besitzen. Zusammen mit abiotischen Faktoren, z. B. Trockenheit und zufalligen
Ereignissen wie Laubfall der adulten Individuen, kommt es zu einer hohen Mortalitat
und starken Schwankungen in der Individuenzahl des sehr kleinen, kleinen und zum
Teil auch des mittleren vegetativen Entwicklungsstadiums. Mit der Hohe des
Entwicklungsstadiums schwachen sich die Auswirkungen dieser Faktoren jedoch ab.
Diese verringerte Mortalitat resultiert nach Mylius & Diekmann (1995) zwangslaufig in
einer hoheren Fitness der grofderen Entwicklungsstadien. Bei grof3eren Individuen
wirkt sich die intraspezifische Konkurrenz starker auf das Wachstum als auf die
Mortalitat aus, was auch von Rees & Rose (2002) festgestellt wurde.

Somit verhalt sich Heracleum mantegazzianum bezuglich der Fitness im Verlaufe
einer Lebenspanne ahnlich der Arten Cirsium vulgare und Cynoglossum officinale,
bei denen de Jong et al. (1989) feststellen konnten, dass die Fitness rapide mit der
Grolle ansteigt und langsam bis zum Schwellenwert der Reproduktion bei diesen
semelparen Arten abfallt. Bei Carlina vulgaris, ebenfalls eine semelpare Art, wurde
von Childs et al. (2003) ein davon stark abweichender, starker ausgeglichenerer
Verlauf festgestellt.
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Ein weiteres Merkmal des sehr kleinen, kleinen und mittleren Entwicklungsstadiums
ist die relativ hohe Stagnationsrate in den Subpopulationen hoher Individuendichte.
Die Stagnationsraten, die den Matrizen zu entnehmen sind (Tabelle 14 Matrizen und
Bilanzierungstabellen Seite 123), zeigen, dass bei den kleinen und mittleren
vegetativen Individuen in Subpopulationen hoher Individuendichte der Verbleib in
den entsprechenden Klassen gegeniiber Wachstums-Ubergangen stark tiberwiegt
und erst die grolden vegetativen Individuen einen starkeren Anteil an Wachstum
gegenuber der Stagnation aufweisen.

Auch die intrinsische Verweildauer als ein weiteres Mal} fur die Stagnation der
Individuen in einem Stadium verdeutlicht, dass kleine und mittlere vegetative
Individuen in Subpopulationen hoher Individuendichte jeweils ca 1,6 bzw. 1,8 Jahre
in dem jeweiligen Stadium verweilen. Diese Verweildauer ist dreifach langer als die
Verweildauer im Entwicklungsstadium 3 (grol3e vegetative Individuen).

Aufgrund der gegenitber den Wachstumsraten hohen Stagnationsrate und der hohen
Individuendichte werden hier die sehr kleinen, kleinen und mittleren vegetativen
Individuen einer Jungpflanzenbank zugeordnet. Die Jungpflanzenbank zeichnet sich
zudem durch eine hohe Mortalitat®® aus, die jedoch durch die sehr starke
Samenschuttung kompensiert wird.

Auch wenn die mittleren vegetativen Individuen in den Subpopulationen hoher
Individuendichte zur Jungpflanzenbank gezahlt werden, so wird durch die
Elastizitatsanalyse deutlich, dass diesen Individuen trotzdem eine hohe Bedeutung
fur die Population zukommt. Fur die Subpopulationen hoher Individuendichte waren
die mittleren und grof3en vegetativen Individuen diejenigen, die den hochsten Beitrag
fur das Wachstum der Population leisteten. Der starke Einfluss der mittleren
vegetativen Individuen auf das Populationswachstum in den Subpopulationen hoher
Individuendichte kdonnte darin begrindet liegen, dass diese Individuen nach dem
Entstehen von Bestandeslicken diese sehr schnell schlielen kdnnen und daraufhin
in kurzer Zeit in das nachste Entwicklungsstadium (Klasse 3) Ubergehen.

Unterstutzt wird dies auch durch das zweite Untersuchungsintervall, in dem als Folge
der Witterung im Jahre 2003 eine geringere Konkurrenz (Kapitel 8.4 Unterschied
zwischen den Untersuchungsintervallen) vorherrschte (Ubergang 2 — 3 betrug 44 %
im zweiten Untersuchungsintervall gegenuber 21 % im Vorjahr, Tabelle 14 Matrizen
und Bilanzierungstabellen a und c Seite 123). Diese Strategie wurde unter anderem
auch bei den Studien von Kobe et al. (1995) und Batista et al. (1998) festgestellt.

88 Allerdings konnte auch in den Subpopulationen geringer Individuendichte eine hohe Mortalitat der
kleineren und mittleren Entwicklungsstadien (Entwicklungsstadien 0, 1 und 2) festgestellt werden.
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In den Subpopulationen geringer Individuendichte ist im Vergleich zur hohen
Individuendichte eine schnelle  Keimlingsentwicklung  wichtiger far das
Populationswachstum (Kapitel 7.3.5 LTRE-Analyse). Auch ist der Lebenszyklus in
diesen Subpopulationen gekennzeichnet durch eine im Vergleich mit der
Stagnationsrate hohere Wachstumsrate bei den kleinen, mittleren und auch den
grol3en vegetativen Individuen (Kapitel 7.3.3 Lebenszyklusdiagramme).

Hier kdnnen nur die sehr kleinen vegetativen Individuen und eventuell auch die
kleineren Individuen des Entwicklungsstadiums 1 zur Jungpflanzenbank gezahlt
werden, da nur die kleinen vegetativen Individuen eine langere Verweildauer im
Ausgangs-Entwicklungsstadium gegenuber dem Wachstum in das nachst hdhere
Entwicklungsstadium aufweisen.

Der Aufbau von Wurzelmasse und eine damit verbundene Moglichkeit der
Einlagerung von Speicherstoffen ist flr die Individuen der Jungpflanzenbank sehr
bedeutsam. In den Subpopulationen hoher Individuendichte, in denen viele kleinere
und zum Teil auch die mittleren vegetativen Individuen nur ein Blatt aufweisen,
konnte in einer Untersuchung von Tiley et al. (1996) eine im Mittel kleinere
Wurzelmasse und ein grofRerer Anteil an vertikalen im Vergleich zu lateralen Wurzeln
festgestellt werden.

Die Entwicklung der Pol-Wurzeln verlauft in den Subpopulationen hoher
Individuendichte wahrscheinlich sehr langsam, da aufgrund der starken Beschattung
und der intraspezifischen Nahrstoffkonkurrenz der Kohorte die Anreicherung von
Assimilaten nur bedingt moglich ist. (Allein die Stagnation in einem Stadium
verbraucht Assimilate.) Darauf deuten auch die Ergebnisse der Nahrstoffanalysen
hin:

Vegetative Individuen, insbesondere kleine vegetative Individuen, zeigen signifikant
hdohere Nahrstoffgehalte in den Blattern in den Subpopulationen hoher
Individuendichte. Die starkere Abhangigkeit der Nahrstoffgehalte im Gewebe
kleinerer Individuen von der Individuendichte konnte durch das geringe Wachstum
der Individuen in der Jungpflanzenbank der hohen Individuendichte und die
Verflugbarkeit der Nahrstoffe im Boden begriindet sein (geringere Wurzelkonkurrenz
durch Graser). Individuen hoherer Entwicklungsstadien, insbesondere die
reproduktiven Individuen, kdnnen dagegen auf eine grof3ere Nahrstoffreserve in den
Wurzeln zurlckgreifen. Sie sind in der Lage, einen grof3eren Teil an Nahrstoffen
durch ein groldes Wurzelsystem auch gegenuber der Wurzelkonkurrenz durch Graser
und andere Heracleum mantegazzianum-Individuen zu erschlielen, was eine
Nivellierung der Pflanzennahrstoffgehalte dieser Individuen bezogen auf die
verschiedenen Individuendichten erklaren wirde. Offener Boden, eine stark
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verringerte Konkurrenz durch Graser und die hohere Nahrstoffverfugbarkeit durch die
schnelle Zersetzung der Heracleum mantegazzianum Blatter (PySek & PySek 1995)
konnten einen hoheren Stickstoffgehalt im Boden der Subpopulationen hoher
Individuendichte zur Zeit der Probenahme im Spatherbst verursacht haben. Ob der
signifikante Unterschied des pH-Wertes (héherer pH-Wertes im Bereich der
Subpopulationen hoher Individuendichte) auf die landwirtschaftliche Nutzung oder
auf Exsudate (siehe auch Callaway & Aschehoug 2000) von Heracleum
mantegazzianum zurUckzufuhren ist, Iasst sich hier nicht klaren.

Ausgangsfrage 3:
-Wie kommt es zu den Unterschieden der Lebenszyklen
zwischen den Subpopulation? -

8.2 Wetthewerbsstrategie

Fir den Etablierungserfolg und das Populationswachstum (Phase 2 des
Ausbreitungsprozesses, Kapitel 2.3 Ausbreitungsprozess), von Heracleum
mantegazzianum ist das Aneignungsvermogen der Ressource Licht entscheidend.
Hier besitzt Heracleum mantegazzianum gegenuber der umgebenden Vegetation
zwei bedeutende Vorteile: das frihe Austreiben und schnelle Wachstum im zeitigen
Frahjahr sowie die so genannte ,Emergenten-Strategie“ (siehe unten), die in den
Subpopulationen geringer Individuendichte im weiteren Verlauf des Jahres einen
Konkurrenzvorteil bedeutet.

Die frlhe Ausbreitung der Blattspreite im Vergleich zu den anderen Arten der
umgebenden Vegetation sowie das schnelle Wachstum im Vorfrihling, was
wahrscheinlich Adaptationen an die kurze Vegetationsperiode der Hohenlagen im
Kaukasus sind, bestimmen die Lichtverfugbarkeit fur die Individuen zu Beginn der
Vegetationsperiode (Caffrey 1994, Ochsmann1996). So halten Tiley et al. (1996) den
Wettbewerb um das verfligbare Licht insbesondere in der frGhen Vegetationsperiode
sogar fur den die Individuendichte bestimmenden Faktor. Die Moglichkeit, eine grol3e
Blattmasse zu einem Zeitpunkt aufzubauen, an dem Lichteinstrahlung und
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Temperatur suboptimal sind, wird jedoch auch durch die vorhandenen Speicherstoffe
in der Wurzel und damit durch die vorjahrigen Entwicklungsstadien bedingt. Die
Assimilateinlagerung in den Wurzeln wahrend der gesamten Vegetationsperiode ist
wiederum stark von der Strahlungsbilanz des ganzen Jahres und damit wiederum
von der Individuendichte abhangig.

Die Vertikalstrukturen der Subpopulationen (Kapitell 7.2.1 Abbildung 7 Verteilung der
Blattflachen Seite 103) verdeutlichen das Vorhandensein einer oberen Blattschicht,
die in den Subpopulationen hoher Individuendichte geschlossen ist, sodass diese
hier als Laubdach bezeichnet werden kann. Eine ahnliche Vertikalstruktur konnte von
Tappeiner & Cernusa (1996) fur Heracleum sosnowskyi im Kaukasus gefunden
werden. Tappeiner & Cernusa (1996) beschreiben eine horizontale Ausrichtung der
Blattspreiten und eine sehr dichte Blattanordnung, was auch fur Heracleum
mantegazzianum zutreffend ist. Als Folge dieser Bestandesstruktur konnten sie
einen hdheren Verwertungsgrad der einfallenden Lichtstrahlung sowie eine héhere
Photosyntheserate der obersten Blattschicht der Lebensgemeinschaft feststellen.
Auch bei Heracleum mantegazzianum befindet sich in der obersten Blattschicht der
Hauptteil der Spreitenflache. Diese Schicht wird in den Subpopulationen hoher
Individuendichte nur von einem geringeren Anteil an Individuen gebildet. Unterhalb
der oberen Blattschicht befindet sich ein stark beschatteter Raum, in dem nur eine
geringe Blattflachensumme vorhanden ist (Abbildung 7 Verteilung der Blattflachen
Seite 103). Dies ist auf eine geringere Spreitenflache und eine geringe Anzahl an
Rosettenblattern pro Individuum zurickzufuhren.

Vergleicht man die Hohe der oberen Blattschicht zwischen den unterschiedlichen
Individuendichten so wird deutlich, dass sich die Blattschicht in den Subpopulationen
geringer Individuendichte auf einem niedrigeren Niveau als in den Subpopulationen
hoher Individuendichte befindet (Abbildung 7 Verteilung der Blattflachen Seite 103
und Kapitel 7.2.4 Varianzanalyse der Wuchshohe, Blattstiellange und
Samenproduktion). Dies wird auch deutlich durch die Wuchshohe der grof3en
vegetativen Individuen, die per Definition der Klasse malgeblich die Bestandeshohe
bestimmen. Diese ist in den Subpopulationen hoher Individuendichte im Mittel um ca.
60 % hoher (Kapitel 7.2.3 Vergleich der Subpopulationen - t-Test flir gepaarte
Stichproben). Der Unterschied in der Wuchshohe beruht hauptsachlich auf einer
signifikant grofReren Rosettenblattstiellange, nicht jedoch auf einer VergréRerung der
Spreite (Tabelle 7: Ergebnisse des t-Tests flr gepaarte Stichproben der
morphometrischen Werte Seite 109). Die auch durch die Varianzanalyse bestatigten
signifikant unterschiedlichen Wuchshohen und Rosettenblattstiellangen zwischen
den Subpopulationen verschiedener Individuendichten zeigen im Vergleich der
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Populationen, dass die Langen der Rosettenblattstiele mit zunehmender Wuchshoéhe
zunehmen.

Die Wuchshoéhe der mittleren vegetativen Individuen liegt in den Subpopulationen
geringer Individuendichte im oder direkt Uber dem Wuchshdhenniveau der
Krautschicht der umgebenden Vegetation, auch wenn diese sehr unterschiedliche
Wuchshohen erreicht (Kapitel 5 Untersuchungsgebiete und Kapitel 7.2.3 Vergleich
der Subpopulationen Tabelle 3 Mittelwerte der morphologischen Merkmale Seite
107). Die mittleren vegetativen Individuen, die in den Subpopulationen hoher
Individuendichte im beschatteten Raum unterhalb der obersten Blattschicht
aufwuchsen, besalien im Mittel eine groflere Wuchshdhe gegenlber den Individuen
gleicher Klasse der Subpopulationen geringer Individuendichte. Daraus lasst sich
ableiten, dass Heracleum mantegazzianum in den Subpopulationen geringer
Individuendichte aufgrund einer sehr variablen Rosettenblattstiellange die
Wuchshdhe dahingehend kontrolliert, dass durch die Ausbildung eines sehr langen
Blattstiels in einem relativ frihen Entwicklungsstadium die Wuchshohe der
umgebenden Vegetation geringfugig ubertroffen wird. Aufgrund der geringen Anzahl
an Blattern, die jedoch eine relativ grolde Spreitenflache besitzen, ist Heracleum
mantegazzianum somit in der Lage, mit einem relativ geringen energetischen
Aufwand und einem relativ geringen Einsatz an Biomasse durch die Verlangerung
eines einzelnen Blattstiels eine groRe photosynthetisch aktive Flache in geringem
Abstand Uber das Niveau der umgebenden Vegetation zu heben. Dies konnte ein
entscheidender Vorteil von Heracleum mantegazzianum sein, der fur seine starke
Konkurrenzkraft verantwortlich ist. Aufgrund dieser Strategie konnen Individuen in
den Subpopulationen geringer Individuendichte in einem relativ frlhen
Entwicklungsstadium hohe Strahlungswerte nutzen und durch Beschattung
Konkurrenz auf die umgebende Vegetation ausuben.

Diese Strategie, hier als ,Emergenten-Strategie“®® (Uberhalter-Strategie) bezeichnet,
konnte eine Anpassung an die Hochstaudenfluren sein, in denen Heracleum
mantegazzianum im Kaukasus haufig vorkommt. Hierbei gilt es zu beachten, dass
diese Strategie nur bei interspezifischer Konkurrenz vorteilhaft ist und daher im
wesentlichen in den Subpopulationen geringer Individuendichte von Bedeutung ist,
da hier eine Beschattung der umgebenden Vegetation durch Heracleum

89 ‘Emergenten“ werden hier in Anlehnung an Emergenten des tropischen Regenwaldes - auch
Uberhalter genannt - als ,auftauchende“ Individuen verstanden, die den photosynthetisch aktiven
Bereich Uber dem Niveau der umgebenden Vegetation ausbreiten.

Die Verwendung des Begriffs nimmt keinen Bezug auf Emergenz im Sinne von emergenten - aufgrund
der Einzelelemente nicht vorhersehbaren - Eigenschaften eines Gesamtsystems.
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mantegazzianum-Individuen auftritt. Die Beschattung der umgebenden Vegetation
wird auch von PySek (1994) und Ochsmann (1996) als der entscheidende
Konkurrenzvorteil von Heracleum mantegazzianum angegeben. Bei einer starken
Beschattung der Heracleum mantegazzianum-Individuen durch ein relativ hoch
liegendes Blatterdach, so wie sie in den Subpopulationen hoher Individuendichte
auftritt, kommt diese Strategie aufgrund der begrenzten Nahrstoffressourcen nicht
mehr zum Tragen. Zwar erreichen hier kleine und mittlere vegetative Individuen eine
hohere Wuchshohe (Kapitel 7.2.3 Tab 3 F Mittelwerte der morphologischen
Merkmale), sie dringen jedoch nicht bis in die obere Blatterschicht vor. Die variable
Positionierungsmoglichkeit der Blatter der grol3en vegetativen und reproduktiven
Individuen in der oberen Vegetationsschicht ermoglicht jedoch die beobachtete hohe
Dichte an adulten und reproduktiven Individuen.

Die Variation des Lebenszyklus zwischen den Subpopulationen unterschiedlicher
Individuendichte, die sich in einer geringeren Generationszeit und einer schnelleren
Entwicklung in den Subpopulationen geringer Individuendichte auldert, konnte auf die
Emergenten-Strategie von Heracleum mantegazzianum zuruckzufuhren sein. Das
Vermogen, mit geringem Aufwand an Biomasse und Energie das Niveau der oberen
Blattschicht zu erreichen, ermoglicht es den mittleren vegetativen Individuen und
zum Teil auch schon den kleineren Individuen in den Subpopulationen geringer
Individuendichte, in denen ein niedrigeres Niveau der Vegetationshohe vorherrscht,
die oberste Vegetationsschicht zu erreichen. Daher ist es schon den kleinen und
mittleren vegetativen Individuen maoglich, durch eine hohere Absorption an
Lichtstrahlung einen starkeren Uberschuss an Reservestoffen zu produzieren, was
einen relativ frihzeitigen Eintritt in das reproduktive Entwicklungsstadium ermaoglicht.
Wohingegen die mittleren und kleineren vegetativen Individuen in der Jungpflanzen-
bank der Subpopulationen hoher Individuendichte aufgrund der starken
intraspezifischen Konkurrenz neben Nahrstoffen und Raum vor allem um die
Ressource Licht konkurrieren. Durch die starke Lichtabsorption des geschlossenen
Blatterdachs der Mutterpflanzen ist nur eine eingeschrankte Assimilation moglich.
Dadurch sind geringfligige Einlagerungen von Reserve- und Nahrstoffen sowie
negative Reservestoffbilanzen Uber kurzere Zeitspannen wahrscheinlich, was zu
einer hoheren Mortalitat, einem langsameren Wachstum und einer langeren
Lebensspanne flhrt.
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8.3 Heracleum mantegazzianum als Transformer und

Okosystem-Ingenieur (,,ecosystem engineer®)

Die Ausbildung eines sehr langen Blattstiels, die die Uberdeckung der umgebenden
Vegetation mit einer grolRen Spreitenflache ermdglicht (Emergenten-Strategie), ist
ein Konkurrenzvorteil von Heracleum mantegazzianum. Die umgebende Vegetation
ist strukturell nicht in der Lage, dieser Konkurrenz durch eine noch starkere
Verlagerung der photosynthetisch aktiven Flachen in groRere Hohen
entgegenzuwirken. So kommt es zu einer starken Beschattung der Vegetation. Der
dadurch ausgelbte Stress fuhrt zu einer hohen Mortalitat unter den Arten der
umgebenden Vegetation, da diese Arten zumeist an hohe Strahlungswerte
angepasst sind (Py3ek & Pydek 1995). Die mit der Uberschichtung der umgebenden
Vegetation durch Heracleum mantegazzianum Blatter begonnene
Strukturveranderung setzt sich mit zunehmender Abundanz weiter fort, sodass es
durch verstarkte Beschattung zu einer starken Verminderung der Arten und
Individuen der umgebenden Vegetation kommt. Im Falle der Ausbildung einer
Population hoher Individuendichte resultiert dies in einem nahezu vollstandigen
Ausfall der unteren Krautschicht, welche nur sehr geringfugig durch Heracleum
mantegazzianum Individuen ersetzt wird (Abbildung 7 Verteilung der Blattflachen
Seite 103).

Mit dieser sehr starken Strukturveranderung geht auch eine Veranderung der
abiotischen Umweltbedingungen, insbesondere des Strahlungshaushalts, einher. in
den Subpopulationen hoher Individuendichte herrschen von Heracleum
mantegazzianum selbst geschaffene Umweltbedingungen vor. Der Prozess der
Strukturumwandlung kann nach Kolbek et al. (1994) innerhalb weniger Jahre
ablaufen.

Anhand dieser Eigenschaften zahlen Dierschke (1984) und Kolbek et al. (1994)
Heracleum mantegazzianum zu den Adventivarten, die durch ihre groRe
Konkurrenzkraft die Vegetationsstruktur verandern. Wells et al. (1986 in Richardson
et al. 2000b%) pragten den Begriff des ,transformer®. ,Transformer* sind demnach
Adventivarten, die den Charakter, den Zustand, die Form oder die Natur von
Okosystemen innerhalb eines bestimmten Gebietes &ndern. Aufgrund der
Veranderungen von  Struktur,  Artenzusammensetzung und  abiotischen

“Richardson et al. (2000a) sehen in dem Begriff des ,transformers“ eine Steigerungsform des
Begriffes Pest, dem wird hier nicht gefolgt.
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Umweltbedingungen kann Heracleum mantegazzianum als ,transformer” bezeichnet
werden.

Heracleum mantegazzianum kann zudem aufgrund seiner Eigenschaft, die
Lichtaufnahme anderer Arten einzuschranken, als ,ecosystem engineer” bezeichnet
werden. ,Ecosystem engineers® sind nach Jones et al. (1994) Arten, die auf direkte
oder indirekte Weise die Verfugbarkeit von Ressourcen fur andere Arten verandern,
wodurch eine Veranderung, FortfUhrung oder Neubildung eines Habitats erfolgt.

8.4 Unterschiede zwischen den

Untersuchungsintervallen

Der Effekt des Untersuchungsjahres zeigt im Vergleich zur Individuendichte und zu
den Standorteigenschaften der Population einen ungefahr doppelt so starken
Einfluss auf die Entwicklungsschicksale (Log Linear). Dieser so deutlich ausfallende
Effekt zwischen den beiden Untersuchungszeitraumen kénnte auf die trockenen und
sehr warmen Witterungsverhaltnisse im Jahr 2003 zurickzuflhren sein. Dieser
warmste Sommer der zurlckliegenden 100 Jahre betraf das Ende des ersten und
den Beginn des zweiten Untersuchungsintervalls. Dabei wurden die beiden
Untersuchungsintervalle unterschiedlich stark von diesen Witterungsverhaltnissen
beeinflusst. Im ersten Untersuchungsintervall, in dem der Zensus zum Zeitpunkt
einer sehr hohen Trockenheit erfolgte, wurde eine sehr hohe Mortalitat bei allen
Entwicklungsstadien festgestellt. Im zweiten Untersuchungsintervall, in dem die
Bestande lichter waren und nach einem Fruhling und Fruhsommer mit mittleren bis
trockenen Witterungsverhaltnissen der Zensus zu einem Zeitpunkt erfolgte, an dem
eher feuchtere Witterungsverhaltnisse vorlagen, konnte eine starke Zunahme der
Individuenzahl, insbesondere der sehr kleinen und kleinen vegetativen Individuen,
beobachtet werden. Auch war der Anteil wachsender Individuen besonders bei der
Entwicklung der mittleren vegetativen Individuen zu grofien vegetativen Individuen
grolder. Die starke Zunahme der kleineren vegetativen Individuen und der hdhere
Anteil wachsender Individuen konnte neben der gunstigen Witterung im zweiten
Untersuchungsintervall auch auf eine geringere Konkurrenz aufgrund der hohen
Mortalitat der vegetativen Individuen im Jahr 2003 zurickzuflhren sein. Auch der
hohe Anteil an reproduktiven Individuen im ersten Untersuchungsintervall (Abbil-
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dung 13 Stadienverteilung Seite 134) trug zu einer geringeren intraspezifischen
Konkurrenz im zweiten Untersuchungsintervall bei, da die Individuen nach der
Reproduktion absterben. Die dadurch im 2zweiten Untersuchungsintervall
entstandenen Bestandeslicken fuhrten zu gunstigeren Lichtverhaltnissen, was auch
durch eine hdéhere Deckung durch Graser im Vergleich zum ersten Intervall deutlich
wurde. Die Bestandeslucken kdnnen vornehmlich durch das Wachstum der mittleren
vegetativen Individuen zu grof3en vegetativen Individuen geschlossen werden. Dies
hatte eine geringere Mortalitdt sowie eine hdhere Wachstumsrate der Individuen
dieser Entwicklungsstadien zur Folge. Die hohe Mortalitatsrate im ersten
Untersuchungsintervall ist zudem in starkem MaRe fur die niedrige
Populationswachstumsrate in diesem Zeitintervall verantwortlich. Aufgrund der
starken Individuenzunahme, die hauptsachlich auf kleinen vegetativen Individuen
beruhte, konnte im zweiten Untersuchungsintervall ein sehr starkes Wachstum
verzeichnet werden. Dies zeigt die starke Dynamik der Heracleum mantegazzianum-
Populationen, die Merkmale von r-Strategen aufweisen.

Reproduktive Individuen des Jahres 2004 gingen im Mittel aus groReren Individuen
des Vorjahres hervor als die reproduktiven Individuen des Jahres 2003. Nach Young
(1985) und nach Lacey (1986) beeinflusst die relative Wachstumsrate vor
Induzierung der Blutenbildung die Bluhwahrscheinlichkeit: langsam wachsende
Individuen besitzen eine hodhere Wahrscheinlichkeit in die reproduktive Phase
uberzugehen. Dies wird auch durch die vorliegende Studie bestatigt. Individuen, die
aufgrund der Trockenheit im Frahling 2003 nur ein geringes Wachstum aufwiesen,
besallen schon bei einer geringeren Wuchshdohe eine hohere Blih-
Wahrscheinlichkeit als die Individuen des Folgejahres.

In  den Subpopulationen geringer Individuendichte traten zwischen den
Untersuchungszeitintervallen die starksten Veranderungen ein (Kapitel 7.3.1 Log
Linear-Analyse).

Betrachtet man die Ergebnisse der Elastizitatsanalyse im  zweiten
Untersuchungsintervall, so lasst sich feststellen, dass eine leichte Angleichung der
Subpopulationen auftritt (Abbildung 20 demographisches Dreieck Seite 146). In
diesem Untersuchungsintervall nahm in den Subpopulationen geringer Dichte die
Stagnation gegeniber dem Wachstum insbesondere in das reproduktive
Entwicklungsstadium an Bedeutung zu (2002 - 2003 stagnierten 17 % der grof3en
vegetativen Individuen; 2003 - 2004 waren es 75 %). In Subpopulationen hoher
Individuendichte konnten hohere Elastizitdtswerte fiir das Wachstum (der Ubergang
1-2 hat an Bedeutung stark zugenommen) verzeichnet werden. Diese hoheren Werte
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sind wahrscheinlich auf die veranderte Konkurrenzsituation zurtuckzufihren und
bewirkten eine Abnahme der Bedeutung der Stagnation. Dies trat sehr deutlich bei
den mittleren vegetativen Individuen auf. Die Verweildauer zeigt, dass die Individuen
des Entwicklungsstadiums 2 langer im hoheren Entwicklungsstadium verweilen als
im Stadium 2, sodass diese Individuen im zweiten Untersuchungsintervall nicht zu
der Jungpflanzenbank gezahlt werden kdnnen.

Wahrend im Jahr 2003 insbesondere in den Subpopulationen hoher Individuendichte
die Populationsstrukturen weitestgehend mit den Umweltbedingungen im
Gleichgewicht waren, wichen diese im Jahr 2004 stark davon ab. Dieses Ergebnis
macht zusammen mit der Erkenntnis, dass die beobachtete Stadienverteilung im
Jahre 2003 der des Jahres 2002 sehr ahnelt, die beobachtete Stadienverteilung des
Jahres 2004 aber stark von beiden vorherigen Verteilungen abweicht, deutlich, dass
sich die extreme Witterung des Jahres 2003 im zweiten Intervall wesentlich
gravierender auswirkte. Aus diesem Grunde beziehen sich die Aussagen in den
vorherigen Kapiteln der Diskussion vorwiegend auf die Ergebnisse des ersten
Untersuchungsintervalls.

Es wird deutlich, dass die Witterung einen hohen Einfluss auf die Populationsstruktur
besitzt und die Demographie der Populationen im Verlauf der Zeit starken, auch
sukzessionsunabhangigen Veranderungen unterliegen kann.

8.5 Heracleum mantegazzianum als Adventivart

Der Ausbreitungsprozess von (Adventiv-) Arten kann in zwei Phasen unterteilt
werden (Kapitel 2.3 Ausbreitungsprozess).

In der ersten Phase, die die Einfuhrung von Diasporen und deren Entwicklung zu
reproduktiven Individuen umfasst, sind die Autdkologie und abiotische Faktoren von
besonderer Bedeutung. Auch Wechselwirkungen mit der biotischen Umwelt sind
Bestandteil dieser Phase. Fur Heracleum mantegazzianum sind die anthropogene
Verbreitung entlang von Transportwegen sowie die hydrochore Verbreitung der
Samen die Hauptverbreitungsfaktoren. Daher kommen Heracleum mantegazzianum-
Populationen haufig in naturrdumlichen Grenzbereichen vor. Diese Bereiche sind
nahezu immer durch Fluss- oder Bachlaufe gekennzeichnet und dienen oft der
Trassenfuhrung von Verkehrswegen. Sie weisen daher eine sehr hohe
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Einwohnerzahl pro Quadratkilometer und somit gute Verbreitungsmaoglichkeiten von
Diasporen auf.

Nach der Einbringung von Samen ist in der rezipierenden Vegetation ein hohes
Nahrstoffangebot und eine gute Wasserversorgung (jedoch keine Staunasse) fur den
Etablierungserfolg bedeutsam. In dieser Phase ist die schnelle Nahrstoffaufnahme
und die im Jahresverlauf sehr friih beginnende Keimperiode eine Arteigenschaft, die
bei erhohter Ressourcenverfugbarkeit sehr von Nutzen ist. Dies gilt insbesondere,
wenn Storungsereignisse auftreten wie die Verletzung der Vegetationsdecke durch
Landmaschinen oder andere Fahrzeuge oder durch Ablagerung von Abféallen oder
Bauschutt und dies aufgrund von Strukturveranderungen und anderen Funktionen
(sieche auch Noss 1990) in der Lebensgemeinschaft zu einer zeitweiligen
Verminderung von Konkurrenz fuhrt.

Dies qilt auch fir produktive Lebensgemeinschaften, in denen im Allgemeinen eine
intensive Konkurrenz vorherrscht (,fluctuating resource availability, Davis et al.
2000). Die aufgrund von Stoérungsereignissen verminderte Konkurrenz fuhrt zu einer
erhohten Ressourcenverfugbarkeit (,community disturbance hypothesis®, ,fluctuating
resource availability“), die die Etablierungswahrscheinlichkeit von Heracleum
mantegazzianum erhoht (Thiele 2005). Auch eine direkte Erhdhung der
Ressourcenversorgung wie z. B. bei starker Dingung oder Lagerung von
nahrstoffreichen Materialien kann nach der ,fluctuating resource availability“ (Davis et
al. 2000) die Etablierung begunstigen. Doch scheint die
Etablierungswahrscheinlichkeit von Heracleum mantegazzianum auf einer gréf3eren
raumlichen Ebene starker mit der Veranderung von Stérungsregimen wie z. B. bei
Aufgabe von Landnutzung als mit dem absoluten Mall an Stérung zu korrelieren.
Dies wird durch eine geringe Etablierungswahrscheinlichkeit von Heracleum
mantegazzianum in regelmaflig genutzten Landwirtschaftsflachen bestatigt (Thiele
2005). Diese Anpassung an Stérungen bzw. Veranderungen von Stérungsregimen
(z. B. bei der Anderung oder Aufgabe von Landnutzung), die Heracleum
mantegazzianum als Adventivart in Mittel- und Nordeuropa und auch als
gebietsheimische Art im Kaukasus zeigt, ist fir den Etablierungserfolg in der ersten
Phase daher ein bedeutsames Merkmal.

In der zweiten Phase sind die im Allgemeinen fur Populationen bedeutsamen
Prozesse (Demokologie) fir die weitere Ausbreitung entscheidender. Hier kommen
die Wettbewerbsstrategien von Heracleum mantegazzianum zum Tragen. Das frihe
Austreiben und schnelle Wachstum im frihen Fruhjahr, die starke Samenproduktion
und die Emergenten-Strategie, die zu einer Veranderung der Vegetationsstruktur
fuhrt, (,transformer®, Wells et al. 1986 in Richardson et al. 2000b) waren hier zu
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nennen. Der Ausbreitungserfolg von Heracleum mantegazzianum begrundet sich in
dem Vermdgen, die Ressource Licht sehr gut zu erschlie®en und andere Arten an
deren Aufnahme zu hindern (siehe oben ,Emergenten-Strategie®, ,ecosystem
engineer Jones et al. 1994). Begunstigt wurde dies durch die folgenden
Arteigenschaften:

groles Vermogen lokale Ressourcen zu erschlief3en, grolle Wuchshoéhe, schnelles
Wachstum, grof3e phanotypische Plastizitat, ausgepragtere Plastizitat, besonders
bezuglich Storungen, Nahrstoff- und Wasserversorgung, zwittrige selbstkompatibele
Bluten, lange Bluhperiode, starke Samenproduktion, Samenverbreitung Uber grolle
Distanzen, kurze juvenile Phase sowie geringes Alter der ersten Reproduktion, kurze
Lebensspanne (vgl. Alpert et al. 2000, Milbau et al. 2003).

Ein starkerer Konkurrenzvorteil durch fehlende Herbivoren der Kaukasus-Region, wie
sie die Enemy release hypothesis formuliert, wird auf der Grundlage einer
Untersuchung von Cock (mundl., Arbeitsgruppe des EU-Projektes ,Giant Alien®) nicht
angenommen. Gestutzt wird dies dadurch, dass bislang keine spezialisierten
Herbivoren in der Herkunftsregion festgestellt werden konnten. Auch eine erhohte
Vitalitat aufgrund eines genetisch fixierten Verlustes von Abwehrmechanismen, der
zu einer effektiveren Nutzung von Ressourcen fuhrt (EICA Theorie), wird nicht als
sehr wahrscheinlich erachtet, da keine Vitalitatsunterschiede zwischen den
Individuen des Herkunftsareals und denen des Adventivarten-Areals beobachtet
werden konnte. Zur endgultigen Beantwortung dieser Frage mussten vergleichende
Studien durchgefuhrt werden.

8.6 Ableitung von Managementmethoden

Fir die Entwicklung von Managementmethoden sind die Ergebnisse der
Elastizitatsanalyse hilfreich. Sie geben Hinweise auf Entwicklungsstadienubergange,
die fur die Population bedeutsamer sind als andere und somit die ,Achillesfersen® im
Lebenszyklus einer Art darstellen. Die Empfehlungen, die aus den
Elastizitatsanalysen abgeleitet werden, bediirfen jedoch einer Uberpriifung in der
Praxis.

Ahnlich den Untersuchungen von Parker (2000), in denen fir Cytisus scoparius
(Adventivart in  Nordamerika und Neuseeland) nicht ein einzelnes
Entwicklungsstadium als ,Achillesferse® festgestellt werden konnte, erwiesen sich in
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dieser Studie die groRen und mittleren vegetativen Individuen in den
Subpopulationen hoher Individuendichte und die grol3en sowie teilweise auch die
reproduktiven Individuen in den Subpopulationen geringer Individuendichte als
bedeutsamste = Entwicklungsstadien  (Abbildung 14  Elastizitatswerte  der
Entwicklungsstadien Seite 136). Die kleinen vegetativen Individuen besitzen die
geringste Bedeutung und sind daher als Ansatzpunkt eines Managements
ungeeignet. Das Management einzelner Pflanzen ist jedoch oft unpraktikabel oder
arbeitsaufwandiger als eine Bearbeitung der Flachen, auf denen die Populationen
anzutreffen sind. Fir die Flachenbearbeitung sind die Elastizitatswerte der
demographischen Raten sehr hilfreich. Sie geben Auskunft Uber den Effekt, den
diese Eingriffe auf die Prozesse Wachstum, Stagnation, Regression und Fekunditat
haben. Dies kann nach Entwicklungsstadien oder auf hoherer Ebene nach
Subpopulationen differenziert betrachtet werden.

Die Elastizitatsanalyse zeigte hier, dass die Reproduktion nicht die grofite Elastizitat
besitzt und daher andere Entwicklungsstadienibergange als Ansatzpunkt eines
Managements geeigneter scheinen. Dies gilt insbesondere fur Subpopulationen
hoher Individuendichte, in denen eine starke Uberproduktion an Samen vorliegt. Ein
geeigneterer Ansatzpunkt fir das Management ist das Wachstum, insbesondere in
den Subpopulationen geringer Individuendichte. Wachstum in ein hoheres
Entwicklungsstadium wird durch Storungen wie Mahd oder Beweidung
eingeschrankt, sodass die Individuen nach der Stérung das vorherige oder ein
kleineres Entwicklungsstadium erreichen bzw. absterben.

Da in den Subpopulationen hoher Individuendichte der Verbleib in einem Stadium fur
den Fortbestand der Population bedeutsam ist und die Entwicklung der Individuen
der Jungpflanzenbank durch entstehende Licken geférdert wird, haben
Managementmalnahmen dort zunachst einen geringeren Effekt. Daher sollte der
Bereich der geringen Individuendichte vorrangig bearbeitet werden. Bei Mangel an
Arbeitskraften kann sogar zunachst der Bereich der hohen Individuendichte von der
Mahd ausgenommen werden und dort durch einen Schnitt der Dolden nur die weitere
Ausbreitung unterbunden werden.

Des Weiteren kann die starke Abhangigkeit der Art von hohen
Lichtstrahlungsintensitaten fur das Management von Heracleum mantegazzianum
verwendet werden, indem Bestande durch Baumpflanzungen beschattet werden.
Allgemeine Managementempfehlungen sind dem Anhang zu entnehmen.
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9 Zusammenfassung

Das Ziel dieser Studie war die Aufklarung der erfolgreichen Wettbewerbsstrategie
von Heracleum mantegazzianum. In der vergleichenden Studie wurde die
Morphologie von Individuen sowie die Demographie von Populationen in
verschiedenen Individuendichten untersucht. Dazu wurden in § Populationen in
Hessen die Entwicklungsschicksale von H. mantegazzianum-Individuen in
Subpopulationen hoher und geringer Individuendichte in Daueruntersuchungsflachen
verfolgt. Hierbei kdnnen die Subpopulationen geringer Individuendichte als frihe, die
Subpopulationen hoher Individuendichte als spate Besiedlungsstadien aufgefasst
werden. Die Untersuchung erfolgte in zwei Untersuchungsintervallen von 2002 bis
2003 und 2003 bis 2004.

Im ersten Untersuchungsintervall, dessen Ende durch den extrem warmen und
teilweise sehr trockenen Sommer 2003 bestimmt war, waren die Populationen durch
eine hohe Mortalitatsrate aller Entwicklungsstadien sowie einen hohen Anteil an
reproduktiven Individuen gekennzeichnet. Die entstandenen Bestandesllcken
bedingten im folgenden Jahr eine groRe Anzahl kleiner Individuen sowie eine starke
Entwicklung von mittelgroRen zu groflen vegetativen Individuen. Dadurch wurde
nach dem Ruckgang der Populationen im ersten Untersuchungsintervall im zweiten
Untersuchungsintervall ein sehr starkes Populationswachstum beobachtet. Dies
fuhrte zu einer Populationsstruktur, die nicht im Gleichgewicht mit den herrschenden
Umweltbedingungen war. Aus diesem Grunde wurden fur den Vergleich der
Subpopulationen unterschiedlicher Dichte vorwiegend die Daten des ersten
Untersuchungsintervalls verwendet.

Obwohl H. mantegazzianum im Mittel 40.000 Samen produziert, zeigte sich im
Vergleich der Subpopulationen, dass aufgrund der sehr hohen Mortalitat,
insbesondere in der Jungpflanzenbank in den Subpopulationen hoher Dichte, die
Reproduktion nicht der bedeutsamste Entwicklungsprozess ist. In Subpopulationen
hoher Individuendichte sind vor allem der Verbleib in einem Stadium (d. h.
Stagnation) und in Subpopulationen geringer Individuendichte Wachstum von grol3er
Bedeutung. Diese Unterschiede in der Entwicklung fUhren zu einer verringerten
Generationszeit von 3 Jahren in Subpopulationen geringer Individuendichte
gegenuber mehr als 5 Jahren bei hoher Dichte.

Diese deutlichen Unterschiede konnten nach der Auswertung der morphologischen
Daten durch folgende Wettbewerbsstrategie erklart werden:
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Die Konkurrenzstarke von H. mantegazzianum ergibt sich aus dem Wettbewerb um
die Ressource Licht. Mit einem relativ geringen Einsatz an Biomasse kann H.
mantegazzianum in einem relativ frGhen Entwicklungsstadium durch die
Verlangerung eines einzelnen Blattstiels eine gro3e photosynthetisch aktive Flache
in geringem Abstand Uber das Niveau der umgebenden Vegetation ausbreiten und
somit deren Lichtaufnahme einschranken (,Emergenten-Strategie“). Durch seine
Wirkung auf die Ressource Licht wirkt H. mantegazzianum hier als ,ecosystem
engineer’. Aufgrund der Beschattung durch diese zusatzliche Vegetationsschicht
kommt es zur Strukturveranderung der Vegetation, die in den Subpopulationen hoher
Individuendichte, in denen es zur Ausbildung eines Blatterdaches durch H.
mantegazzianum kommt, mit dem Fehlen der unteren Krautschicht einhergeht. Die
,Emergenten-Strategie® begunstigt in den Subpopulationen geringer Dichte schon
relativ frihe Entwicklungsstadien durch eine hohe Lichtabsorbtion, die zur
Einlagerung von Reservestoffen fihrt, so dass hier im Vergleich zur hohen Dichte,
bei der diese Stadien aufgrund der Lichtkonkurrenz mit adulten Individuen in der
Entwicklung stagnieren, eine verkirzte Generationszeit beobachtet wird.
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10 Summary

The objective of the present study was the analysis of the successful competition
strategy of Heracleum mantegazzianum. In this comparative study, morphology of
individuals and demography of populations was investigated in stands (in the
following called subpopulations) of different density of individuals using matrix
models (elasticity, LTRE, ...), log-linear analysis and logistic regression. We
described differences in vegetation structure between open and dense
subpopulations and tried to answer the following questions: (i) are there life-cycle
differences between dense and open stands, and (ii) what are the reasons for
possible life cycle variation.

To this end, permanent plots (of 1.0 x 2.5 m size) were established in five
populations in Hessen in order to follow the fate of H. mantegazzianum individuals. In
each population, these permanent plots covered subpopulations of high and low
density.

Populations of low densities can be interpreted as early stages of colonisation
whereas subpopulations of high density represent later stages.

Investigations were carried out during the summer of three consecutive seasons,
2002 through 2004, and thus covered two population transitions, i.e. from 2002 to
2003 and from 2003 to 2004. In the first period, which was affected by hot and dry
weather conditions in summer 2003, populations were characterised by high mortality
rates of all life-cycle stages as well as high proportions of reproductive individuals. In
the following season, gaps left by the dead flowering individuals of 2003 led to high
numbers and proportions of small individuals and to accelerated development of
medium-size individuals into large vegetative individuals. This resulted in a
pronounced population growth during the second period (transition) in contrast to the
regression of populations during the first one. As a consequence, population
structure in 2004 was not at equilibrium with environmental conditions. Therefore,
data of the first observation period were primarily used for comparing subpopulations
of different individual density.

Although H. mantegazzianum-individuals on average produce 40,000 seeds the
comparison of subpopulations showed, that reproduction is not the most important
developmental process of the life cycle, which may be due to high offspring mortality,
especially in the seedling bank in areas of high density. In subpopulations of high
density of individuals, stasis (i.e. remaining in the same stage during an observation
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period) is most important, whereas in subpopulations of low density growth of
individuals into a higher stage has the strongest effect on population growth.
Consequently, subpopulations of low density had a shortened generation time of
three years as compared to more than five years in subpopulations of high density.
After analysis of morphological data, these differences in the life-cycle between
subpopulations of different densities could be explained by the following competition
strategy:

The great competitiveness of H. mantegazzianum results from its superiority in the
competition for light, which is achieved by the species’ “emergence strategy”. Already
in relatively early developmental stages H. mantegazzianum can lift a large
photosynthetically active surface just above the surrounding (resident) vegetation.
This is achieved with only moderate investment of biomass by extension of its leaf
stalks.

Through its effect on the availability of light to other plants H. mantegazzianum may
thus act as an ecosystem engineer. The light consumption of this additional H.
mantegazzianum leaf layer may result in changes in the structure of the overtopped
vegetation. In subpopulations of high density, which form a closed canopy of H.
mantegazzianum leaves shading results in a substantial decline or even complete
loss of the lower herb layers.

The “emergence strategy” is especially beneficial to H. mantegazzianum individuals
in subpopulations of low density where it enables younger developmental stages to
absorb copious light resulting in an early storage of assimilates. In contrast, in dense
subpopulations earlier/younger developmental stages experience strong competition
by conspecific adults retarding their development and leading to longer generation
times as compared to subpopulations of low density.
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Tabelle A 1: Ergebnisse des t-Tests flur gepaarte Stichproben der morphometrischen Werte sowie der
Nahrstoffanalysenwerte  (Freiheitsgrade 3, n betrdgt 4, Entwicklungsstadienklassen Ki,
Individuendichte Di, t-Testwert der Prifstatistikt t, Irtumswahrscheinlichkeitswert p)

Morpho- Mittl. Std. Nahrstoff- Mittl. Std.
logische -wert abw. -wert abw.
Merkmale KI Di t P Merkmale KI Di t P
Lingen in cm Blattspreite
Wuchshohe 2 g 49.3 5.3 N 2 g 2.5 0.6
h 69.4 10.8 mg/gTM h 3.3 0.4
-20.2 115 -3.50 0.039 -0.8 0.3 -6.22 0.008
3 g 971 204 3 g 2.4 0.4
h 1553 1041 h 2.9 0.3
-58.1 11.8 -9.84 0.002 -0.4 0.3 -3.15 0.051
4 g 2238 391 4 g 1.7 0.2
h 3288 219 h 21 0.4
-105.0 445 -4.72 0.018 -0.4 04 -221 0.115
Rosettenblatt 2 ¢ 1.7 0.2 P 2 g 3.9 1.1
-anzahl h 1.1 0.1 mg/gT™M h 4.7 0.9
0.7 0.3 525 0.013 -0.8 0.2 -6.71 0.007
3 g 35 05 3 g 32 06
h 3.0 0.4 h 3.7 0.5
0.5 04 266 0.076 -0.4 0.1 -6.54 0.007
4 g 17 06 4 g 29 10
h 2.0 0.4 h 3.1 0.6
-0.3 03 -1.96 0.144 -0.2 0.8 -0.63 0.573
Rosettenblatt 2 g 21.7 2.9 K 2 g 27.3 7.3
Spreiten- h 26.9 8.1 mg/gTM h 41.5 6.1
Lange -5.2 7.2 -1.46 0.240 -141 104 -2.73 0.072
3 g 80.5 157 3 g 22.6 9.2
h 953 117 h 29.7 9.9
-148 19.0 -1.55 0.219 -7.1 9.5 -1.49 0.232
4 g 804 269 4 g 17.9 4.3
h 107.9 9.0 h 23.4 6.2
276 221 -249 0.088 -5.5 48 -231 0.104
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Morpho- Mittl. Std. Nahrstoff- Mittl. Std.
logische -wert abw. -wert abw.
Merkmale KI Di t P Merkmale KI Di t P
Rosettenblatt 2 g 22.8 3.1 N/P 2 g 7.0 1.1
Spreiten- h 26.7 6.3 Verhaltnis h 7.5 1.2
Breite -3.8 6.9 -1.12 0.343 -0.5 0.8 -1.27 0.295
3 g 86.6 17.1 3 g 7.8 1.1
h 96.3 13.7 h 8.1 1.3
98 196 -1.00 0.391 -0.3 0.7 -0.75 0.506
4 g 81.8 323 4 g 6.8 1.8
h 1146 123 h 7.4 1.7
-32.8 30.3 -2.16 0.119 -0.6 0.3 -3.90 0.030
Rosettenblatt 2 g 394 5.7 C/N 2 g 17.3 4.7
Stiellinge h 58.5 6.8 Verhiltnis h 12.6 1.5
T 191 69 -556 0.011 T 47 33 287 0.064
3 g 70.5 16.7 3 g 17.3 3.0
h 1212 104 h 14.4 1.1
-50.7 112 -9.08 0.003 2.8 23 242 0.095
4 g 60.3 18.8 4 g 242 3.8
h 1127 113 h 20.4 2.8
-524 147 -7.13 0.006 3.9 35 219 0117
Boden
Stiangelblatt- 4 g 3.5 0.4 pH (CaCl,) g 4.9 0.1
anzahl h 3.8 0.3 h 55 0.2
-0.3 04 -1.25 0.301 -0.6 0.3 -4.35 0.022
Sténgelblatt- 4 g 76.4 17.6 P g 0.9 0.4
Spreiten h 1049 1041 mg/100g T™M h 2.0 1.4
Lénge -285 144 -3.95 0.029 -1.0 14 -1.48 0.235
Sténgelblatt g 86.2 226 K g 8.0 2.9
Spreiten h 1106 14.0 mg/ 100g TM h 14.0 34
Breite 244 233 -2.09 0127 -6.0 4.0 -2.98 0.059
Sténgelblatt 4 g 373 115 Mg g 17.5 7.9
Stiellange h 77.2 9.6 mg/ 100g TM h 232 112
-39.8 125 -6.36 0.008 -5.7 3.7 -3.04 0.056
Durchmesser 4 g 424 108 N g 0.253 0.064
terminale h 48.9 3.2 Masse% h 0.287 0.065
Hauptdolde -6.5 78 -1.66 0.196 -0.033 0.016 -4.28 0.023
Anzahl der 4 g 4.0 1.1 C g 2.6 0.7
Nebendolden h 4.5 1.0 Masse% h 3.0 0.5
term. Hpt.Dol. -0.5 05 -2.15 0.121 -0.4 0.2 -3.73 0.034
Durchmesser 4 g 26.2 8.7 C/N- g 101 1.1
gr. Nebendol. h 29.7 3.6 Verhéltnis h 10.5 1.0
term. Hpt.Dol -3.5 59 -1.18 0.322 -0.5 1.0 -0.99 0.396
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Morpho- Mittl. Std.

logische -wert abw.

Merkmale KI Di t P
Anzahl der 4 g 1.8 0.7

Seitendolden h 1.8 0.5

(am Stingel) 0.1 0.7 0.17 0.877
Durchmesser 4 g 25.6 5.7

der groRten h 27.9 4.2

Seitendolde 2.4 39 -1.21 0.313
Stangel- 4 g 3.8 1.4
durchmesser h 5.0 0.6
(aufBodenhéh.) -1.2 09 -2.72 0.073
Ausreifende 4 g 36063 11011

Samen h 37226 12215

-1163 11903 -0.20 0.857

Tabelle A 2: Elastizitadtswerte der Populationswachstumsrate des ersten Untersuchungsintervalls
(hohe Individuendichte und geringe Individuendichte).

Elastizitat (A)
hohe Individuendichte

Entwicklungs-
stadium 2003

Entwicklungsstadium 2002

1 2 3 4

0,08 0,04 0,00 0,06
0,08 0,18 0,01 0,07
0,03 0,12 0,294 0,02
0,00 0,00 0,45 0,00

Entwicklungs-
stadium 2003

Elastizitat (A)
geringe Individuendichte

B OWON =

Entwicklungsstadium 2002

1 2 3 4

0,01 0,00 0,00 0,07
0,05 0,02 0,00 0,13
0,02 0,7 0,09 0,12
0,00 0,01 0,31 0,00

Tabelle A 3: Elastizitatswerte der Populationswachstumsrate des zweiten Untersuchungsintervalls
(hohe Individuendichte und geringe Individuendichte).

Elastizitat (A)
hohe Individuendichte

Entwicklungsstadium 2003
1 2 3 4

A WN =

0,03 0,00 0,00 0,14
0,12 0,08 0,00 0,06
0,02 0,47 0,18 0,00
0,00 0,00 0,20 0,00

Entwicklungs-
stadium 2004

Entwicklungs-

Elastizitat (A)

geringe Individuendichte

stadium 2004

Entwicklungsstadium 2003
1 2 3 4

A WN =

0,00 0,00 0,00 0,16
0,10 0,03 0,01 0,03
0,06 0,13 0,30 0,00
0,00 0,00 0,19 0,00
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Tabelle A 4: Elastizitatswerte der Populationswachstumsrate in der Population Allendorf mit und ohne
Verwendung der Klasse 0 Individuen (hohe Individuendichte).

Elastizitat (A)
Allendorf ohne Klasse 0

Entwicklungsstadium 2003

Elastizitat (A)
Allendorf mit Klasse 0

Entwicklungsstadium 2003

6 I 1 2 3 4 < 0 1 2 3 4
g’ I 1] 0,04 0,00 0,00 0,13 28 8 o o,0000 0,00 0,00 0,00 0,01
% e 2| 0,00 0,00 0,00 0,03 5 N 1] 0,0031 0,04 0,00 0,00 0,13
S ._g 3( 0,43 0,03 0,47 0,00 é g 2| 0,0024 0,00 0,00 0,00 0,03
5 % 4] 0,00 0,00 0,16 0,00 é "g 3| 0,0000 0,173 0,03 0,46 0,00
w n 4( 0,0000 0,00 0,00 0,216 0,00
Tabelle A 5: Ubersicht der Populationsparameter.
2002 - 2003 2003 - 2004
hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte hohe Ind. Dichte  geringe Ind. Dichte
Fekunditat 0,92 0,62 12,16 4,57
Lambda beobachtet: 0,78 0,82 3,11 2,64
intrinsisch:
dom. Eigenwert 0,76 0,76 1,38 1,24
Bootstrap (5000):
Mittelwert 0,74 0,73 1,31 1,07
poos 0,48 0,47 0,49 0,45
unteres 95% Konvi. 0,56 0,39 0,79 0,72
oberes 95% Konvi. 0,87 0,99 1,63 1,40
Damping Ratio 3,18 2,17 1,57 1,66
Intrins. Vervielfachungszeitraum 1,99 2,96 5,08 4,52
Pro-Kopfwachstumsrate (r) -0,28 -0,27 0,32 0,22
Netto-Reproduktionsrate (Ro) 0,24 0,45 6,37 3,92
Generationszeit (T) 5,15 2,99 5,78 6,25
Beob. Stadienverteilung Kl 1 0,24 0,04 0,64 0,70
Ende des Zeitintervalls Kl 2 0,29 0,10 0,23 0,13
Kl 3 0,27 0,40 0,10 0,15
Kl 4 0,20 0,46 0,02 0,03
Stabile Stadienverteilung Kl 1 0,29 0,09 0,39 0,23
Kl 2 0,32 0,17 0,33 0,21
Kl 3 0,24 0,36 0,23 0,48
Kl 4 0,15 0,37 0,04 0,07
Keyfitz Delta 0,07 0,12 0,25 0,46
Chiz (FG = 3) 9,92 6,86 330,74 258,71
p< 0,019 0,076 0,000 0,000
Reproduktiver Wert Kl 1 0,65 0,89 0,45 0,69
Kl 2 1,07 1,14 0,76 0,77
Kl 3 1,30 1,11 1,61 1,02
Kl 4 1,04 0,86 4,50 2,56
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Tabelle A 6: Konzepte zur Adventivarten-Thematik

Bezeichnung Vertreter Beschreibung

Teil 1: Einfluss von Anzahl und Zeitraum auf die Etablierungswahrscheinlichkeit

Propagule Williamson & Fitter 1996  Eine hohe Einfihrungsrate von Adventivarten
pressure Newsome & Noble 1986  kann eine hohe Sterberate ausgleichen und
Simberloff 1989 erhéht die genetische Diversitdt sowie die

Wahrscheinlichkeit der Etablierung aufgrund
glnstiger Zufallsereignisse.

Zehner-Regel Williamson & Brown 1986 10 % der importierten Arten bauen Populationen
Williamson & Fitter 1996  auf, die sich jedoch nicht selbst erhalten kénnen.
1 % etabliert sich dauerhaft und 0,1 % wird zu

~Schadlingen®.
.Lag“ Phase Scott & Panetta 1993 Verzégerungsphasen zwischen Einfihrung und
Kowarik 1995 exponentieller Ausbreitung kénnen durch das
spatere Auftreten von gunstigen

Umweltbedingungen, ein hohes Alter bei der
ersten Reproduktion oder eine genotypische
Adaption eintreten.

Teil 2: Einfluss von Artmerkmalen auf die Etablierungswahrscheinlichkeit

Artmerkmale Baker 1965 Bestimmte Artmerkmale, z. B. die der typischen
des ideal Weed  MacArthur & Wilson 1967 r-Strategen, beglinstigen Adventivarten.

EICA Blossey & Noétzold 1995 Eine erhohte Vitalitat und gréRRere ,Erfolge“ von
(post-invasion Adventivarten aufgrund eines genetisch fixierten
evolution of Verlustes von Abwehrmechanismen, der zu
increased einer effektiveren Nutzung von Ressourcen
competitive fuhrt.  (Evolutiv  entstanden  durch die
ability) Abwesenheit von Schadorganismen)

Teil 3: Einfluss der rezipierenden Umwelt auf die Etablierungswahrscheinlichkeit

Enemy release Keane & Crawley 2002 Adventivarten sind ohne ihre Schadorganismen
eingefuhrt worden und werden in der neuen
Umwelt weniger von  Schadorganismen
beeintrachtigt.
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Biotic resistance
(Syn.: ecological
resistance)

.Resistenz
durch
Biodiversitat*

Empty Niche
hypothesis

Niche
opportunity

Community
disturbance
hypothesis

Fluctuating
resource
availability

Darwin 1859
Elton 1958,

MacArthur 1955
Elton 1958

Tilman et al. 1997b

Lonsdale 1999

(Contra:
Wiser et al. 1998

Stohligren et al. 1999
Levine & D’Antonio 1999)

Grinnell 1917
Hutchinson 1957
Elton 1958

Shea & Chesson 2002

Crawley 1987

Burke & Grime 1996

Wiser et al. 1998

Prieur-Richard & Lavorel

2000

Davis et al. 2000

Es findet eine Einschrankung der Adventivarten
durch Herbivoren und Pathogene sowie durch
Konkurrenz in der neuen Umwelt statt.

Die Diversitat von Lebensgemeinschaften, ins-
besondere der Artenreichtum, verringert die
Etablierungswahrscheinlichkeit von Adventiv-
arten, da sie eine bessere Ressourcen-
ausnutzung sowie einen starkeren Wettbewerb
und daher wenige freie Nischen aufweisen.

In Systemen mit mehr (Funktions-)
Verbindungen treten weniger Fluktuationen bei
Verlust einer Verbindung auf.

Contra: Im Allgemeinen férdern die Faktoren,
die den Artenreichtum positiv beeinflussen, auch
die Etablierung von Adventivarten.

Die Hypothese kann zumeist nur auf einer
kleinen Skalenebene bestatigt werden.

Lebensgemeinschaften missen freie Nischen
aufweisen, um von angepassten
(Adventiv-) Arten besiedelt werden zu kénnen.
Hier wird Wettbewerb als der entscheidende
Faktor angesehen.

daran

Faktoren
und der

Interaktionen zwischen den
Ressourcen,
abiotischen Umwelt sowie deren Variation in
Raum und Zeit werden in diesem Konzept
berlcksichtigt, um potentiell die Verfligbarkeit
freier Nischen einer Lebensgemeinschaft zu

definieren.

naturlichen Feinden

Das Auftreten von Stérungsereignissen fuhrt zu
einer zeitweiligen Verminderung von Konkurrenz
und Erhoéhung der Ressourcenverfligbarkeit,
welches die Etablierungswahrscheinlichkeit von
Adventivarten erhoht.

Erh6hung der Etablierungswahrscheinlichkeit
von Adventivarten durch kurzfristige
Nahrstoffiberschisse  aufgrund  sinkenden
Ressourcenverbrauchs nach Stérung und / oder
der Erhéhung der Ressourcenversorgung.
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Managementempfehlungen

Die Managementempfehlungen, die an dieser Stelle ausgesprochen werden,
beruhen auf den Ergebnissen dieser Arbeit sowie auf Informationen aus der Literatur
und aus Gesprachen mit Praktikern.

Es ergeben sich folgende Empfehlungen:

Bei einer geringen Anzahl an Individuen sollten diese mit der ca. 20 cm langen
Hauptwurzel einzeln ausgegraben werden. Dabei ist zu beachten, dass Teile der
Hauptwurzel (Polwurzel) Adventivknospen bilden und erneut einen Spross
austreiben konnen.

Sofern die Anzahl der Individuen zu grof} ist und ein mechanisches Management
angestrebt wird, ist eine Schadigung der Pflanzen durch dauernde oder mehrfache
Beweidung oder jahrlich mehrfache Mahd dem Entfernen der Dolden unbedingt
vorzuziehen. Das Entfernen der Dolden ist aufgrund der Ausbildung von Notbliten
mit zum Teil sehr hoher Zahl an Samen pro Pflanze sowie der Sicherung des
Bestandes durch wenige Ubersehene (Neben-) Dolden haufig nicht sehr erfolgreich.
Eine permanente Beweidung wahrend der Vegetationsperiode durch Galloways,
Highlandrinder, Heckrinder, Pferde oder Schafe, tlw. auch durch die in Mitteleuropa
ublichen Hausrinder, war in den meisten geschilderten Fallen sehr erfolgreich.
Aufgrund von mundlichen. Mitteilungen scheinen Unterschiede zwischen den Rassen
zu bestehen. Auch eine jahrlich mehrfache Beweidung durch Schaf-Hute ist effektiv.
Ebenfalls erfolgreich war eine jahrlich mehrfache Mahd. Bei Mangel an Arbeitskraften
sollte der Bereich der geringen Individuendichte vorrangig bearbeitet werden. Es
kann sogar zunachst der Bereich der hohen Individuendichte von der Mahd
ausgenommen werden. Dort sollte die weitere Ausbreitung dann durch einen Schnitt
der Dolden unterbunden werden. Bei der Mahd mussen die entsprechenden
VorsichtsmalRnahmen, vor allem Gesichtsschutz (zumindest Augenschutz) und der
Schutz der Haut, beachtet werden. Normale Stral3enkleidung bietet beim Schneiden
der Pflanzen keinen ausreichenden Schutz. Ein zusatzlicher Arbeitsanzug und
Regenkleidung ist zu empfehlen. Bei Kontakt mit dem Pflanzensaft oder mit Teilen
der Pflanze ist sofortiges Spulen mit Wasser Uber einige Minuten nétig (&hnlich der
Behandlung einer Verbrennung, Kapitel 4.3.4 Toxizitat).

Beweidung und Mahd sind ebenfalls als Pravention zu empfehlen.
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Die Beschattung z. B. durch Erlen (jedoch nicht durch Pappeln) ist als Management-
Malnahme ebenfalls geeignet, sofern der Standort geeignet ist (Flussufer,
bachbegleitend oder Auen).

Wenn die Durchfiihrung der oben genannten Methoden nicht mdglich ist und ein
Doldenschnitt durchgefiihrt wird, missen die Dolden nach dem Abtrennen zumindest
aus dem Bereich geringer Individuendichte entfernt werden, da die Samen
wahrscheinlich sehr fruh (wenige Tage nach dem Abfallen der Blutenblatter) durch
Nachreifung keimfahig werden. Wenn die Dolden lediglich abgetrennt, nicht aber aus
dem Bestand entfernt werden, hat dies keinen oder nur einen sehr geringen Effekt.
Sofern die Samen nicht aus dem Bestand gespult werden, kdnnen diese im dichten
Bestand auch zurickgelassen oder dort an einer Stelle vergraben werden, da die
Keimlinge im Bereich der hohen Dichte aufgrund der Selbstausdiinnung kaum einen
Beitrag flr das Populationswachstum leisten.

Ein recht frUher Schnitt der Dolden zu Beginn der Blite fuhrt zur verstarkten
Ausbildung von ,Notdolden® am Grund des Pflanzensprosses, sodass durch
mehrfache Kontrolle und Schnitt die Samenbildung der bodennahen ,Notdolden®
verhindert werden muss. Daher ist ein spaterer Schnitt der Dolden zu bevorzugen.
Ein spaterer Schnitt ware gegeben, wenn der Schnitt zu einem Zeitpunkt erfolgt, an
dem die meisten Samen der Nebendolde (diese uUberragen zu diesem Zeitpunkt
meist die Hauptdolde) deutlich ausgebildet sind, die Samen der Hauptdolde jedoch
noch keine Trocknungserscheinungen aufweisen. (Dies ist in der Regel Mitte Juli der
Fall.) Hier konnte eine einmalige Nachkontrolle, die ca. ein bis zwei Wochen nach
der ersten Managementmalinahme erfolgen sollte, ausreichend sein.
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Bootstrapping von Lambdawerten

Das ,bootstrap“-Verfahren wurde verwendet, da pro Untersuchungszeitintervall nur
eine intrinsische Populationswachstumsrate vorliegt und weder die Varianz noch die
Verteilung der Entwicklungsstadienubergange bekannt ist. Mit Hilfe dieses
Verfahrens lassen sich der systematische Fehler, die Varianz als auch die
Konfidenzintervallgrenzen anhand numerischer Berechnungen abschatzen. Durch
die Abschatzung von Konfidenzintervallen soll hier geklart werden, ob sich die
unterschiedlichen  Populationswachstumsraten  zwischen  (Sub-)Populationen
signifikant unterscheiden.

Eigenvektoren, linke und rechte
Die Bezeichnungen ,rechter (Aw = Aw ) und ,linker* (vA=\v) Eigenvektor leiten sich
aus den angegebenen Formeln ab.

Eigenwerte

Eigenwerte werden anhand einer Matrix mit Hilfe der charakteristischen Gleichung
(Ax - Ax = 0, aus Ax= A x) berechnet. A ist der Wert der bei der Gleichrichtung aller
Vektoren als Skalar aus den Vektorelementen ausgeklammert werden kann. Der
dominante Eigenwert ist immer real und positiv. Wenn der subdominante Eigenwert
ebenfalls real und positiv ist, tritt keine Oszillation auf. In der Regel ist der
subdominante Eigenwert jedoch komplex oder negativ, sodass eine Oszillation bis
zum Erreichen der Konvergenz stattfindet.

Folgende Synonyme werden im englischen Sprachraum fur den dominanten
Eigenwert verwendet:

“‘Asymptotic rate of growth”

“Finite rate of (population) increase”
“Finite multiplication rate”
“Instantaneous rate of growth”
“Instantaneous rate of natural increase”

“Intrinsic rate of (population or natural) increase™’

%" Von Alexei Sharov vorgeschlagene Ausweitung des Begriffs “intrinsic” auf die “finite growth rate” in
Quantitative Population Ecology, by A. Sharov, Dept. of Entomology, Virginia Tech, Blacksburg, USA
(http://www.ento.vt.edu/~sharov/PopEcol/lec5/exp.html, 03.02.1997 gelesen 24.03.2004).
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Ergodizitat eines Modells

Bestimmte Populationsparameter wie Wachstumsrate und Stadienverteilung nahern
sich, unabhangig von Ausgangsbedingungen, nach vielfacher Projektion einem fur
die Matrix konstanten, intrinsischen Wert.

Fitness

Unter Fitness wird der Beitrag eines Genotyps zur nachsten Generation im Vergleich
zu den anderen Genotypen innerhalb einer Population (individuelle Fitness), der
anderen Arten (relative Fitness) oder beiden Moglichkeiten (,inclusive fitness®)
verstanden.

Gleichgewichtszustand (Aquilibrium)

Gleichgewicht im 6kologischen Kontext bedeutet, dass eine Population oder mehrere
Populationen von Organismen, deren PopulationsgroRe ein bestimmtes Niveau in
einem Okosystem aufweist, tendenziell dieses Populationsniveau halten und nach
geringfugigen Abweichungen zu diesem Niveau zuruckkehren (Begon et al. 1990).

Habitat

Der von Linné gepragte Begriff wurde zunachst im autokologischen Sinne verwandt,
heute jedoch, besonders im englischen Sprachraum synokologisch zumeist mit
Populations-Bezug als Synonym zu Biotop benutzt. Ein Habitat wird nach Caughley
& Gunn (1996) und Morrison et al. (1998) als ein Gebiet bezeichnet das den
Anforderungen an Ressourcen und biotische und abiotische Umweltbedingungen
einer Population gerecht wird indem es die Anwesenheit, Uberleben und
Reproduktion der Population ermdglicht.

Ein Habitat kann einzelne homogene Topen (landschaftsdkologische Grundeinheit)
aber auch ganze Choren (Okotypkombinationen), die aus Topen zusammengesetzt
sind, umfassen.

»intrinsisch“ (innewohnend), ,,asymptotisch“ und ,,finit*

Bei den berechneten Populationsparametern muss deutlich unterschieden werden
zwischen denen, die sich direkt auf den beobachteten, momentanen Zustand der
Population beziehen und den Parametern, die anhand der Ubergange fir einen
hypothetischen Aquillibriumszustand der Population®® berechnet worden sind. Dieser

92 Einige Matrixparameter (z. B. Stadienverteilung) zeigen auch nach vielfacher Projektion keinen
Aquillibriumszustand (chaotischer Zustand oder dauerhafte Oszillation (x,=-1) der Stadienverteilung).
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Zustand tritt nach einer hypothetisch asymptotischen Naherung an die stabile
Stadienverteilung ein. Die letzteren Parameter, die der Population innewohnen und
sich nach vielfacher Projektion letztendlich (finit) aufgrund der Ergodizitat einstellen
wurden - eine konstante Umwelt vorausgesetzt — werden als ,intrinsisch® bezeichnet.
Sie eignen sich besonders, vergleichende Aussagen zum Zustand von Populationen
zu treffen.

Der Zustand eines Aquillibriums wird hier nur als Hilfsmittel der Populationsanalyse
verwendet. Es wird hier nicht davon ausgegangen, dass dieser Zustand sich wirklich
einstellen wird, zumal bei den veranderten Umweltbedingungen folgender Jahre eine
Veranderung der Populationsparameter anzunehmen ist. Daher werden die Werte
der Populationsparameter nicht als Prognose verstanden.

intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate

In der englischsprachigen Literatur werden verschiedene Begriffe synonym zur
intrinsische Pro-Kopf-Wachstumsrate (,rn“ oder ,rp“) verwendet: ,per capita rate of
change®, ,intrinsic capacity for increase”, ,exponential growth rate®, ,intrinsic rate of
(natural) increase“, ,Malthusian parameter. Die intrinsische Pro-Kopf-
Wachstumsrate wird im Falle des kontinuierlichen Wachstums® durch
Logarithmierung des dominanten Eigenwertes erhalten: . = e™ (entspricht In L = rp, =
Geburtenrate (b) — Sterberate (d) oder Geburtenrate (b) + Uberlebensrate (s,
,survival rate®).

Bedeutung der Werte der Pro-Kopfwachstumsrate:

r>0 exponentielles Wachstum

r=0 stabile Populationsstruktur (Stagnation)
r<o exponentielle Regression

Konkurrenz

Grime (1979): Die Tendenz benachbarter Pflanzen, das gleiche Quantum Licht, das
gleiche lon eines Nahrstoffs, das gleiche Wassermolekll sowie das gleiche
Raumvolumen zu gebrauchen.

Konkurrenz-Ausschluss-Prinzip (,competitive exclusion®)
Konkurrenz um eine limitierende Ressource fuhrt zur Selektion des starksten
Konkurrenten und zum Ausschluss aller weniger konkurrenzstarken Organismen.

% Im Gegensatz zum diskontinuierlichen Wachstum (A =1 +r) beim ,birth-pulse“-Populationsmodell,
Caughley (1977).
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Konvergenz (an die stabile Stadienverteilung)

Eine Population die sich (nahezu) in der stabilen Stadienverteilung befindet und
deren beobachteten Parameter sich daher nicht von den intrinsischen unterscheiden
(subdominate Eigenwerte betragen nahezu 0), spiegelt die momentan herrschenden
Umweltbedingungen wider. Liegt in der untersuchten Population keine stabile
Stadienverteilung vor, so entspricht die Stadienverteilung der Population im
geringeren Male den momentan herrschenden Umweltbedingungen, sodass die
Umweltbedingungen eine Veranderung der Populationsstruktur erzwingen wurden.

Lebenstafel

Als Lebenstafel (,life table®) werden Auflistungen von demographischen Raten, die
auf einer Stichprobe aus einer Population zu einem bestimmten Zeitpunkt beruhen
(stationare, vertikale oder zeitspezifische Lebenstafel) oder auf der Beobachtung
einer im selben Zeitraum geborenen Individuen-Kohorte bis zum Tod des letzten
Individuums basieren (Kohorten-, horizontale oder dynamische Lebenstafel). Als
Kohorte wird eine Individuengruppe bezeichnet, die in einem bestimmten Zeitraum
geboren wurde oder allgemein nach Ebert (1999) gleiche Merkmalen besitzt.

Alters- oder stadien-basierte = Kohorten-Lebenstafeln  beziehen in  der
Populationsbiologie in der weiteren Definition nach Ebert (1999) neben Uberleben
auch die Fekunditat und teilweise auch Grof3enangaben einer beobachteten Kohorte
mit ein.

Log-Linear-Analyse

Die Log-Linear-Analyse, auch Korrespondenzanalyse oder Kontingenzanalyse
genannt, ist ein multivariates Verfahren der explorativen Datenanalyse von
nominalskalierten kategorischen Variablen (,state“ und ,response“ Variablen sind
diskret). Es handelt sich bei dieser Analyse um einen Test auf den Grad der
Abhangigkeit einer abhangigen Variablen von anderen Variablen (sowie deren
Interaktionen). Dieses Verfahren beruht auf der Berechnung von erwarteten
Haufigkeiten anhand von Randhaufigkeiten mehrdimensionaler Kontingenztafeln
(Haufigkeitstabellen, Kreuztabellen). Durch den Vergleich der erwarteten
Haufigkeiten bei Unabhangigkeit der Faktoren (Nullhypothese) mit den beobachteten
Haufigkeiten werden additive und interaktive Abhangigkeiten erkannt. Die
Haupteffekte und Interaktionen werden dabei durch ein ,iterative proportional fitting“-
Verfahren (Literatur siehe Edwards et al. 1998) logarithmisch transformiert und als
Linear-Kombination dargestellt, sodass die Log-Linear-Funktion die beobachtete
Haufigkeitstabelle zu erzeugen vermag (Bishop et al. 1975 in Edwards et al. 1998).
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Monte Carlo-Methode

Bei der Monte Carlo-Methode wird eine Vielzahl an Stichproben randomisiert
generiert, um dadurch eine simulierte Stichprobenverteilung zu erhalten. Dieses
Verfahren wird eingesetzt, wenn aufgrund der Untersuchung keine
Stichprobenverteilung verfugbar ist.

Netto-Reproduktionsrate

Im Falle einer kontinuierlichen Betrachtungsweise des Entwicklungsverlaufs einer
Population berechnet sich die Netto-Reproduktionsrate aus dem Produkt von
Uberlebensrate (l,) mit den Fekunditatswerten (m,) eines entsprechenden Alters, die
(iber die Zeit summiert werden (Ro = | Iy my dx). Ausgehend davon wird fiir die Netto-
Reproduktionsrate bei diskreter Einteilung der Entwicklung (Entwicklungsstadien)
abgeleitet, dass diese dem dominanten Eigenvektor (aufgrund des ergodischen
Theorems, Caswell 2001) der so genannten R-Matrix (Cushing & Yicang 1994 in
Caswell 2001), dem Produkt aus der Fundamentalmatrix™ (N-Matrix) und den
Eintragen der Fertilititsmatrix® [®(x)], entspricht.

Die Netto-Reproduktionsrate steht Uber der Generationszeit T in Relation zum
dominanten Eigenvektor der Matrix, der intrinsischen Populationswachstumsrate:
Ro=¢e" (vgl. » = e").

Folgende Synonyme werden im englischen Sprachraum fir die Netto-
Reproduktionsrate verwendet:

“rate of Increase”

“net reproductive rate”

“net reproductive rate of increase”
“expected number of replacements”

Nische

Eine Nische kann nach Hutchinson (1950) als ein n-dimensionales Hypervolumen
aus den Kombinationen aller biotischen und abiotischen Anforderungen, die eine Art
an ihre Umwelt stellt, dargestellt werden unter Berucksichtigung von Raum und Zeit.
Hierbei handelt es sich um die Fundamental-Nische. Die Fundamental-Nische wird

% Die Fundamentalmatrix gibt die Zeit an in der ein Individuum eines bestimmten Ausgangs-
Entwicklungsstadiums in einem Entwicklungsstadium (entsprechendem Matrixelement) verweilt.
gVerweiIdauer der Individuen innerhalb einer Klasse bezogen auf ein Entwicklungsstadium.)

® Die Elemente der Fertilitdtsmatrix geben die Anzahl der Nachkommen an, die die Individuen dieser
Elemente produzieren.
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von der bei biotischen Interaktionen (Konkurrenz) in einem konkreten Okosystem
,realisierten Nische® unterschieden.

Real & Levin (1991 in Leibold 1995): , ... most [ecologists] would agree that niche is
a central concept of ecology, even though we do not know exactly what it means”

Parametrisierung von Matrixmodellen
Die Parametrisierung einer Matrix erfolgt durch das Einsetzen von proportionalen
Ubergéngen einer Ausgangsklasse in das entsprechende Matrixelement.

phanotypische Plastizitat

Als phanotypische Plastizitdt wird die Reaktion von Genotypen auf
Umweltbedingungen bezeichnet. Dabei wird zwischen diskontinuierlichen
Heteromorphismus und kontinuierlicher Reaktionsnorm unterschieden.

Regenerationsnische (Grubb 1977 ,regeneration niche®)

Zusammenfassung der Bedingungen, die die erneute Etablierung einer Population in
einer Lebensgemeinschaft ermdglichen. Nach Grime (2001) férdern verschiedene
regenerative Strategien innerhalb einer Phytozonose die Koexistenz. Auch bei sehr
ahnlichen Nischen adulter Individuen verschiedener Arten kann es daher aufgrund
der Nischenaufteilung friherer Lebenszyklusstadien zur Koexistenz kommen.

,resource ratio model“

Tilman (1982) und andere Okologen nahmen an, dass bestimmte Anpassungs-
Merkmale mit Kosten verbunden sind und daher einem Organismus nur unter
bestimmten Bedingungen oder in einer bestimmten Umwelt einen Wettbewerbsvorteil
verleihnen. Demgegenuber haben Grime (1977) und andere argumentiert, dass
bestimmte Merkmale, besonders solche, die zu hohe Wachstumsraten unter
vorteilhaften Bedingungen fuhren, immer mit Wettbewerbsiuberlegenheit verbunden
sind. In einer gunstigen Umwelt werden diese Arten immer dominieren, wohingegen
durch harsche oder durch Stérung gekennzeichnete Habitate andere Merkmale als
die ,Wettbewerbsuberlegenheit® die Dominanz der Arten und deren Persistenz
bestimmen.
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semelpar

semelpar = unipar, Pflanzen die sich in ihrer Lebenspanne nur einmal fortpflanzen;
lat.: semel = einmal, par = gebaren (Gegensatz iteropar = multipar).

Ahnliche Begriffe, die homonym verwendet werden:

monokarp: Pflanzen, die nur eine Fruchtreife durchflihren (Gegensatz polykarp).
hapaxanth: ein oder mehrjahrige Pflanzen, die nach einmaliger Fruchtreife absterben
(Gegensatz pollakanth).

Storung

Nach Grime (2001) wird eine teilweise oder vollstandige Destruktion von Biomasse
als Stoérung bezeichnet. Pyle (1995) beschreibt Stérung als ein Ereignis, das die
Struktur und die Zusammensetzung von Lebensgemeinschaften und Okosystemen
durch eine Veranderung der physischen Umwelt und / oder der
Ressourcenverfligbarkeit verandern kann (z. B. durch Uberflutungen, Rutschungen,
Mahd, Beweidung oder Dingung) (“event that can change community and
ecosystem structure and composition by changing the physical environment and/or
resource availability”).

Stress

Grime (2001): Als Stress bezeichnet man die auferen Einflusse, die die
Produktionsrate von abgestorbenem Material der gesamten Vegetation oder einem
Teilbereich davon begrenzen “... the extenal constraints which limit the rate of dry
matter production of all or part of the vegetation.”

Uberleben

Unter Uberleben werden hier die demographischen Raten Wachstum, Stagnation
und Regression verstanden. Manche Autoren bezeichnen nur die Ubergange der
Stasis als Uberleben.
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