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Diese Arbeit ist bereits in ausfuhrlicher Form im Journal of Vegetation Science auf Englisch veroffentlicht. Die vollstandige Arbeit
findet sich unter https://doi.org/10.1111/jvs.13318

i Zusammenfassung

i Im Projekt Lokale Pflanzendiversitat in Laubwaldern haben wir den Einfluss von lokalen Umweltbedingungen und Landschaftsstruk- :
turen auf die Diversitat von Waldpflanzen in Agrarlandschaften untersucht. Wir haben herausgefunden, dass Waldspezialisten bei
geringer Lichtverfugbarkeit und mittlerer Bodenfeuchtigkeit beglnstigt werden, wahrend Generalisten hohere Lichtverfligbarkeit
! und mittlere bis hohe Bodenfeuchtigkeit bevorzugen. In gut vernetzten Landschaften ist die Pflanzendiversitat hoher, sowohl fur
die Gesamtartenanzahl an Pflanzen als auch fiir Waldspezialisten und Generalisten. Dies betont die Bedeutung naturnaher Lebens-
i rdume wie Hecken und Baumreihen, um die Ausbreitung von Waldpflanzen in Agrarlandschaften zu férdern. :

Agrarlandschaften, Ellenberg-Indikatorwerte, Waldgeneralisten, Waldspezialisten, Lebensraumfragmentierung, Landschaftsver-
netzung, lokale Pflanzenvielfalt, Nischenaufteilung

Abstract

In the project local plant diversity in deciduous forests, we analyzed the effect of local environmental conditions and landscape
structure on the diversity of forest plants in agricultural landscapes in several European study regions. We found that forest specia- :
! Jists are favoured by low light availability and medium soil moisture, while generalists prefer higher light availability and medium to
high soil moisture. In well-connected landscapes, plant diversity is higher, both for the total number of plant species and for forest :
i specialists and generalists. This emphasizes the importance of semi-natural habitats such as hedges and tree rows to promote the
: spread of forest plants in agricultural landscapes. :

agricultural landscapes, Ellenberg indicator values, forest generalists, forest specialists, habitat fragmentation, landscape connecti-

i vity, local plant diversity, niche partitioning
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Hintergrund und Zielsetzung

Viele durch den Menschen bedingte Veranderungen in der Land-
nutzung stellen eine groBe Bedrohung fir die Artenvielfalt dar
(Tscharntke et al., 2005) und groBe Gebiete der Welt werden
heute durch Land- und Forstwirtschaft, StraBenbau und Urbani-
sierung beeinflusst (Kennedy et al., 2019). Wéahrend traditionelle
Landnutzungen mit geringer Intensitat oft eine hohe biologische
Diversitat aufweisen, fihrt eine weitere Intensivierung der Land-
wirtschaft zu Lebensraumverlust und Fragmentierung (Tscharntke
et al., 2005), was zu einem Rickgang der biologischen Vielfalt
fihrt (Wilcox & Murphy, 1985; Wilson et al., 2016).

In der Européischen Union werden 70 % der Gesamtflache als
.Landschaften mit schlecht verbundenen Waldern” eingestuft
(Joint Research Centre, 2013). Jedoch wirken sich Landnutzungs-
anderungen nicht nur auf die raumliche Verteilung von Waldern
aus, sondern auch auf die Landschaftsmatrix, die diese Flachen
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umgibt (Deckers et al., 2005; Poschlod & Braun-Reichert, 2017).
Diese Matrix, die fur viele Waldpflanzenarten eine mehr oder
weniger feindliche Umgebung darstellt, besteht in der Regel aus
Grinland und Getreidefeldern, kann aber auch kleine und linea-
re naturnahe Lebensrdume wie ungenutzte Feldrédnder, Baumrei-
hen und Hecken umfassen (Jamoneau et al., 2011; Poschlod &
Braun-Reichert, 2017). Aufgrund der landwirtschaftlichen Expan-
sion wurden diese naturnahen Lebensrdume jedoch seit dem 19.
Jahrhundert erheblich reduziert (Deckers et al., 2005; Poschlod &
Braun-Reichert 2017). Die VergréBerung und Zusammenlegung
einzelner Felder hat zu ausgedehnten und homogenen Zonen
landwirtschaftlicher Flachen sowie zu weniger natdrlichen Le-
bensraumen dazwischen gefiihrt (Tscharntke et al., 2005).

Im Projekt Lokale Pflanzendiversitat in Laubwaldern haben wir
den Effekt verschiedener Umweltvariablen auf die lokale Pflan-
zendiversitat in Laubwaldern, die in Agrarlandschaften eingebet-
tet sind, untersucht. Wir haben zwei Gruppen von Pflanzenarten
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Abbildung 1: Karte der Untersuchungsregionen (A, Shapefile abgerufen von @EuroGeographics). Exemplarischer Ausschnitt einer
,Bocage” (B) und einer ,,Open” Landschaft (C) aus Westdeutschland. Die Abbildung wurde aus Paulssen et al. (2024) Gibernommen

und sprachlich angepasst.

betrachtet, um maogliche Unterschiede in ihren Reaktionen auf die
Umweltfaktoren heraus zu finden: Waldspezialisten und Genera-
listen.

Wir haben uns auf folgende Forschungsfragen konzentriert:

(1) Welchen Einfluss haben Bodenvariablen, Lichtverfigbarkeit,
Anzahl der Pflanzenarten im Wald, Waldalter, WaldgréBe und
Landschaftsstruktur auf die lokale Pflanzendiversitat?

(2) Unterscheiden sich diese Muster zwischen Waldspezialisten
und Generalisten?

Methodik

Untersuchungsgebiet

Die Studie wurde entlang eines geografischen Gradienten durch-
geflihrt, der acht Untersuchungsregionen in funf Landern umfasst
(Frankreich, Belgien, Deutschland, Schweden, Estland; Abbildung
1A). Die Region in Westdeutschland befindet sich in Niedersach-
sen. In jeder Region wurden zwei Landschaftsfenster von 5 km
x 5 km ausgewahlt, die unterschiedliche Landschaftsstrukturen
darstellen. Der ,Bocage” Landschaftstyp zeichnete sich durch
eine relativ hohe Dichte an kleinen naturnahen Lebensraumen
aus, wie zum Beispiel Hecken, Strducher und Baumreihen, die die

Waldstiicke miteinander verbinden (Abbildung 1B). Im Gegensatz
dazu entspricht der ,,Open” Landschaftstyp einer Landschaft mit
isolierteren Waldfragmenten und weniger naturnahen Lebens-
raumen zwischen den Waldern (Abbildung 1C). Die ,Open”
Landschaften waren hauptsachlich durch Ackerflachen gekenn-
zeichnet, wahrend in den ,Bocage” Landschaften Grinland do-
minierte. Die Landschaftsfenster wurden in Gebieten positioniert,
die reich an Laubwaldern sind.

Vegetationsaufnahmen

Die Vegetationsaufnahmen wurden 2012 und 2013 im Rahmen
des smallFOREST-Projekts (www.biodiversa.eu/2022/10/31/small-
forest, Valdés et al., 2020) mit Hilfe des FLEUR-Netzwerks (www.
fleur.ugent.be) durchgefihrt. Innerhalb eines Landschaftsfens-
ters wurden alle Laubwalder mit einer GroBe von mehr als 1 ha
untersucht. Die Plots hatten eine runde Form mit einem Radius
von 10 m, was einer Flache von 314 m2 entspricht. Sie wurden
entlang von Transekten platziert, die parallel zur Langsachse des
Waldes verliefen und einen Abstand von 50 m zueinander hat-
ten. Innerhalb dieser Transekte waren die Plots in Abstanden von
100 m angeordnet. Die genaue Anzahl der Transekte und der
Plots variierte je nach GréBe und Form des Waldes. Insgesamt
wurden 3538 Plots in 699 Laubwaldern untersucht. In jedem Plot
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Abbildung 2: Beispiele von Waldspezialisten und Generalisten. Filipendula ulmaria — Echtes MédesiB (a) und Geum urbanum — Echte
Nelkenwurz (b) gehdren zu den Generalisten und Trientalis europaea — Europdischer Siebenstern (c) und Galium odoratum — Wald-

meister (d) zu den Waldspezialisten. Fotos: J. Paulssen

wurden alle GefaBpflanzenarten der Kraut-, Strauch- und Baum-
schicht erfasst. Taxonomische Gruppen, wie z. B. Rubus fruticosus
agg. (Brombeere), wurden als eine Art behandelt. Die Anzahl der
Pflanzenarten pro Plot haben wir als lokale Artenanzahl definiert.
Beim Wechsel zwischen den Plots entlang eines Transektes wur-
den zusatzliche Pflanzenarten vermerkt, die in keinem der Plots
vorkamen. So entstand fiir jeden Wald eine nahezu vollstandige
Liste der Pflanzenarten.

Datenanalyse

Alle Analysen wurden sowohl fir die Gesamtzahl der Pflanzenar-
ten als auch fur zwei Teilgruppen von Pflanzenarten durchgefihrt.
Die erste Gruppe umfasste Pflanzenarten, die hauptsachlich in
Waldern mit geschlossenem Kronendach vorkommen (Waldspe-
zialisten) und die zweite Gruppe umfasste Pflanzenarten, die so-
wohl in Waldern als auch auBerhalb von Waldern wachsen (Ge-
neralisten) (Heinken et al. 2022). Beispiele von Waldspezialisten
und Generalisten sind in Abbildung 2 dargestellt. Da keine lokalen
Messungen der klimatischen Bedingungen oder der Bodenfakto-
ren in den Plots vorhanden waren, wurden die Umweltbedingun-
gen anhand von Ellenberg-Indikatorwerten (EIV) ermittelt. Diese
Werte geben Aufschluss Gber verschiedene Umweltfaktoren wie
Licht, Bodenfeuchtigkeit, Bodenstickstoff und Boden-pH (Ellen-
berg et al., 1991). Bei dem mittleren EIV fur jeden Plot handelt es
sich um den Mittelwert der Indikatorwerte von den Pflanzen, die
in dem jeweiligen Plot vorkamen.

Vor der Modellierung haben wir die Multikollinearitat der einfluss-
nehmenden Variablen untersucht. Der Ellenberg Indikator Wert
fir Bodenstickstoff wurde, aufgrund hoher Kollinearitat mit dem
Indikator Wert fur Boden-pH, aus dem Model ausgeschlossen.
Ebenso wurden das Alter und die GréBe des Waldes aufgrund
hoher Kollinearitat mit der Artenanzahl pro Wald nicht mit ins
Modell genommen. Diese Variablen wurden jedoch trotzdem be-
rucksichtigt, da die im Modell verbleibenden Variablen, die hoch
mit ihnen korreliert sind, deren Einfluss indirekt reprasentieren.

Wir haben , Generalized linear mixed-effects models” (GLMM)
mit Poisson-Verteilung durchgefiihrt, um den Einfluss von Licht,
Bodenfeuchtigkeit, Boden-pH, Artenanzahl im Wald und Land-
schaftsstruktur auf die lokale Artenanzahl zu untersuchen.

Ergebnisse

Insgesamt wurden in allen Regionen 749 verschiedene Ge-
faBpflanzenarten erfasst. Die durchschnittliche lokale Artenanzahl
pro Plot reichte von 14,1 (Belgien) bis 28,9 (Nordfrankreich). Im
Durchschnitt machte der Anteil der Spezialisten 20 % und der
Anteil der Generalisten 65 % der Gesamtartenanzahl aus.

Das finale Modell erklarte 27 % der Variation in der Gesamtar-
tenzahl, 59 % bei den Waldspezialisten und 37 % bei den Ge-
neralisten. Je hoher die Artenanzahl in einem Wald, desto héher
ist die lokale Anzahl an Pflanzenarten. Dies war der Fall sowohl
fur die Gesamtartenanzahl, als auch fur die Waldspezialisten und
Generalisten (Abbildung 3). In Bezug auf den Einfluss der Land-
schaftsstruktur haben wir festgestellt, dass die lokale Artenanzahl
von Waldpflanzen in den ,Bocage” Landschaften hoher ist. Dies
ist der Fall fir die Gesamtartenanzahl an Pflanzen, aber auch fur
Waldspezialisten und Generalisten einzeln (Abbildung 3).

Bei den lokalen Umweltfaktoren zeigten die Lichtverfigbarkeit,
die Bodenfeuchtigkeit und der Boden-pH einen quadratischen
Zusammenhang mit der lokalen Pflanzenanzahl (Optimumkurve).
Die hochste Pflanzenanzahl zeigte sich bei mittleren Umweltbe-
dingungen (Abbildung 4). Zudem wurde eine Nischenaufteilung
zwischen Waldspezialisten und Generalisten beobachtet. Geringe
Lichtverfigbarkeit und mittlere Bodenfeuchtigkeit beglnstigten
Waldspezialisten, wahrend Generalisten bei hoherer Lichtverfig-
barkeit sowie mittlerer und hoher Bodenfeuchtigkeit am haufigs-
ten vertreten waren. AuBerdem war die Artenanzahl bei mittle-
rem Boden pH-Wert am hochsten.
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Abbildung 3: Zusammenhang zwischen der lokalen Artenanzahl und der Artenanzahl im Wald fir (a) die Gesamtheit der Pflanzenar-
ten, (b) die Waldspezialisten und (c) die Generalisten (abgekdrzt mit T, S, G). Plots in der ,,Bocage” Landschaft sind griin dargestellt
und Plots in der ,,Open” Landschaft gelb. Die Datenpunkte sind zur Veranschaulichung mit erh6hter Transparenz dargestellt. Die
Abbildung wurde aus Paulssen et al. (2024) idbernommen und sprachlich angepasst.
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Abbildung 4:
Zusammenhang zwi-
schen der lokalen
Artenanzahl und der
Lichtverfugbarkeit,
Bodenfeuchtigkeit und
dem pH-Wert des Bodens
(basierend auf den Ellen-
berg-Indikatorwerten).

Oben: Gesamtheit der
Arten;

Mitte: Waldspezialisten;,
Unten: Generalisten (ab-
gekdrzt mit T, S, G).

Die Abbildung wur-

de aus Paulssen et al.
(2024) iitbernommen und
sprachlich angepasst.
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Diskussion und Fazit

Die Ergebnisse haben gezeigt, dass sich eine Erhéhung der Ar-
tenanzahl im Wald positiv auf die lokale Pflanzenanzahl auswirkt.
Eine solche positive Beziehung ergibt sich, weil lokale Populatio-
nen, z. B. in einem Plot, ihre Arten von einem Artenpool auf einem
groBeren raumlichen Level, z. B. einem Wald, beziehen (He et al.,
2005). Ob eine Art, die einen Wald erreicht hat und sich folglich in
diesem Wald-Artenpool befindet, tatsachlich eine Population an
einem lokalen Standort ausbildet, hangt von ihrer Ausbreitungs-
fahigkeit und ihrer Fahigkeit ab, unter den spezifischen lokalen
Umweltbedingungen zu wachsen (Partel et al., 2013).

Wir haben festgestellt, dass der lokale Artenreichtum von Wald-
pflanzen in den ,Bocage” Landschaftstypen hoher ist als in den
.Open” Landschaftstypen. Dies deutet darauf hin, dass kleine na-
turnahe Lebensraume wie Hecken, Baumreihen und Straucher in
der umgebenden Landschaftsmatrix die Konnektivitat zwischen
Waldern verbessern und die Ausbreitung von Waldpflanzen
zwischen Waldern ermdglichen (Jamoneau et al., 2011; Lenoir
et al., 2021). Diese , 6kologischen Korridore” (Jamoneau et al.,
2011) erhdhen die Ausbreitungsmoglichkeiten fur Pflanzenarten,
indem sie die Erreichbarkeit von Lebensraumen verbessern und
eine allgemein hohere Durchlassigkeit der Landschaft schaffen.
Dies kann dazu fuhren, dass es mehrere Moglichkeiten gibt, ein
Waldsttick zu erreichen, und dass Waldpflanzenarten mehr Chan-
cen haben, lokale Populationen in einem Wald zu etablieren. Van-
neste et al. (2020) stellten fest, dass lineare Landschaftselemente
generell einen geeigneten Lebensraum fur viele Waldarten dar-
stellen. Obwohl Generalisten eher ein hoheres Ausbreitungsver-
maogen haben und weniger empfindlich auf die Fragmentierung
von Lebensraumen reagieren, als Spezialisten (Verheyen & Hermy,
2001; Brunet et al., 2011), zeigen die Ergebnisse unserer Studie,
dass auch Generalisten durch die Fragmentierung von Lebensrau-
men negativ beeinflusst werden kénnen, wenn die Konnektivitat
zwischen den Waldstlicken gering ist.

Dieser positive Einfluss der ,Bocage” Landschaft auf die lokale
Pflanzenvielfalt ist ein wichtiges Ergebnis, denn es zeigt, wie die
biologische Vielfalt von Pflanzenarten in Wéldern, die in Agrar-
landschaften eingebettet sind, gefordert werden kann. Letzteres
unterstreicht, wie wichtig es ist, kleine naturnahe Lebensraume
wie Baumreihen, ungenutzte Feldrander und Hecken nicht nur
zu erhalten, sondern auch zu erweitern, um die Ausbreitung von
Waldspezialisten und Generalisten in Agrarlandschaften zu for-
dern.

Wir kommen zu dem Schluss, dass Waldspezialisten und Gene-
ralisten in dhnlicher Weise von der Landschaftsstruktur, von der
Artenanzahl im Wald und vom pH-Wert des Bodens beeinflusst
werden, wahrend die Licht- und Bodenfeuchtigkeitsbedingungen
unterschiedliche Auswirkungen haben. Die Ergebnisse erweitern
unser Verstandnis der Faktoren und Prozesse, die die lokale Pflan-
zenvielfalt pragen, und helfen, die unterschiedlichen Reaktionen
von Waldspezialisten und Generalisten zu verstehen.
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