2 Phytophagie

In diesem Kapitel wird der Frage nachgegangen, welche Bedeutung die von
Phytophagen verursachten Schiden fiir die Lebens- und Reproduktionsfihig-
keit der Pflanzen haben. Dabei geht es zum einen um die Fresstitigkeit von
Herbivoren, die indirekt auf die Bildungsrate von Samen oder anderen Ver-
mehrungseinheiten Einfluss nehmen, zum anderen um die von Granivoren, die
als direkte Konsumenten von Samen in Erscheinung treten. Dass Tiere mit die-
sen Erndhrungsformen in terrestrischen Biozonosen bedeutend sind, ldsst sich
anhand der Schitzung von Strong (1983) vermuten, wonach allein schon die
phytophagen Insekten %, aller makroskopischen Organismenarten der Erde
ausmachen.

2.1
Wirkungen von Phytophagen auf die Pflanzenfitness

Fitness kann definiert werden als der relative Beitrag eines Individuums zur
Nachkommenschaft einer Population. ,,Fit sein“ im Darwinschen Sinne ist die
Fiahigkeit eines Genotyps, vorzeitigem Tod zu entkommen und einen moglichst
hohen Reproduktionserfolg zu erzielen. Als Indikatoren fiir die Pflanzenfitness
lassen sich Frucht- bzw. Samenproduktion, Wachstums- und Uberlebensraten
sowie in bestimmten Fillen die vegetative Ausbreitungsfihigkeit heranziehen
(Colinvaux 1993; Tscharntke 1991).

2.1.1
Fitnessverluste

Sind Phytophagen natiirlicherweise in der Lage, die Fitness ihrer Wirtspflanzen
zu reduzieren? Dies ist eine nahe liegende Vermutung, und viele Untersuchun-
gen an Wild- und Kulturpflanzen deuten darauf hin.

Herbivore Blattkifer (Chrysomelidae) reduzierten die Blattfliche von Indi-
viduen des Schaumkrautes Cardamine cordifolia (Brassicaceae) an natiirlichen
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Standorten in den Rocky Mountains in Nordamerika um etwa 25 %. Dies resul-
tierte in geringerem Wachstum und in einer geringeren Samenproduktion im
Vergleich zu Pflanzen, die experimentell vor Fraf3 geschiitzt waren (Louda
1984).

Auf Isle Royale im nordamerikanischen Lake Superior ist Aralia nudicaulis,
ein perennierender Vertreter der Araliaceae, im Friithjahr eine stark genutzte
Nahrungsquelle fiir Elche (Alces alces). Eine Simulation des Herbivorenfralles
durch Abschneiden von Blittern der Pflanzen zeigte, dass die beschidigten
Triebe signifikant weniger Friichte produzierten als intakte Pflanzen. Fitness-
verluste waren auch noch im darauf folgenden Jahr feststellbar (Edwards 1985).

Crawley (1985) fiihrte einen 4-jdhrigen Versuch mit Eichen (Quercus robur)
durch und stellte fest, dass junge Baume natiirlicherweise etwa 10 % ihrer Blatt-
fliche durch Herbivorenfral3 verlieren. Werden solche Bdume mit Insektizid
bespriiht, ldsst sich der Blattflichenverlust auf etwa 5 % reduzieren. Trotz der
insgesamt geringen natiirlichen Schiddigung produzierten die insektizidbehan-
delten Biaume zwischen 2,5- und 4,5-mal mehr Eicheln als die unbehandelten
Pflanzen (Abb. 2.1).

Es steht auBBer Frage und bedarf keiner ausgewéhlten Beispiele, dass Phyto-
phagen starke Ertragsminderungen an Nutzpflanzen verursachen konnen. Eine
nahezu vollstdndige Vernichtung von Pflanzenkulturen und Ernteverluste von
100 % durch entsprechende Schédlinge bei fehlender Bekdmpfung stellen kei-
ne Besonderheit dar (Kranz et al. 1979).

Andererseits sind in Agrarokosystemen Fitnessverluste erwiinscht, und zwar
bei Wildpflanzen, die als Konkurrenten der Nutzpflanzen in Erscheinung tre-
ten. Bei der biologischen Unkrautbekimpfung wird versucht, mit geeigneten
Organismen die Konkurrenzkraft der Wildpflanzenpopulationen gegeniiber
derjenigen der Nutzpflanzen so weit zu vermindern, dass sie keinen 6konomi-
schen Schaden verursachen. Dieses Ziel wurde in einigen Féllen bei einge-
schleppten Unkrautern erreicht, wobei auch die Antagonistenarten aus dem
Herkunftsgebiet der Pflanze stammen. Das Tiipfeljohanniskraut (Hypericum
perforatum; Abb. 2.2) wurde um 1900 aus Europa nach Kalifornien einge-
schleppt und verbreitete sich bis 1944 auf mehr als 8000km® Weideland, iiber
weite Flachen in fast reinen Bestdnden. Es ist fiir Weidetiere giftig und daher als
Futter ungeeignet. 1945/46 wurden die ebenfalls aus Europa stammenden, auf
Hypericum perforatum spezialisierten Blattkédferarten Chrysolina hyperici und
Chrysolina quadrigemina freigelassen. Nach kurzer Zeit setzte sich C. quadrige-
mina (Abb. 2.2) erfolgreich durch. Die Larven dieser Art fressen die jdhrlich
nachwachsenden Triebe vollstindig ab und verhindern damit Bliiten- und
Samenproduktion. Nach etwa 3 Jahren sind die Wurzelreserven der Pflanze auf-
gebraucht und sie stirbt ab. Innerhalb eines Jahrzehnts wurde dadurch das Ttip-
feljohanniskraut in Nordamerika auf weniger als 1 % seiner vorherigen Flidche
reduziert und kommt jetzt nur noch auf marginalen, beschatteten Standorten
vor (DeBach 1964; Zwolfer 1973).

Der Erfolg einer derartigen biologischen Bekdmpfung hingt unter anderem
davon ab, inwieweit auch die Phytophagen an die klimatischen Bedingungen in
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der neuen Umwelt angepasst sind und in welchem Mal3e sie von Parasitoiden,
Pridatoren und Pathogenen verschont bleiben. Es muss aullerdem sicherge-
stellt sein, dass die eingefiihrten Antagonisten einen ausreichenden Spezialisie-
rungsgrad aufweisen, damit keine anderen als die Zielpflanzen befallen werden
(Zwolfer 1973). Auf weitere Formen und Aspekte der biologischen Bekdmp-
fung wird in Abschnitt 4.3 eingegangen.

Herbivorenfra3 kann zu erheblichen Fitnessverlusten bei den betroffenen
Pflanzen fithren: Je mehr die Blattfliche reduziert wird, desto weniger
Kohlenhydrate kann die Pflanze fotosynthetisch bilden, und entsprechend
weniger Energie kann in Wachstum und Produktion von Samen investiert
werden. Auch Pflanzensaftsauger, die dem Kormus Zucker, Stickstoffverbin-
dungen und Wasser entziehen, konnen dadurch die Fitness der Pflanze nega-
tiv beeinflussen.

2.1.2
Kompensation von Fra3schdden

Fitnessverluste als Folge von mehr oder weniger starken Schidigungen sind je-
doch nicht notwendigerweise die einzige Konsequenz fiir die Pflanze, wie sich in
vielen Fillen gezeigt hat.
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Abb.2.2. Das aus Europa stammende
Tiipfeljohanniskraut (Hypericum perfo-
ratum) entwickelte sich in Nordamerika
zu einem bedeutenden Weideunkraut.
In einem klassischen biologischen Kon-
trollprojekt mit dem aus Europa einge-
fihrten Blattkdfer Chrysolina quadri-
gemina und seiner Larve konnte die
Pflanze erfolgreich bekdmpft werden.

Lowenberg (1994) untersuchte den Effekt der Entfernung von Bliitenstidn-
den auf die Samenproduktion bei Sanicula arctopoides (Apiaceae) am natiirli-
chen Standort an der nordamerikanischen Pazifikkiiste. Die Abtrennung von
bis zu %4 der Dolden zu Beginn der Bliitezeit fiihrte weder natiirlicherweise
durch Schwarzwedelhirsche (Odocoileus hemionus; Abb. 2.3) noch kiinstlich
durch Abschneiden zu EinbufB3en an Zahl und Gewicht der Samen, da ein Er-
satz durch spéter gebildete Dolden erfolgte. Drei Wochen nach Beginn der
Bliitezeit fiihrte die Entfernung von Y4 der Dolden allerdings zu einem Riick-
gang der Samenproduktion von etwa 40 %.

Die Raupen des Schmetterlings Depressaria pastinacella (Oecophoridae)
erndhren sich von den reifenden Samen des Pastinaks (Pastinaca sativa). Sie be-
fallen nur die an der Spitze des Haupttriebes gelegene Priméardolde, wo sie sich
in einem Netz einspinnen. Hendrix (1979) verglich die Dolden- und Samenpro-
duktion von befallenen und unbefallenen Pflanzen und fand, dass zumindest
die groferen unter den beschéddigten Pflanzen die Verluste in der Samenpro-
duktion der Priméirdolde durch die iibrigen Dolden kompensierten. Die Zahl
der insgesamt von den Pflanzen gebildeten Samen unterschied sich nicht mehr
signifikant von der nicht befallener Pflanzen.

Dass Kulturpflanzen prinzipiell in dhnlicher Weise zur Kompensation fahig
sind wie natiirliche Arten, haben beispielsweise verschiedene Untersuchungen
an der Sojabohne (Glycine max) gezeigt. Die Raupen des Amerikanischen
Baumwollkapselwurms (Helicoverpa zea; Noctuidae) fressen an den Hiilsen
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Abb.2.3. Schwarzwedelhirsche (Odocoileus hemionus) fressen die Bliitenstiande von Sanicula
arctopoides.

der Sojabohne und sind im Siiden von Nordamerika ein bedeutender Schad-
ling. Durch manuelles Entfernen von 10-80 % der Hiilsen bei Pflanzen in 5
unterschiedlichen Wachstumsstadien im Feld simulierten Smith u. Bass (1972)
die Frafizerstorungen. Die Ergebnisse zeigen, dass Sojapflanzen im Stadium vor
Beginn der Samenbildung in den Hiilsen bis zu 80 % Hiilsenverlust ohne deut-
liche Ertragseinbuflen im Vergleich zu Kontrollpflanzen tolerieren. Bei weiter
herangereiften Hiilsen reduzierten jedoch bereits geringe Hiilsenverluste den
Ernteertrag (Abb.2.4).

Eine dhnliche Studie an der Sojabohne, bei der aulerdem der Effekt von
Blattfral simuliert wurde, fithrten Thomas et al. (1974) durch. Sie fanden, dass
die Entfernung von %4 der Blitter in frithen Stadien der Hiilsenentwicklung
keinen signifikanten Effekt auf den Ertrag hatte. Wahrend der Samenbildung
reduzierte sich aber der Ertrag nach dem Abschneiden von 4 der Blitter deut-
lich, ebenso nach der Entfernung von %4 der Hiilsen.

Unterscheiden sich Wildformen und Kulturpflanzen in ihrer Fahigkeit, Blatt-
verluste durch Herbivorenfral3 zu tolerieren? Mit dieser Frage befassten sich
Welter u. Steggall (1993) am Beispiel der Tomate (Lycopersicon esculentum).
Wild- und Kulturpflanzen wurden 5 Wochen vor der ersten Ernte verschiedene
Anteile der Blattfliche durch Einstanzen von Lochern entfernt und die Folgen
fiir den Fruchtertrag bestimmt. Unbeschddigte Kontrollpflanzen der Kultur-
form erzielten zwar ein hoheres Fruchtfrischgewicht als solche der Wildform
(Abb. 2.5), die Trockengewichtsertrdge unterschieden sich jedoch kaum. Blatt-
flaichenverluste bis 30 % hatten bei beiden Tomatenformen keinen signifikan-
ten Einfluss auf den Ertrag. Die Entfernung von 70 % der Blattflidche fiihrte bei
beiden zu Ertragsverlusten: bei der Kulturform wurde 20 % weniger Frucht-
frischgewicht als bei den Kontrollen erreicht, bei der Wildform aber nur 12 %
weniger (Abb. 2.5). Welter u. Steggall ziechen daraus den Schluss, dass die Zucht
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Abb.2.4. Durch Entfernung verschiedener Anteile der Hiilsen von Pflanzen der Sojabohne
(Glycine max, Bild links) lassen sich die durch Raupen des Amerikanischen Baumwollkapsel-
wurms (Helicoverpa zea, Bild rechts) verursachten Schéden simulieren. Bei frither Behand-
lung (vor der Samenbildung) werden die Hiilsen groftenteils neu gebildet, bei spater Behand-
lung (nach der Samenbildung) jedoch nicht mehr. (Grafik nach Daten von Smith u. Bass 1972)

groBerer Friichte die relative Toleranz der Pflanzen gegeniiber Herbivoren wie
dem Kartoffelkéfer (Leptinotarsa decemlineata) und Schwiarmerraupen (Man-
duca-Arten) verringert hat.
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Abb.2.5. Bei der Tomate (Lycopersicon esculentum) toleriert die Wildform (Bild links)
Herbivorenfra$l in hoherem Mafle als die Kulturform (Bild rechts). Grafik: Die Entfernung
eines Grofteils der Blitter fiihrt bei der Wildform zu einem relativ geringeren Ertragsverlust
im Fruchtfrischgewicht als bei der Kulturform. (Grafik nach Daten von Welter u. Stegall 1993)

2.1.3
Uberkompensation

Wihrend durch Phytophagen bedingte Fitnessverluste von Pflanzen sowie
deren Féhigkeit, diese zu gewissen Anteilen zu kompensieren, vielfach nachge-
wiesen wurden, gibt es kontroverse Diskussionen dariiber, ob Phytophagenfraf3
bei bestimmten Arten sogar zu einer Erhohung des reproduktiven Potenzials
fithren kann.



16 2 Phytophagie

Abb.2.6. Wird der im Friihjahr
von Ipomopsis aggregata gebil-
dete Bliitenstand von Wildtieren
an seiner Basis abgetrennt (links,
Pfeil), bilden sich multiple Inflo-
reszenzen nach (rechts). Gemes-
sen an der Zahl der neu gebilde-
ten Bliiten, Friichte und Samen
stellt dies eine deutliche Uber-
kompensation des urspriinglichen
Verlustes dar.

Belsky (1986) priifte iiber 40 Arbeiten, in denen die Hypothese, dass in be-
stimmten Fillen Phytophagen die Fitness ihrer Wirtspflanzen erhéhen, unter-
stiitzt wird. Er kommt zu der Auffassung, dass in allen Studien iiberzeugende
Beweise fiir die Existenz solcher Mechanismen fehlen, zumindest in natiirlichen
Systemen. In Kenntnis dieser Analyse zeigten Paige u. Whitham (1987), dass
Ipomopsis aggregata, ein krautiger Vertreter der Polemoniaceae in Nordame-
rika, unter natiirlichen Bedingungen Vorteile durch Herbivorie von Sédugetie-
ren haben kann. Die Art bildet nach der Keimung zunéchst eine Blattrosette
und nach 1-8 Jahren die Infloreszenz; die Pflanzen sterben dann nach der
Bliite im Sommer ab. Im Friihjahr, also vor der Bliite, sind die Pflanzen im Un-
tersuchungsgebiet von Arizona der Beweidung von Hirschen ausgesetzt, und
bei etwa der Hilfte aller Individuen wird der Bliitenstand abgefressen. Inner-
halb von 3 Wochen bilden diese Pflanzen jedoch multiple Infloreszenzen nach,
die bis zu 3-mal so viele Bliiten, Friichte und Samen aufweisen wie die nicht be-
fressenen Kontrollpflanzen (Abb. 2.6). Im Durchschnitt resultiert ein 2,4facher
Fitnessgewinn gegeniiber letzteren. Paige u. Whitham ziehen den Schluss, dass
es in diesem Fall ,,ein Vorteil ist, gefressen zu werden®. Unter natiirlichen Be-
dingungen werden lediglich die Spitzen von %4 der sekundir gebildeten Inflo-
reszenzen erneut abgefressen. Dies hatte keine Auswirkung mehr auf die Zahl
der gebildeten Friichte und Samen, d. h. der Fitnessgewinn, der durch den ersten
FraB3 erzielt wurde, blieb erhalten. Wurden von den sekundér nachgewachsenen
Trieben jedoch experimentell mehr als nur die Spitzen entfernt, resultierten
starke Fitnessverluste. Da dies jedoch natiirlicherweise nicht geschieht, vermu-
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tet Paige (1992), dass sich die Nahrungsqualitdt der sekundiren Infloreszenzen

verschlechtert hat und sie deshalb fiir die Weidetiere nicht mehr so attraktiv

sind.

Diesen Ergebnissen widersprechen Bergelson u. Crawley (1992). Sie unter-
suchten die Reaktion von Ipomopsis aggregata auf kiinstliches Abschneiden
der Infloreszenzen an 14 Standorten in Nordamerika und fanden, dass in keiner
der Populationen eine Uberkompensation der Verluste auftrat. Paige (1994)
untermauerte daraufhin mit neuen Daten, dass zumindest an dem Standort in
Arizona Uberkompensation als Antwort auf Herbivorenfraf stattfindet.

Solche widerspriichlichen Ergebnisse legen die Vermutung nahe, dass die
Kompensationsfihigkeit einer Pflanze keine artspezifische Eigenschaft ist, son-
dern vielmehr von den gegebenen Bedingungen abhéngt. Entscheidend hierfiir
sind nicht nur das Entwicklungsstadium und der Grad der Schiadigung, sondern
auch bestimmte biotische und abiotische Standortfaktoren. Dies wiesen Ma-
schinsky u. Whitham (1989) bei Ipomopsis arizonica nach. Bei etwa der Hilfte
aller Pflanzen dieser Art werden an den natiirlichen Standorten in Nordame-
rika jedes Jahr die jungen Bliitentriebe von Rehen und Felshornchen grofiten-
teils verzehrt. Maschinsky u. Whitham verglichen die Zahl der gebildeten
Friichte und Samen zwischen natiirlicherweise angefressenen, experimentell
beschnittenen und unbeschédigten Individuen, die jeweils unter verschiedenen
Bedingungen aufwuchsen. Beriicksichtigt wurden dabei die Faktoren Nihr-
stoffversorgung (manipuliert durch Diingung), Konkurrenz mit anderen Pflan-
zenarten sowie der Zeitpunkt der Phytomasseverluste. Es wurde festgestellt,
dass
® natiirlicherweise 80 % der Pflanzen die Verluste durch Tierfrafl vollstindig

kompensierten und alle diejenigen, die Fitnessverluste erlitten, in Assozia-

tion mit Grisern wuchsen;

e Diingung als einziger Faktor zur Uberkompensation fiihrte und dadurch bei
isoliert stehenden Pflanzen zwischen 33 und 120 % hohere Fruchtertrédge er-
zielt wurden als bei unbeschidigten Kontrollpflanzen;

® nur bei frith in der Saison erfolgtem Verlust ein vollstdndiger Ersatz an
Friichten gebildet wird und zunehmend hohere Fitnessverluste auftreten, je
spater die Schiadigung stattfindet;

® der Kompensationseffekt durch die Kombination verschiedener Faktoren
beeinflusst werden kann: Wenn Pflanzen spét in der Saison beschnitten und
anschlieend gediingt werden, erreichen sie denselben Kompensationsgrad
wie Pflanzen, die friih in der Saison beschnitten, aber nicht gediingt werden.

Schédigungen von Pflanzen durch Phytophagen fiihren nicht in allen Fillen
zu Fitnessverlusten. Es gibt Beispiele, die gezeigt haben, dass auch eine
Kompensation oder sogar eine Uberkompensation der Gewebeverluste
stattfinden kann. Die Fahigkeit einer Pflanze, Verluste durch Phytophagen-
fra} auszugleichen, ist gering, wenn Konkurrenz mit anderen Arten hoch ist,
die Nihrstoffversorgung schlecht und die Schidigung relativ spét in der
Wachstumssaison erfolgt. Die Wirkungen dieser drei Faktoren, zusammen
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in welchem Bereich des Kontinuums zwischen Fitnessverlust und Uberkom-

I mit dem Einfluss der Witterung, entscheiden dann in hohem Maf3e dariiber,
pensation die jeweilige Reaktion stattfindet.

2.2
Granivorie und Zoochorie

Die Interaktionen zwischen Samen und Tieren konnen aus Sicht der Pflanzen
primér zwei Effekte haben: Einen negativen, der darin besteht, dass die Samen
gefressen werden (Granivorie), und einen positiven, der auf der Verbreitung
der Samen durch die Tiere beruht (Zoochorie). Dies sind die beiden extremen
Formen, und es gibt Beispiele, die zeigen, dass sich beide nach ihren Wirkungen
nicht immer klar trennen lassen.

Levey u. Byrne (1993) gingen dem Schicksal der Samen zweier Arten der
Gattung Miconia (Melostomataceae) im Tieflandregenwald Costa Ricas nach.
Miconia-Friichte werden von Vogeln gefressen, die Samen gelangen iiber deren
Kot gewohnlich auf den Boden. Die Wahrscheinlichkeit, dass sie an der aufge-
troffenen Stelle verbleiben, ist gering: Sie werden von waldbewohnenden Amei-
sen der Gattung Pheidole, die in hoher Individuendichte vorkommen (iiber 300
Tiere/m?®) und deren Nester sich in teilweise verrottetem Holz befinden, erbeu-
tet. Etwa % der Samen werden von den Ameisen gefressen, die meisten der
Ubrigen werden im Nest gelagert, und etwa 6 % landen auf dem ,, Abfallhaufen*
der Kolonien. Experimente von Levey u. Byrne zeigten, dass Miconia-Keim-
linge auf dem Substrat des Ameisenmiills hohere Uberlebensraten aufweisen
und rascher wachsen als auf dem Oberboden des Waldes, selbst bei verschiede-
nen Lichtbedingungen (Abb.2.7). Sie fithren dies auf das unterschiedliche Nahr-
stoffangebot der beiden Substrate zuriick, wobei vermutlich dem Phosphor in
den organischen Pflanzen- und Tierresten der Ameisendeponien entscheidende
Bedeutung zukommt. Auf Grund dieses Effekts sehen Levey u. Byrne die Amei-
sen nicht ausschlieBlich als Samenpriddatoren an, sondern bewerten deren
Tétigkeit gleichzeitig als fordernd, da sie einem Teil der Samen giinstigere Ent-
wicklungsbedingungen verschaffen. Ob die Miconia-Populationen durch die
Ameisen insgesamt positiv oder negativ beeinflusst werden, lie sich jedoch
nicht kldren.

Wie nicht anders zu erwarten, zeigen verschiedene Studien zum Einfluss von
Granivoren auf die Samenbestdnde einzelner Pflanzenarten grofle Unter-
schiede in Bezug auf die jeweils gefressenen Anteile. Kjellsson (1985a) ging
dem Verbleib der Samen eines Bestandes der Segge Carex pilulifera in Déne-
mark nach. Er stellte fest, dass etwa 86 % der jahrlich gebildeten Samen von
Tieren gefressen wird, und zwar 21 % von der Gelbhalsmaus (Apodemus flavi-
collis) und 65 % von dem Laufkéfer Harpalus fuliginosus. Die Mause leben
aullerhalb des Carex-Bestandes und dringen in diesen nur zur Nahrungssuche
ein. Sie fressen die reifen Samen direkt von den Pflanzen ab, daher ist die Nut-
zung dieser Ressource auf einen Zeitraum von 2-3 Wochen im Sommer be-
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Abb.2.7. Abfallhaufen von Ameisenkolonien im Regenwald von Costa Rica (Bild) bieten fiir
Pflanzen der Gattung Miconia giinstigere Entwicklungsbedingungen als der Waldboden.
Grafiken: a Uberlebensrate der Keimlinge auf Abfallhaufen von Ameisenkolonien und auf
dem Boden, b Unterschiede in der Biomasse der Keimlinge auf den beiden Substraten nach
4-wochiger Wachstumszeit; jeweils unter verschiedenen Lichtbedingungen. (Grafiken nach
Levey u. Byrne 1993)

schriankt. Die Laufkifer dagegen leben stindig auf der Carex-Fliche und er-
ndhren sich wahrscheinlich fast ausschlie3lich von den Samen dieser Segge. Sie
werden am Boden erbeutet und stammen meist vom Vorjahr. Auch Ameisen,
vor allem die Art Myrmica ruginodis, haben Interesse an den Samen von Carex
pilulifera. Nach Beobachtungen von Kjellsson (1985b) wurden von den Tieren
Samen am Boden des Pflanzenbestandes gesammelt und in das etwa 2m auf3er-
halb davon gelegene Nest getragen (Abb. 2.8). Die Ameisen haben es jedoch
nicht auf die Samen selbst abgesehen, sondern auf die daran haftenden Elaioso-
men. Hierbei handelt es sich allgemein um fett-, eiweif3- oder zuckerreiche Sa-
menanhéngsel, die bei verschiedenen Pflanzenarten ausgebildet sind und deren
Bedeutung wahrscheinlich die Anlockung von Ameisen ist. Dementsprechend
heifit diese Form der Verbreitung von Samen durch Ameisen Myrmecochorie.
Nach Entfernung der Elaiosomen werden die Samen von den Ameisen wieder
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Abb.2.8. Eine Ameise schleppt einen
Samen von Carex pilulifera in das Nest
ihrer Kolonie. Dort werden nicht die
Samen selbst, sondern die daran haften-
den Elaiosomen verzehrt.

aus dem Nest geschleppt und entlang dem Korridor zum Carex-Bestand fallen
gelassen. Daraus resultiert eine von Kjellsson gemessene maximale Distanz von
1,4m, die ein Samen mit Hilfe der Ameisen vom Rand des Bestandes aus iiber-
winden kann. Da die Samen nur in einem Umkreis von hochstens 40 cm um die
Mutterpflanze auf den Boden treffen, stellt der Ameisentransport daher einen
nennenswerten Beitrag zur Ausbreitung von Carex pilulifera dar.

Samen ohne Elaiosomen konnen dagegen fiir bestimmte Ameisen als Beute
dienen. Die mittelamerikanische Art Solenopsis geminata kommt auf landwirt-
schaftlichen Kulturflichen und in jungem Sekundiraufwuchs vor und ernéhrt
sich unter anderem von Samen. Carroll u. Risch (1984) untersuchten den Ein-
fluss dieser Art auf die Samenbénke verschiedener Pflanzenarten in Mexiko,
die dort als Unkréuter in Erscheinung treten. In verschiedenen Experimenten
stellten sie fest, dass Solenopsis geminata die Samen von Grésern (v.a. der Gat-
tungen Cynodon, Paspalum und Setaria) gegeniiber denjenigen dikotyler Pflan-
zen bevorzugt. Grasreiche Feldparzellen wiesen eine hohere Siedlungsdichte
der Ameisen (mehr und groBere Nester) auf als solche mit hoheren Anteilen
anderer Pflanzen. Ein weiterer Feldversuch ergab, dass die Ameisen die Samen-
dichte des Grases Paspalum conjugatum um 97 % reduzieren konnten, wéahrend
diejenige von Bidens pilosa (Asteraceae) von den Ameisen unbeeinflusst blieb.

Andersen (1989) bestimmte die Samenverlustraten von 4 Baum- und
Straucharten der Familien Myrtaceae und Casuarinaceae an Wald- und Heide-
standorten im Siidosten Australiens. Er stellte fest, dass in allen Fillen etwa
95 % der gebildeten Samen durch verschiedene granivore Insekten zerstort
wurde. Andersen zieht daraus jedoch nicht den nahe liegenden Schluss, dass
diese hohen Verluste einen starken Einfluss auf die Populationen der entspre-
chenden Arten haben. Nach seinen Ergebnissen ist es nicht entscheidend, wie
viele Samen am Leben bleiben, sondern vielmehr, ob diese auch geeignete
Standorte fiir die Keimung und das Uberleben der Séamlinge finden. Wenn es
nur wenige Stellen gibt, an denen die Voraussetzungen hierfiir gegeben sind, ist
ein Uberangebot an Samen kaum niitzlich, da die keimenden Pflanzen dann
starker intraspezifischer Konkurrenz ausgesetzt wiren und sowieso nur wenige
iiberleben konnten. Eine hohe Samenzahl erfiillt nur dann ihren Zweck, wenn
ausreichend grof3e Flichen zur Verfiigung stehen, auf denen die Pflanzen sich
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etablieren konnen. Ist dies nicht der Fall, dann kommt es selbst bei extrem
hohen Verlusten durch Insekten im Laufe der Jahre noch zum Aufbau grofer
Samenbinke im Boden, wie Andersen an den von ihm untersuchten Arten und
Standorten zeigen konnte.

Es ist sehr schwierig, die tatsdchlichen Effekte von Granivorie auf die Popu-
lationsentwicklung von Pflanzen zu bewerten. Man kann vermuten, dass bei
vielen zoochoren Pflanzenarten letztlich nicht die Samenfresser, sondern die
Samenverbreiter entscheidend auf die Vermehrungsrate Einfluss nehmen:
Je mehr Samen gebildet werden, desto hoher ist die Wahrscheinlichkeit, dass
einige davon an fiir ihre Entwicklung giinstige Standorte transportiert wer-
den. Von denen, die iibrig bleiben, profitieren tierische und mikrobielle Kon-
sumenten.

2.3
Effekte von Pathogenen auf Pflanzenpopulationen

Ahnlich wie phytophage Tiere konnen auch pilzliche Pathogene als Pflanzen-
parasiten angesehen werden, da sie sich vom Gewebe lebender Pflanzen er-
ndhren. Im Gegensatz zu den viel beachteten Effekten von Phytophagen auf
Pflanzen, stellen Analysen zur Bedeutung pilzlicher Pathogene ein relativ ver-
nachléssigtes Gebiet der 6kologischen Forschung dar. Ein Grund hierfiir ist die
geringe Auffilligkeit von pilzlichem Befall an Pflanzen in natiirlichen Gemein-
schaften und der daraus vielfach gezogene Schluss, dass derartige Erkrankun-
gen nur sporadisch auftreten und selten zu Epidemien mit feststellbaren Fit-
nessverlusten fithren (Burdon 1982; Augspurger 1989).

Es gibt aber auch eine Reihe von Untersuchungen an natiirlichen Pflanzen-
populationen, die belegen, dass Pathogene durchaus einen bedeutenden Morta-
litdtsfaktor fiir Pflanzen in verschiedenen Lebensstadien darstellen konnen. In
Experimenten zu den Samenverlustraten verschiedener Pflanzenarten in der
nordamerikanischen Pririe konnten Crist u. Friese (1993) zeigen, dass durch
Pilze erhebliche Reduktionen der Samenbank im Boden hervorgerufen werden
konnen. Bei 5 Arten wurden die wahrscheinlich durch verschiedene Pilze be-
dingten Zersetzungsraten der Samen iiber die Wintermonate ermittelt. Extreme
Verluste von rund 93 % erlitt Artemisia tridentata (Asteraceae). Bei den Grésern
Poa canbyi und Bromus tectorum lagen diese bei 30—40 %. Sehr geringe Riick-
ginge in der Zahl der Samen wurden bei einer weiteren Grasart, Oryzopsis hy-
menoides, sowie bei Purshia tridentata (Rosaceae) festgestellt (Abb. 2.9). Diese
Unterschiede standen offensichtlich in Beziehung zur Samengrofe der Pflan-
zen, die in umgekehrtem Verhéltnis zur Zersetzungsrate steht: P. tridentata hat
von diesen Arten die grofiten Samen (27mg) und A. tridentata die kleinsten
(0,2mg). Crist u. Friese vermuten, dass die damit verbundenen Unterschiede in
der Struktur, Dicke und Festigkeit der Samenschale die Empfindlichkeit ge-
geniiber den Enzymen der Pilze (Cellulase und andere) beeinflussen.
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Abb.2.9. Hauptsachlich durch Pilzbefall hervorgerufene Zersetzungsraten der Samen von
Artemisia tridentata, Poa canbyi (Bild), Bromus tectorum, Oryzopsis hymenoides und Purshia
tridentata im Boden der nordamerikanischen Priérie innerhalb eines Zeitraumes von 10 Mona-
ten (Zahlen in Klammern: Samengewicht der Art in mg). Je kleiner und leichter die Samen,
desto hoher sind die Verluste ihrer Vorrite im Boden. (Grafik nach Crist u. Friese 1993)

Jennersten et al. (1983) untersuchten die Wirkung des Brandpilzes Ustilago
violacea auf Populationen der Gemeinen Pechnelke (Viscaria vulgaris) in
Schweden, wo diese perennierende Art an offenen, trockenen Standorten vor-
kommt. Jede Pflanze hat bis zu 10 einzelne Bliitenstinde, die von zahlreichen
Insektenarten besucht werden. Unter diesen sind Hummeln und Schmetter-
linge die vermutlich wichtigsten Bestauber und gleichzeitig auch die Verbreiter
der Sporen von U. violacea. Die von dem Pathogen befallenen Bliiten konnen
keine Samen mehr bilden. Die Befallsrate der Individuen von V. vulgaris stand
in positiver Beziehung zur Bestandesgrof3e. Bestdnde von weniger als 35 Indivi-
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duen waren in keinem Fall infiziert, solche mit mehreren hundert Pflanzen wie-
sen Befallsraten von durchschnittlich 25 % auf. Jennersten et al. fithren dies auf
die haufigeren Besuche der groBeren Bestidnde durch die Bestduber zuriick, da
solche attraktiver wirken und leichter zu entdecken sind als kleine. Dies legt
den Schluss nahe, dass U. violacea zu einem begrenzenden Faktor fiir die Be-
stinde der Pechnelken wird, sobald diese eine bestimmte Grof3e erreicht haben.
Der dann zunehmende Anteil unfruchtbarer Pflanzen verlangsamt die Zu-
wachsrate und schriankt die Verbreitung der Art ein.

Verschiedene andere Untersuchungen belegen, dass die Individuendichte
einer Pflanzenpopulation die Ausbreitung pilzlicher Pathogene stark beeinflus-
sen kann. In Laborexperimenten zeigten Burdon u. Chilvers (1975), dass Keim-
linge der Gartenkresse (Lepidium sativum), die kiinstlich mit dem Pilz Pythium
irregulare infiziert wurden, in dichten Bestédnden einen hoheren Befall aufwie-
sen als in solchen mit groeren Pflanzenabstdnden. So war beispielsweise auf
Probeflidchen mit 1800 Pflanzen/m’ nach 9 Tagen rund 40 % der Individuen
befallen, in Bestéinden mit 3600 Pflanzen/m” im gleichen Zeitraum dagegen be-
reits 80 % (Abb. 2.10). Vergleichbare Ergebnisse erzielten die Autoren (Burdon
u. Chilvers 1976) auch in Experimenten mit Gerste und dem Mehltau Erysiphe
graminis.

Solche Beobachtungen konnen erkldren, warum in agrarischen und forst-
lichen Monokulturen Pilzepidemien eine viel hdufigere Erscheinung sind als in
natiirlichen Pflanzengemeinschaften mit hoherer Artenvielfalt und gréBeren
und unregelméBigeren Abstinden zwischen den Individuen derselben Art. Fiir
die Gestaltung von Agrarokosystemen bestehen somit relativ einfache Mog-
lichkeiten, den Befall der Nutzpflanzen durch Pathogene zu vermindern. An
Stelle von grofflachigen Monokulturen konnten Mischbestdnde aus verschie-
denen Nutzpflanzenarten mosaik- oder streifenférmig angeordnet werden, so-
dass insgesamt eine heterogene Struktur entsteht. Diese schafft gro3e Abstéande
zwischen gleichartigen Kulturflichen, womit auch bei hoher Pflanzendichte die
Ausbreitung von Pathogenen behindert wird (Burdon u. Chilvers 1982; Dinoor
u. Eshed 1984).

Gilinstige Voraussetzungen fiir die Ausbreitung von Pilzkrankheiten bieten
feucht-warme Bedingungen. Daher sind Nutzpflanzenmonokulturen in den
Feuchttropen besonders anfillig fiir Epidemien, und der Anbau von Mischkul-
turen ist deshalb geradezu eine Voraussetzung fiir die Reduktion von Ertrags-
verlusten durch Pathogene. Regenwiélder, die natiirliche Vegetation dieser Brei-
ten, haben nicht nur eine hohe Artendiversitdt, sondern zeigen auch eine
charakteristische Verteilung: Individuen derselben Baumart stehen gewohnlich
weit voneinander entfernt und treten nur selten benachbart oder in Gruppen
auf. Die gesamte Vegetation zeigt somit ein sehr heterogenes Muster, was den
Ausbruch einer natiirlichen Epidemie spezifischer Pathogene weniger wahr-
scheinlich macht (Harlan 1976).

Pilzliche Pathogene konnen ebenso wie Phytophagen Einfluss auf die Fit-
ness der Pflanzen nehmen, indem sie vegetative oder reproduktive Gewebe
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Abb.2.10. Befallsrate von Keimlingen der Gartenkresse (Lepidium sativum, Bild links) durch
den Pilz Pythium irregulare (Bild rechts) bei unterschiedlicher Pflanzendichte im Verlauf von
9 Tagen. Je dichter die Pflanzen stehen, desto groBer wird der Anteil erkrankter Individuen.
(Grafik nach Burdon u. Chilvers 1975)

Bestandesgrofle und Individuendichte der Pflanzen sowie durch feucht-

I befallen. Ausbreitung und Infektionsrate phytophager Pilze wird durch hohe
warme Bedingungen beglinstigt.
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Zusammenfassung von Kapitel 2

Phytophagen konnen auf Wachstum, Samenproduktion und damit insge-
samt auf die Fitness von Pflanzen Einfluss nehmen. In landwirtschaftlichen
Kulturen verursachen Phytophagen, iiberwiegend Insekten, oft erhebliche
Ertragsverluste. Auch in natiirlichen Systemen wirkt sich die Fresstétigkeit
von Tieren oft negativ auf die Zahl der gebildeten Samen aus. Wohl vor die-
sem Hintergrund wird meist davon ausgegangen, dass Fitnessverluste die
einzige Konsequenz fiir die betroffene Pflanze sind. Es gibt aber auch Un-
tersuchungen, die gezeigt haben, dass Pflanzen ihre Verluste kompensieren
oder sogar iiberkompensieren konnen, d.h. die Frucht- und Samenertrége
sind gleich oder hoher im Vergleich zu Pflanzen, die keine Schédigungen
durch Phytophagen erlitten haben. Einen wichtigen Einfluss darauf, inwie-
weit Phytomasseverluste ausgeglichen werden konnen, haben Faktoren wie
das Entwicklungsstadium der Pflanze, die Nahrstoffversorgung und Kon-
kurrenz. Uberkompensation und Fitnessgewinne sind bei Pflanzen wohl
eher eine Ausnahmeerscheinung und treten allenfalls bei au3ergewohnlich
guten Existenzbedingungen auf. Allgemein sind Fitnesseffekte durch Phy-
tophagie nicht einfach zu messen. Sie lassen sich oft nur dann richtig ein-
schétzen, wenn sie iber mehrere Generationen hinweg und ggf. unter ver-
schiedenen Bedingungen untersucht werden.

Auch die Wirkungen von Granivorie auf die Vermehrungsrate von Sa-
men sind nicht pauschal zu bewerten. Sicher ist jedoch, dass der Verbrei-
tung von Samen eine zentrale Rolle beim Reproduktionserfolg zukommt.
Hierfiir konnen durchaus auch Granivoren einen Beitrag leisten, da sie
Samen oft nicht an Ort und Stelle verzehren, sondern weiter verbreiten.
Selbst wenn nur ein geringer Teil davon zuféllig an Standorte gelangt, wo
fiir Keimung und Wachstum giinstige Bedingungen herrschen, ist dies fiir
die Pflanzenvermehrung unter Umsténden von groerer Bedeutung als der
Verlust an gefressenen Samen.

Weniger aufféllig als der durch Phytophagen verursachte Schaden an
Pflanzen ist der Befall durch pilzliche Pathogene. Das muss aber nicht
heiflen, dass diese deshalb einen weniger bedeutenden Einfluss auf die
Pflanzenfitness haben. Beispiele zeigen, dass sowohl die Samenbdnke im
Boden als auch die Samenanlagen an der Pflanze durch Pathogene deutlich
reduziert werden konnen. Pilzinfektionen begiinstigende Faktoren sind u. a.
hohe Bestandesdichte und feucht-warme Witterungsbedingungen.
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