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Seit iiber 100 Jahren wird ein zunehmender
Riickgang an Arten und deren Lebensriumen
registriert und beklagt. Diese Verluste haben
inzwischen ein solches Ausmafl angenom-
men, daf bereits in Politik und Offentlichkeit
von einer Biodiversititskrise (z.B. Henle
1995) gesprochen wird. Diese Verarmung
betrifft nicht nur einzelne Arten oder Lebens-
riume, sondern findet auf allen Ebenen der
Biodiversitiit statt, von der genetischen Varia-
tion innerhalb von Populationen bis hin zur
Landschaftsdiversitit.

Naturschutzgebiete und
Biotopverbundsysteme

Eine wesentliche Ursache dieser Entwicklung ist die zuneh-
mende Landschaftsfragmentierung, die aus dem Druck
einer intensiven Nutzung der gesamten Landschaft resul-
tiert (z.B. Hovestadt et al. 1991). Der praktische Natur-
schutz versucht, diesen negativen Veranderungen entge-

genzuwirken. Dazu stiitzt er sich vorwiegend auf zwei Stra-
tegien. Zum einen wurden in Deutschland zahlreiche Na-
turschutzgebiete ausgewiesen (4870, Stand 31.12.1991;
BFANL 1992). Um Populationen mobilerer Arten langfristig
eine Uberlebenschance zu bieten, sind diese jedoch fast alle
viel zu klein. Zum anderen wird versucht, mit der Schaf-
fung von Biotopverbundsystemen die negativen Auswir-
kungen der Landschafisfragmentierung zu beseitigen.
»Biotopverbund« ist inzwischen ein Begriff, von dem sich
manche Naturschiitzer, viele Politiker und die interessierte
Offentlichkeit ein Allheilmittel gegen den Verlust an Biodi-
versitét versprechen. So sieht zum Beispiel der Novellie-
rungsentwurf des Biindnis 90/Die Griinen zum Bundesna-
turschutzgesetz vor, den Biotopverbund als Naturschutz-
strategie ins Gesetz aufzunehmen und mit entsprechenden
Durchfithrungsverordnungen auszufiillen. Demnach sollie
man meinen, dal die Theorien, die dem Naturschutzkon-
zept von Biotopverbundsystemen zugrunde liegen, be-
sonders gut wissenschaftlich abgesichert seien oder daf der
Erfolg von BiotopverbundmaBnahmen empirisch sehr gut
dokumentiert sei. Das Gegenteil ist jedoch der Fall - und
auch iiber den Fliichenanspruch von Tier- und Pflanzenar-
ten wissen wir erst wenig!

Praktische Biotopverbundmafnahmen werden bisher vor-
wiegend schematisch und ohne ausreichende Reflexion
der ihnen zugrunde liegenden Theorie von Metapopulatio-
nen durchgefiihrt (vgl. Henle und Rimpp 1993). Sie gehen
davon aus, daf durch die Schaffung eines Verbundsystems
gefiahrdete Arten generell eine bessere [Therlebenschance
besitzen. Die nachfolgenden theoretischen Analysen zeigen
jedoch, daf8 Biotopverbundsysteme keineswegs so einfach
funktionieren. Sie konnen unter Umstinden nicht nur in-
effektiv sein, sondern negative Folgen haben. Das Ausster-
ben von Arten, die eigentlich geschiitzt werden sollen, kann
damit beschleunigt werden.

Die hier vorgestellten vorldufigen Ergebnisse sind Teil eines
Verbundprojektes zur Bedeutung der Landschaftsfragmen-
tierung fiir das Uberleben von Tier- und Pflanzenarten in
der Kulturlandschaft. An dem Forschungsverbund IFB
(Isolation, Fliichengrofe, Biotopqualitit) sind neben dem
UFZ sieben Universititen der neuen und der alten Bundes-
linder beteiligt (Halle, Jena, Gttingen, Frankfurt, Mainz,
Stuttgart, Marburg).




Uberleben in fragmentierien
Lebensrdumen -
theoretische Ergebnisse

Intensive Landnutzungen reduzieren die Lebensriiume vie-
ler Arten und isolieren die verbliebenen Reste so stark, daf
diese kiinstliche Fragmentierung zu einem wesentlichen
Aussterbefaktor wird. Biotopverbundstrategien haben zum
Ziel, dieser Isolation der Lebensriume entgegenzuwirken.
Sie stiitzen sich damit auf das Konzept der Metapopulatio-
nen, das erstmals von Levin 1970 eingefiihrt wurde: Subpo-
pulationen einer Art leben in riumlich isolierten Resthabi-
taten - sogenannten Paiches. Sie sind aber noch in der
Lage, durch einzelne wandernde Individuen bereits aus-
geldschte Patches wiederzubesiedeln, Als notwendige Vorar-
beit fiir effektive Biotopverbundsysteme muf daher seitens
der Theoretischen Okologie eine fundierte Risikoanalyse
fiir Metapopulationen durchgefiihrt werden, mit der ein
grundlegendes Verstindnis der Schliisselprozesse und -fak-
toren fiir das Uberleben von Metapopulationen gewonnen
werden kann. _

Wihrend Risikoanalysen fiir Einzelpopulationen hiufig
durchgefiihrt wurden und die Methoden dafiir gut bekannt
sind (Goodman 1987, Wissel et al. 1993), wird die Dyna-
mik von Metapopulationen zusitzlich von solchen Prozes-
sen bestimmt, die auf einer groBeren riumlichen Skala ab-
laufen. Neben dem eigentlichen Wechselspiel von Ausld-
schungen (Extinktion) und Wiederbesiedlungen (Koloni-
sation) kommen unterschiedliche, zufillige Einfliisse (de-
mographische und genetische Schwankungen, eine
riaumlich und zeitlich variierende Umwelt), aber auch die
rdumliche Heterogenitiit zum Tragen. Mit Hilfe von Model-
len sollen grundlegende und generelle Mechanismen
herausgearbeitet werden, die sich fiir Metapopulationen als
wesentlich erweisen und die eine Basis fiir weiterfithrende,
detailliertere Diskussionen schaffen. Dabei wurden folgen-
de, fiiir den Naturschutz wichtige Fragen untersucht:

 Wann greift das Metapopulations-Konzept iiberhaupt?

* Welche Rolle spielt die Stabilitit der Subpopulationen
bzw. der rdumlichen Korrelation?

e Wann bringen verbesserte Kolonisationsbedingungen
(z.B. Korridore) einen Vorteil?

* Reservat-Design: Wie wirken sich riiumlich unterschied-
liche Anordnungen von Lebensriumen auf das Uberleben
von Metapopulationen aus (Struktur von Biotopverbundsy-
stemen)?

Bild 1Kritisches Verhaltis p/v aus Kolonisations-{) und Extinktionsrate
{v), das fiir eine mittlere Lebensdauer der Metapopulation von 1000 Jahren
notwendig ist, gegen die Patch-Zah! (s, (logarithmischer Aufirag). Die diinne
Linie gibt die sich dabei einstellende mittlere Besetzungszahl [s)/5, an.

Es wurden zwei stochastische Modelle entwickelt, die als
Referenz-Modelle anzusehen sind.

Modell 1

a) Wenn man das Metapopulations-Konzept sinnvoll dis-
kutieren will, muf man davon ausgehen, daf die einzel-
nen Subpopulationen weder extrem kurzlebig (hier wird
auch eine Metapopulation keinen Effekt bringen, siehe
unten) noch extrem langlebig sind (eine Metapopulation
wiirde mindestens ebenso stabil sein), sondern eine mittle-
re Lebensdauer von einigen Jahrzehnten besitzen. Das Mo-
dell I widmet sich der Frage, wann Metapopulationen stabil
und damit Biotopverbundsysteme iiberhaupt sinnvoll sind
(u.a. Erhéhung der mittleren Lebensdauer gegeniiber
einer Einzelpopulation um den Faktor 100, z.B. von 10 auf
1000 Jahre).

Dabei wurde vor allem das stochastische Wechselspiel der
»resultierenden« regionalen Prozesse Extinktion und Ko-
lonisation analysiert, wobei von homogenen Bedingungen
(identische Patches, die gleichmifig erreichbar sind) aus-
gegangen und auf die innere Patch-Dynamik verzichtet
wurde.

Wenn groffe, das heifft Metapopulationen mit vielen Pat-
ches, instabil sind, dann bringt eine einfache Erhdhung
der Patch-Zahl keinen positiven Effekt mehr (Bild 1). Ein
solches Verhalten 1Bt sich darauf zuriickfiihren, da unter
diesen Bedingungen die einzelnen Subpopulationen derar-
tig instabil sind und eine so geringe Fihigkeit zur Wieder-
besiedlung leerer Patches besitzen, daf ein Angebot an zu-
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Bild 2 Kritische Patch-Kapazitat (Kp), die nfig ist, um eine mittlere Lebens-
daver der Metapopulation von 1000 Johren zu erzielen, gegen die Paich-

Zohl (sy). Starke des Umweltrouschens o/\ r = 0,4 (fette Linie); o/ r =
1,0 (dimne Linie); Erreich-Wahrscheinlichkeit y = 0,2 (jeweils obere); y=

0,8 (jeweils untere Kurve ines Poares).

siitzlichen besiedlungsfihigen Patches tiberhaupt nicht ge-
nutzt werden kann. Eine Erhohung der Kolonisationsrate
p hingegen (zB. durch verbesserte Migrationshedingun-
gen) zeigt hier sehr wohl einen stabilisierenden Effekt.

Je kleiner eine Metapopulation ist, um so wichtiger wird
das Verhiltnis zwischen Kolonisation und Extinktion.

b) In einer modifizierten Variante des obigen Modells wer-
den nun via Submodell

« die lokale Patch-Dynamik,

* der Rescue-Effekt' und

» die Mobilitdt (Immigration/Emigration)

explizit modelliert. Die fiir die Metapopulations-Dynamik
wesentlichen (resultierenden) Extinktions- und Kolonisati-
onstaten sind nun nicht mehr unabhiingig, sondern durch
die lokale Dynamik miteinander gekoppelt. Sie subsumie-
ren diverse populationsdynamische Faktoren, wie die Patch-
Kapazitat (K ), die individuelle Wachstumsrate r einer Sub-
population, die Stochastik (R: demographische Schwan-
kungen, o: Umweltschwankungen) und die Mobilitit.

Betrachtet wird zuniichst der Einfluf der Patch-Kapazitit
und der Patch-Zahl (s,). Bei Patch-Zahlen s, > 10 ist es
kaum méglich, durch eine alleinige Erhthung der Patch-
Zahl eine instabile Metapopulation zu stabilisieren (Bild
2). Die Patch-Kapazititen sind hier zu klein und die Sub-
populationen dementsprechend instabil (siehe Fall a).

Neu ist, daf die Kolonisationsfihigkeit jetzt von der Patch-
Kapazitiit und damit von der Stabilitit der Subpopulatio-
nen selbst abhiingt (eine hohe Extinktionsrate impliziert
eine geringe Kolonisationsrate)! Eine Vergroferung der
Patch-Kapazitil (Griife und Qualitit der Habitate) bringt

hier somit eine doppelte Wirkung mit sich: Die Subpopula-
tionen werden stabilisiert und die Extinktionsrate wird ge-
senkt. Das fithrt andererseits zu einer Erhthung der Zahl
der Kolonisatoren und der Etablierungswahrscheinlichkeit
und schlieBlich zu einer Erhthung der Kolonisationsrate.
Eine VergriBerung der Erreich-Wahrscheinlichkeit (Anle-
gen von Korridoren) kann einen positiven Effekt bringen,
benditigt aber eine gewisse Mindeststabilitit der Subpopula-
tionen.

Fazit:

* Metapopulationen bendtigen eine Mindeststabilitit der
Subpopulationen, die man als Fundament betrachten
kann und die wesentlich von der konkreten Situation
(Patch-Kapazitit, Stirke der stochastischen Einfliisse w.a.)
abhiingt. Die mittlere Lebensdauer der Subpopulationen
sollte mindestens einige Jahrzehnte umfassen. Die Patch-
Kapazitit sollte wenigstens 10 Individuen bei geringen und
wenige 100 Individuen bei starken Umweltschwankungen
betragen.

» Eine erfolgreiche Stabilisierung einer Metapopulation,
deren Subpopulationen kurzlebig sind, setzt eine Stabilisie-
rung der Subpopulationen voraus. Erst dann kinnen ver-
besserte Migrationsbedingungen durch Korridore wirksam
werden.

Modell Il

Dieses stochastische Metapopulations-Modell beriicksich-
tigt nun in Erweiterung des obigen Modells das explizite
rdumliche Arrangement der Patches. Heterogenitit sowohl
auf der Patch-Skala (Patch-Grofe, Habitat-Qualitit, bioti-
sche Zusammensetzung [Riuber, Wirte, Konkurrenten],
Refugien bzgl. Umweltschwankungen) als auch regionale
Heterogenititen (Barrieren, Korridore, Gradienten, ver-
schiedene Migrationsstrategien) fithren zu Patch-spezifi-
schen (lokalen) Extinktionsraten und Patch-paar-spezifi-
schen Kolonisationsraten. Andererseits kénnen bestimmie
Umweltfaktoren, auf die eine Art empfindlich reagiert,
stark und riumlich korreliert schwanken und schiieRlich
korrelierte Extinktionen auslgsen. In bisherigen Metapo-
pulations-Modellen wurde dieser Sachverhalt kaum oder
nur fiir homogene Bedingungen ohne expliziten riumli-
chen Bezug untersucht (Gilpin 1990, Harrison et al. 1989).
Je nach Art der Schwankungen kann die Korrelation jedoch
distanzabhiingig und wie die Kolonisation Patch-paar-
spezifisch sein.




a) Das Modell obne expliziten raumlichen Bezug
Schwerpunkt war hier zuniichst die Aufkldrung des regio-
nalen Zusammenwirkens von Migration, Korrelation und
Patch-Zahl als Grundlage fiir die anschlieRende Herausar-
beitung der riumlichen Aspekte. Migration kann (zumin-
dest im unkorrelierten Fall) aufgrund der Kolonisation lee-
rer Patches fiir die Metapopulationen eine Uberlebens-
chance bieten, die umso griifer ist, je mehr Patches und
damit »potentielle« Wiederbesiedler im System enthalten
sind. Groffe Metapopulationen reagieren dabei stirker auf
verbesserte Migrationsbedingungen als kleine (Bild 3a).
Die Korrelation der Umweltvariabilitit entscheidet jedoch
letztlich iiber die Wirksamkeit solcher Verbesserungen der
Migrationsbedingungen und entwertet systematisch ihren
»potentiellen« Vorteil (Bild 3b). Die korrelationsbedingte
Synchronisation der lokalen Extinktionen trifft in erster
Linie die potentiellen Wiederbesiedler, so daf eine Koloni-
sation iiberhaupt nicht mehr zum Tragen kommen kann.
Dabei nimmt die Empfindlichkeit gegeniiber korrelierter
Extinktion mit der Patch-Zahl zu (Bild 3c). Bei hoheren
Korrelationen {cor > 0,6) bringen weder Erhthungen der
Patch-Zahl noch verbesserte Migrationsbedingungen einen
Effekt, so dafl eine Vernachlissigung des Schiiisselfaktors
Korrelation zu einer vollig verzerrten Risikoanalyse fiihren
kann.

b) Distanzabhdngige Migration und Korrelation

Die Kolonisationsraten kinnen hiufig distanzabhingig
sein (Harrison et al. 1988). Eine Ursache liegt zum Beispiel
darin, daf die Migration zwischen den Patches immer mit
Gefahren verbunden ist (Doak et al. 1992): Das Risiko fiir
die Individuen, unterwegs zu sterben, nimmt mit der Di-
stanz zu. Andererseits kann auch die Korrelation der Um-
weltschwankungen mit der Distanz abnehmen, so daf Ko-
lonisationsraten und Korrelationen nun durch das explizi-
te riumliche Arrangement miteinander verkniipft sind.

Bei Umweltschwankungen mit sehr kurzen Reichweiten,
bei denen die Korrelation schneller als die Migration ab-
fallt, stellt man fest, daf es eine optimale Distanz zwischen
den Patches gibt (Bild 4). Bei geringeren Distanzen leidet
das System unter der Korrelation, bei griferen Distanzen
unter den sich verschlechternden Migrationshedingungen.
Durch eine geeignete Anordnung der Patches (Faustfor-
mel: »So dicht wie méglich, aber so weit wie nitig«) lassen
sich hier positive Effekte erzielen.

Bei Umweltschwankungen mit grofer Reichweite hinge-
gen sind die Individuen nicht mehr in der Lage, durch

57

Bild 3 Mittlere Lebensdaver: a) ohne Korrelation fir 3, 4, 5 Patches (von
unten nach oben) gegen die Kolonisation; b) absolut (T, ) bzw. c) relativ
{T./T_.(0)) fiir 2, 3, 4 Patches (von unten nach oben) bzw. (von oben nach
unten) gegen die Korrelation (mig = 5 Ind./y).

natiirliche Migration den kritischen Korrelationshereich zu
verlassen. Allein durch die Anordnung der Patches sind
hier keine positiven Effekte zu erzielen. Ein Ausweg kinnte
hier in einem kiinstlichen Individuen-Transport in Patches
auferhalb des Korrelationsgebietes bestehen.
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Bild 4 Umweltschwankungen mit kurzer Reichweite (schneller Abfall der
Korrelation): a) Kolonisafionsrate mig und Korrelation cor; b) Extinkfionsri-
siko (P,) nach (10, 20, 50, 90) Jabren (von unien nach aben): ) mitlere
Lebensdaver (T, ) gegen die Inter-Patch-Distanz.

Fazit:

» Basisfaktoren fiir jede Metapopulation sind einerseits die
Stabilitit der Subpopulationen und andererseits eine ge-
wisse Asynchronitiit der Extinktionsprozesse.

* Erst dann kinnen Korridore als migrationsverbessernde
Mafnahmen sinnvoll greifen.

* Die Erfolgschancen von Naturschutzmanahmen (Bio-
topverbund, Korridore, Verbesserung der Habitat-Qualitit)
hiingen stark von der konkreten biologischen Situation ab.

Vorteil der Herangehensweise
und Ausblick

Durch das verwendete BAUKASTEN-Prinzip ist es miglich,
einerseits auf einer abstrakten Ebene sehr generelle Aussa-
gen herauszuarbeiten, andererseits aber durch SUBMO-
DELLE schrittweise detailliertere Untersuchungen (Mecha-
nismen, Szenarien, mefbare Parameter) einzubaven (sca-
ling up). So kann ein auf die konkrete biologische Situati-
on zugeschnittenes Management erarbeitet werden. Des
weiteren steht uns nun erstmals ein ganzes slochastisches
Metapopulations-Modell-System zur Verfiigung, das es er-
moglicht, in sich geschlossen und konsistent verschiedene
Aspekte der Metapopulations-Theorie zu bearbeiten.

Bedeutung fiir die
Biotopverbund-Praxis

Die Ergebnisse erfordern ein grundlegendes Umdenken bei
der Durchfiihrung von BiotopverbundmaBnahmen. Ob
Biotopverbund oder VergriRerung bestehender Flichen die
richtige Strategie darstellt, hingt stark von den Rahmenbe-
dingungen ab, inshesondere von der Umweltvariabilitit
und der Wachstumsrate der Teilpopulationen. Ob Migrati-
on zwischen Teilpopulationen in einem Biotopverbund die
Uberlebenschance der betroffenen Arten erhéhen kann,
hiingt auerdem von der Korrelation der Umweltvariabi-
litéit zwischen den einzelnen Biotopen ab. Zu beachten ist
vor allem, da8 Migration auch zu einer Destabilisierung
und zu einem rascheren Aussterben fithren kann, indem
neugegriindete Teilpopulationen als »Senken« Individuen
aus den Restpopulationen »absaugen«! Diese Gefahr be-
steht besonders bei Arten mit geringer Populationswachs-
tumsrate, also Arten, die aufgrund ihrer Uberlebensstrate-
gie generell ein erhohtes Aussterberisiko tragen und die re-
lativ hidufig zu den bedrohten Arten gehoren. Auferdem
konn(t)en Generalisten Korridore besser niitzen als Spezia-
listen (vgl. Henle und Kaule 1991).

Folgende Strategie muf daher bei der Planung und Durch-
fiihrung von Biotopverbundmafnahmen gelten (vgl.
Henle 1994):

Zuniichst muB klar festgelegt werden, fiir welche (Ziel-)
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arten die Mafnahmen getroffen werden sollen. Danach
muf entschieden werden, ob fiir diese Arten unter den ge-
gebenen Rahmenbedingungen nicht eine VergroRerung
bestehender Restfliichen eine erfolgversprechendere Strate-
gie darstellt. Falls die Zielarten als Metapopulationen bes-
ser erhalten werden konnen, muf in der Planungsphase
ermittelt werden, welchen Abstand die Teilpopulationen
voneinander haben miissen bzw. diirfen und wie die Korri-
dore beschaffen sein sollten, um die Migration zwischen
den Teilpopulationen zu erleichtern. AuBerdem ist zu
kldren, ob andere bedrohte Arten durch die geplanten Mag-
nahmen einer zusitzlichen Gefihrdung ausgesetzt werden
(Senken fiir Arten mit fhnlichen Lebensraumanspriichen
wie die Zielarten; Barrierewirkung der Korridore fiir Arten
mit abweichenden Lebensraumanspriichen; Einwande-
rung von Problemarten).

Erst danach darf mit der Umsetzung begonnen werden.
Zunichst miissen verbliebene Restpopulationen durch
qualitative Verbesserung ihres Habitates bzw. durch
Flachenvergroferung gestiitzt werden, falls sie nicht aus-
reichend grof und stabil sind. Erst dann diirfen neue
Flichen schrittweise in den Verbund eingefiigt werden,
wobei die neuen Flachen qualitativ so gut sein miissen,
da eine sehr hohe anfingliche Wachstumsrate erzielt wer-
den kann. Gegebenenfalls ist die Griindung einer groferen
Initialpopulation durch Transfer von Juvenilstadien anzu-
raten. Um ihnen iiber empfindliche Entwicklungsstadien
hinwegzuhelfen, in denen in der Natur hohe Mortalititen
auftreten, kann auch eine voriibergehende Entnahme und
Zwischenhaltung sinnvoll sein. Diese Vorschldge sind je-
doch kein Freibrief fiir die hiufig praktizierten, streng ab-
zulehnenden willkiirlichen Transfers von Individuen ohne
entsprechende wissenschaftliche Begleitung. Die Migrati-
onsraten zwischen den Teilpopulationen diirfen nicht zu
hoch, aber auch nicht zu niedrig liegen, wobei insbesonde-
re die Mortalitit wihrend der Migration zwischen
Teilflichen mdglichst gering sein muf. Neu eingefiigte Po-
pulationen sollten auch untereinander im Austausch ste-
hen und nicht nur mit der »Quell«-Population. Statt
Schutzbemiihungen auf die Erhaltung oder Neuschaffung
zahlreicher kleiner Populationen in einem Biotopverbund-
system zu konzentrieren, sollten wenige groe, relativ si-
chere Populationen mit geringem Austausch untereinan-
der geschiitzt werden.

Eine sehr sorgfiltige Planung ist also unerldflich, falls
BiotopverbundmaBnahmen Erfolg haben und keine nega-
tiven Auswirkungen eintreten sollen. Als letzte Feuerwehr-
mafinahme fiir Arten, die am Erlschen sind, taugen sie

mit Sicherheit nicht. Sie stellen vielmehr eine Vorbeuge-
und Sicherungsmafnahme in einer Situation dar, in der
ein deutlicher Riickgang der Zielarten zwar eingetreten ist,
aber noch grifere, relativ stabile Populationen vorhanden
sind, von denen Neubesiedlungen ausgehen kénnen, ohne
die eigene Population durch die Abwanderung von Indivi-
duen zu gefihrden. Eine schematische Durchfiihrung
ohne sorgfiltige wissenschaftliche Planung, wie derzeit {ib-
lich, oder gar ihre verordnungsmifige Festschreibung in
einer Novellierung des Bundesnaturschutzgesetzes ist ein-
deutig abzulehnen!
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