1. Allgemeine Einleitung

Hintergrund

Ein groBer Teil der menschlichen Bevolkerung lebt in Stadten; im Jahr 1995
waren es 2,4 Milliarden Menschen und damit 42% der Weltbevolkerung. Bis
2025 verdoppelt sich die gesamte Stadt-Einwohnerzahl mdoglicherweise
(Anthrop 2000). Da der Einfluss der Stddte nicht auf das eigentliche Stadtgebiet
beschrinkt ist, sondern sich durch die Nutzung von Ressourcen auch weit auf das
Umland ausdehnt (Alberti et al. 2003), kommt dem Studium der Stadtdkologie
eine besondere Rolle zu, wenn es um die anthropogene Beeinflussung der
Biosphére geht.

Die urbane Landschaft zeichnet sich durch ein Nebeneinander von
anthropogenen Flichen und Relikten ruraler Landschaftsstrukturen aus. Die
Intensitit der Nutzung dieser beiden Flachentypen variiert innerhalb einer Stadt.
Infolgedessen existiert ein abwechslungsreiches Habitatmosaik, dessen Vielfalt
sich auch in unterschiedlichsten Bodentypen wiederfinden 14t und als eine
Ursache fiir die oft tiberdurchschnittliche Artenvielfalt von Pflanzen in Stddten
gilt (Tonteri and Haila 1990; Kiihn et al. 2004). Gleichzeitig grenzen
unterschiedliche Biotoptypen im urbanen Mosaik oft ohne grofle Pufferzonen
unmittelbar aneinander, so dass sich die angrenzenden Biotope gegenseitig stark
beeinflussen konnen. Extreme Beispiele dafiir sind durch Spundwinde
eingefasste Flussldufe oder von Verkehrsflichen begrenzte Waldfldchen.

Im urbanen Habitatmosaik gehoren Waldflichen - unter diesem Uberbegriff
sollen im Folgenden Wilder, Forsten und Parks zusammengefa3t werden - zu
den Stadtflichen, die im Vergleich zu anderen Biotoptypen die geringste
Veranderung durch menschliches Eingreifen erfuhren, wenn man einmal von

bestimmten Ausnahmen, wie sekundiren Waldstandorten auf Triimmerschutt
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oder Industriebrachen (Kowarik 2005), absieht. Dies zeigt sich vor allem bei
den Boden, die in diesen Bereichen am wenigsten durch menschliche Aktivititen
gestort sind. Beispielsweise ist in Waldflachen meistens die Ausbildung einer
Laubstreuschicht und Humuslage moglich, die wiederum vielen
Bodenarthropoden einen Lebensraum bietet.

Die anthropogene Nutzung und indirekte Beeinflussung, zum Beispiel durch
Schadstoffe, zeigt aber auch in den urbanen Waldbdden Folgen, die mit der
Verianderung von Bodenprozessen wie der Streuzersetzung einhergehen
(McDonell et al. 1997). Gleichzeitig sind Waldflichen in Stddten durch die
urbane Bebauung in der Regel stark fragmentiert, also von anderen Waldfldchen
weitgehend isoliert und in ihrer Flicheausdehnung verringert, und erhalten
dadurch den Charakter von ,Inseln® urspriinglich ruraler Habitate in einer
urbanen Umgebung. Die Populationen von Bodenorganismen, aber auch anderen
Taxa, welche an Walder als Lebensrdume gebunden sind, kénnen durch diese
Habitatfragmentierung in einzelne Subpopulationen getrennt werden, die mehr
oder weniger isoliert sind. Dass solche Populationsaufteilungen auf mehrere
»inselartige  Habitatfragmente  populationsbiologische  und  letztlich
biozonotische Konsequenzen haben konnen, ist durch die Forschungen zur
Theorie der Inselbiogeographie und Metapopulationstheorie gut untersucht
(Andrewartha & Birch 1954, MacArthur & Wilson 1967, Levins 1970, Soulé et
al. 1992, Hanski & Gilpin 1997, Niemeld 2001). Wissendefizite gibt es aber
immer noch beziiglich der Frage, welchen Einfluss die trennende Landschaft
(Matrixhabitat) auf die biologischen Auswirkungen der Habitatfragmentierung
hat (Ricketts 2001, Tscharntke & Brandl 2004). In diesem Zusammenhang sind
Untersuchungen an Waldfragmenten in Stiddten von besonderem Interesse, da
hier die trennende Wirkung des Matrixhabitats durch die Intensitit der Bebauung
und Nutzung besonders groB3 sein diirfte und Studien zu diesem Thema
weitgehend fehlen. Daher beschiftigt sich die vorliegende Dissertation mit den
Auswirkungen der Habitatfragmentierung auf die Biodiversitit und Mobilitit von
Bodenorganismen am Beispiel epigdischer Kéifer in urbanen Waldfragmenten
und setzt sie in Relation zu den Auswirkungen von anderen Umweltfaktoren,

welche sich ebenfalls durch die Urbanisation verandern.
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Genereller Untersuchungsansatz und untersuchte Tiergruppe

Biodiversitit ist ein Parameter, der auf verschiedenen Ebenen (genetische
Vielfalt, Artenvielfalt, funktionelle Vielfalt) gemessen wird und in jedem dieser
Félle anderen strukturierenden Faktoren unterliegen kann (Magurran 1988,
Gaston 1996). Aus diesem Grund ist es fiir eine umfassende Beurteilung der
Auswirkungen von landschaftsmodifizierenden Prozessen wie der Urbanisierung
notig, moglichst viele dieser Ebenen zu untersuchen.

In der vorliegenden Studie wurde daher neben der Artenvielfalt epigdischer
Kaéfer auch die genetische Vielfalt und die Mobilitét einer Beispielart untersucht,
um die Bedeutung der Habitatfragmentierung als einen der bedeutendsten
Aspekte der Urbanisierung von anderen mit der Urbanisierung variierenden
Umweltfaktoren abzugrenzen und die Beeinflussung der Biodiversitit und
Mobilitdt dieser modellhaften Organismengruppe in der Stadt abschdtzen zu
konnen.

Die biozonotische Ebene diente als Ausgangspunkt der vorliegenden Arbeit
im Urbanisierungsgradienten der Stadt Berlin. Am Beispiel der artenreichsten
Gruppen epigédischer Kéfer, den Kurzfliigeldeckenkifern (Staphylinidae) und
Lautkéfern (Carabidae) wurden die Verdnderungen von Artengemeinschaften in
Waldfragmenten durch die Urbanisierung untersucht. In beiden Taxa liberwiegt
der Anteil von Arten mit rduberischer Lebensweise jenen mit phytophager oder
fungivorer Erndhrung. Da Laufkéfer oft als Modellgruppe in o6kologischen
Untersuchungen benutzt wurden, ist iiber ihre Biologie relativ viel bekannt
(Lindroth 1945 & 1949, Thiele 1977). Demgegeniiber sind Kurzfliigel-
deckenkéfer 6kologisch weniger gut erforscht. In Wéldern haben sie aber eine
viel hohere Artenvielfalt als Laufkifer und sind daher fiir Forschungsansitze, die
Untersuchungen der Biodiversitdt mit einschlieBen, eine wertvolle Ergédnzung.

Dartiiber hinaus gibt es in beiden Taxa relativ viele Arten, die flugunfahig sind
und damit ein geringeres Ausbreitungspotential besitzen. Solche Arten werden
vermutlich als Erste von den Folgen einer Habitatfragmentierung betroffen sein

und konnen als Indikator fiir diesen Prozess benutzt werden.
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Forschungsstand und -defizite

In ihrer Zusammenfassung zur Okologischen Forschung iiber Insekten in
Stidten stellten Frankie & Ehler (1978) noch fest, dass sich die meisten Studien
zu diesem Thema mit der Okologie und Kontrolle von &konomisch oder
medizinisch relevanten Insekten beschiftigten. In den 1970er Jahren begannen
Okologen sich auch mit der Bodenmakrofauna von naturnahen Standorten in
stadtischen Bereich, zum Beispiel Waldgebieten, Parks und Gérten, im Vergleich
zu ruralen Vergleichsstandorten zu beschéiftigen (Topp 1972, Klomann 1977,
Davis 1978, Schaefer & Kock 1979). Diese Forschung konzentrierte sich auf die
Beschreibung der Verdnderung der Artengemeinschaften und der Artenvielfalt in
Abhingigkeit vom Urbanisierungsgrad der Standorte. Bis heute werden solche
Untersuchungen fortgesetzt (Czechowski 1982, Klausnitzer & Richter 1983,
Assing 1988, Sadler et al. 2006), wobei das Ende der 1990er Jahre gestartete
GLOBENET-Programm (Niemeld et al. 2000) mit seinem globalen Vergleich der
Laufkéferfauna im Stadt-Land-Gradienten verschiedener Stidte den vorldufigen
Hohepunkt dieser synokologisch orientierten Forschung darstellte (Niemelé et al.
2002, Alaruikka et al. 2003, Ishitani et al. 2003, Magura et al. 2004).

Einige der genannten Studien stellten eine generelle Abnahme der
Artenvielfalt von Bodenarthropoden in Waldfragmenten mit zunehmender
Urbanisierung fest (Davis 1978, die Beispiele aus Finnland und Kanada in
Niemeld et al. 2002, Ishitani et al. 2003, Weller und Ganzhorn 2004), wéhrend
dies durch andere Untersuchungen nicht unterstiitzt wurde (Czechowski 1982,
das Beispiel aus Bulgarien in Niemela et al. 2002, Alaruikka et al. 2003, Magura
et al. 2004).

Deutlich wurde jedoch in allen Untersuchungen von Stadtbiotopen, dass mit
zunehmender Urbanisierung der Umgebung die Anzahl von Arten, die auf
Wailder als Habitat spezialisiert sind, abnimmt.

Bereits Davis (1982) fiihrt einige Faktoren auf, die fiir den Verlust der
Artenvielfalt von Bodenarthropoden in urbanen Wiéldern als Ursachen in Frage
kommen. Einer dieser Faktoren ist der Verlust an Habitatflaiche. Diesen

Teilprozess der zunehmenden Habitatfragmentierung wiirde man nach heutigem
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Kenntnisstand noch um den zweiten Teilprozess, den der zunehmenden
Habitatisolation, ergdnzen. Ein weiterer Faktor, der fiir die Verdnderung von
Artengemeinschaften besonders in Stidten relevant ist, ist die Einfuhr und
Etablierung von Neophyten und Neozoen (Rebele 1994, Kowarik 2003, Angold
et al. 2006). Folgende Faktoren werden aufbauend auf Davis‘ Arbeit (1982) als

Ursachen fiir die urbane Faunenverdnderung vermutet:

(1) Zunahme der Storungen, einschlieBlich der Effekte des Schadstoffeintrags
(2) Zunahme der Habitatfragmentierung

(3) Reduktion der Habitatdiversitit/ Strukturvielfalt

(4) Klimatische Verdanderungen, wie der urbane Warmeinseleffekt

(5) Zunahme von Neophyten und Neozoen

Obwohl der Schwerpunkt der vorliegenden Dissertation auf dem Einfluss der
Habitatfragmentierung liegt, werden auch die librigen urbanen Verdnderungen,
mit Ausnahme des letzten Punktes, als Erkldrungen fiir die Faunenveridnderung
im Stadt-Land-Gradienten diskutiert werden. Daher sollen die bisherigen
Forschungsergebnisse zum Einflul dieser Faktoren (mit Ausnahme des letzten

Faktors) im folgenden Abschnitt ndher erldutert werden.

(1) Zunahme der Storungen, einschlieBlich der Effekte des
Schadstoffeintrags

Verschiedene Hypothesen versuchen den EinfluB von Stérungen auf die
Artenvielfalt von Artengemeinschaften zu generalisieren. Von diesen haben die
»intermediate disturbance hypothesis“ (Conell 1978) und die ,increased
disturbance hypothesis® (Gray 1989) die stirkste Unterstiitzung durch die
Ergebnisse Okologischer Studien erhalten. Conell (1978) untermauerte seine
Hypothese mit Untersuchungsergebnissen, die die hochste Biodiversitit weder in
ungestorten noch in sehr stark gestorten Biotopen nachwiesen, sondern in
solchen, die einer intermedidren Storung unterlagen. Bei einer sehr hiufigen und

flichendeckenden Stérung kénnen sich nur wenige Spezialisten beziehungweise
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schnell einwandernde Pionierarten behaupten. Ist die Stérung seltener oder wirkt
sich nur stellenweise aus (z.B. Maulwurfshaufen in einem Magerrasen), so
konnen weit mehr Arten vorkommen. In einem Biotop ohne Stérungen kénnen
sich dagegen weniger Arten etablieren, da in diesem dann der
Konkurrenzausschlu3 zwischen den Arten sehr intensiv ist (Paine 1966,
Diamond & Case 1986).

Mehrere Studien zur Artenvielfalt in Stadt-Land-Gradienten griffen diese
Hypothese auf, wobei vereinfachend angenommen wurde, dass der suburbane
Bereich zwischen Stadtzentrum und -peripherie derjenige mit der intermedidren
Storung ist. Dass diese starke Vereinfachung die wahre Stérungsintensitit
wahrscheinlich nicht richtig darstellt, verdeutlichen die Forschungsergebnisse,
denn entgegen den Hypothesenaussagen wurde in einigen Studien im suburbanen
Bereich sogar die geringste Artenvielfalt festgestellt (das Beispiel aus Sofia,
Bulgarien in Niemeld et al. 2002; Magura et al. 2004).

Die ,,increased disturbance‘-Hypothese, welche von einer steten Abnahme der
Artenvielfalt mit zunehmender Storungsintensitét ausgeht, erklart das Muster der
abnehmenden Artenvielfalt in Richtung der Stadtzentren besser. Ein kausaler
Zusammenhang zwischen Stérungen und abnehmender Biodiversitdt ist im
urbanen Bereich bislang allerdings noch nicht nachgewiesen worden.
Grandchamp et al. (2000), die die Auswirkungen der Nutzung der Wélder durch
die Stadtbewohner (trampling intensity) untersuchten, fanden keinen
Zusammenhang mit der Artenvielfalt der Laufkéfer. Als weiterer Storfaktor
wurde die Belastung durch Schadstoffimmissionen diskutiert. Die Unterschiede
der artspezifischen Empfindlichkeit von Bodentieren gegeniiber verschiedenen
Schadstoffen resultieren nachweislich in Faunenverinderungen im Freiland
(Williamson & Evans 1973, Read et al. 1998, Cole et al. 2001, Fountain &
Hopkin 2004). Allerdings ist die Trennung des Effektes der Schadstoff-
immissionen von anderen Faktoren in Freilanduntersuchungen aus methodischen
Griinden héaufig auch nicht méglich (Review von Alstad et al. 1982).

Neben der Artenvielfalt ist die genetische Vielfalt eine weitere Komponente
der Biodiversitit, die durch die Storungsintensitit beeinflusst wird. Schon frith

wurde festgestellt, dass urbane Rassen von Drosophila funebris eine groBere
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Heterozygotie fiir Inversionen einzelner Chromosomen aufweisen als rurale
Rassen und damit genetisch diverser sind (Dubinin und Tiniakov 1946). Es wird
angenommen, dass diese Inversionen der Selektion unterliegen und eine hohere
Polymorphie selektive Vorteile bietet (Dobzhansky 1970). In dhnlicher Weise
wurde spater fiir Allozyme gezeigt, dass deren genetische Vielfalt in stark
gestorten urbanen Bereichen groBer ist (Steiniger 1979, Desender et al. 2005).
Allozyme sind verschiedene Formen eines Enzym, die elektrophoretisch
unterschieden werden koénnen und durch unterschiedliche Allele an einem
einzigen Genlocus determiniert werden. Die Funktionalitit der verschiedenen
Formen eines Allozyms kann sich geringfiigig unterschieden und damit einen
Angriffspunkt fiir die Selektion bieten. Empirisch konnte bestétigt werden, dass
Allozyme nicht immer selektionsneutral sind (Lemaire et al. 2000, Dhuyvetter et
al. 2004). Dass eine hohe genetische Vielfalt in einer variablen Umwelt

Selektionsvorteile bietet, konnte Powell (1971) auch experimentell zeigen.

(2) Zunahme der Habitatfragmentierung

Der Zusammenhang zwischen Habitatgroe, Habitatisolation und Artenvielfalt
wurde spitestens mit der Veroffentlichung der Theorie von MacArthur und
Wilson (1967) zur Inselbiogeographie auch in der Stadtokologie ein intensiv
bearbeitetes Forschungsgebiet. In der Folge wurde der Zusammenhang zwischen
FlachengroBe und Artenvielfalt teilweise auch fiir urbane Habitatfragmente
bestidtigt; so fanden Faeth & Cane (1978) eine Abnahme der Artenvielfalt von
Kéfern (Coleoptera) und Zweifliiglern (Diptera) in der Vegetation urbaner Parks
mit abnehmender Flachengrofe. Im folgenden Jahr wurde dies auch fiir die
Bodenarthropoden Londoner Girten (Davis 1979) und Pflanzengallbildner und
Minierer in Kiel (Segebade und Schaefer 1979) bestitigt. Fiir epigdische Kéfer
wurde dieser Zusammenhang zwischen Flichengrofle urbaner Griinflichen und
Artenvielfalt bislang allerdings nicht bestatigt (Schaefer und Kock 1979, Weller
und Ganzhorn 2004). Auch in ruralen Bereichen konnte ein solcher genereller
Zusammenhang fiir Laufkédfer in Waldfragmenten nicht gezeigt werden. Im

Gegenteil, die Laufkéferartenzahl nahm mit abnehmender Waldfragmentgrof3e
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sogar zu (Mader 1981, Usher et al. 1993, Halme und Niemeld 1993). Die
genannten Autoren erkldrten dies mit der zunehmenden Einwanderung von
habitatfremden Arten, in diesem Fall Arten des umgebenden Offenlandes, in
kleinere Habitatfragmente. Diese Vermutung wurde fiir urbane Habitatfragmente
bislang noch nicht tiberpriift.

Im Gegensatz zum Einfluss der Habitatreduktion auf die Artenvielfalt urbaner
Waldfragmente ist der Einfluss der Habitatisolation kaum untersucht worden.
Obwohl Weller und Ganzhorn (2004) diesen Faktor in ithre Untersuchung mit
einbezogen, konnten sie den Effekt der Isolation auf die Artenvielfalt von
Laufkéfern in Waldfragmenten nicht von anderen Faktoren abgrenzen, welche
sich ebenfalls im Stadt-Land-Gradient dndern. Weigmann (1982) vermutete
einen Zusammenhang zwischen der Artenvielfalt von Carabiden und der
Habitatisolation von drei urbanen Ruderalflichen. In dieser Untersuchung nahm
mit zunehmender Isolation der untersuchten Flichen auch deren GroBe ab. Da
eine abnehmende HabitatgroBBe ebenfalls als Faktor fiir die Verringerung der
Artenvielfalt in Frage kommt, lassen sich die Faktoren erneut nicht trennen. In
der bislang umfangreichsten Studie zu diesem Thema, die Ruderalflichen und
Feuchtgebiete in Birmingham umfasste, konnten Sadler et al. (2006) den
Zusammenhang zwischen Habitatisolation und Artenvielfalt nicht bestitigen. In
derselben Studie wurden aber auch Waldfragmente untersucht und neben der
abnehmenden Flachengrofe auch die zunehmende Isolation als mdgliche
Faktoren fiir den Riickgang von grof3en, flugunfahigen und silvicolen Laufkéfern
(Carabus violaceus, Cychrus caraboides, Abax parallelepipedus) diskutiert. Fiir
andere flugunfihige Kifertaxa fehlen solche Informationen zum Einfluss der
Habitatisolation bislang.

Die Aussagen der genannten Studien stiitzten sich auf die Korrelation
zwischen der Zusammensetzung der Artengemeinschaft und der
Habitatfragmentierung der untersuchten Waldfragmente. Korrelationsstudien
konnen Hinweise auf einen funktionalen Zusammenhang zwischen den
korrelierenden Faktoren geben. Die wissenschaftliche Absicherung eines solchen
Zusammenhangs kann aber nur iiber zusitzliche Untersuchungen erfolgen,

welche die dem Zusammenhang zugrunde liegenden Mechanismen aufkléren.
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Als ein wesentlicher dieser Mechanismen ist der Individuenaustausch
zwischen den Subpopulationen in den Waldfragmenten zu sehen. Mit der
Abnahme des Individuenaustausches nimmt auch der genetische Austausch, der
GenfluB, zwischen den betroffenen Subpopulationen ab (Slatkin 1985, Frankham
et al. 2002). AuBerdem wird die Wiederbesiedlung von Habitaten, in denen
Subpopulationen = zusammengebrochen  sind, unwahrscheinlicher.  Der
Individuenaustausch hingt von einer Vielzahl von Umweltfaktoren ab. Von
diesen sind die GroBe der Habitatfragmente sowie die damit eng
zusammenhédngenden Populationsgrofle (MacArthur & Wilson 1967, Tscharntke
& Brandl 2004), die Entfernung zwischen den Habitatfragmenten (MacArthur &
Wilson 1967, Watts et al. 2004), die Qualitit der Landschaft zwischen den
Habitaten (Rosenberg et al. 1997, Ricketts 2001) und die Ausbreitungsfihigkeit
beziehungsweise Mobilitit der Arten (Pither & Taylor 1998) am bedeutendsten.

Die Mobilitdt epigdischer Kifer wurde bisher vorwiegend am Beispiel der
Laufkifer im ruralen Bereich und in theoretischen Arbeiten untersucht (Exkurs:
Bewegungsmuster von Laufkédfern). Da sich die Landschaft zwischen den
Waldfragmenten in urbanen Gebieten durch die intensive Bebauung und
Versiegelung aber deutlich von der in ruralen Vergleichsgebieten unterscheidet,
konnen diese Ergebnisse nicht ohne weiteres auf die Ausbreitung von Laufkifern

zwischen urbanen Waldfragmente iibertragen werden.

Exkurs: Bewegungsmuster von Laufkéifern

Zahlreiche Untersuchungen beschiftigten sich mit den Bewegungsmustern
von Laufkédfern und den biologischen Faktoren, die diese beeinflussen (z. B.
Baars 1979, Rijnsdorp 1980, Wallin & Ekbom 1988, Hockmann et al. 1989,
Wallin & Ekbom 1994, Charrier et al. 1997, Butterweck 1998, Riecken & Raths
2000, Jopp 2003).

Die Aufnahme von Bewegungsmustern von Tieren erfolgt in der Regel in der
Form diskreter Schritte. Dazu wird nicht die kontinuierliche Laufstrecke der
beobachteten Individuen aufgezeichnet, sondern nur zeitlich aufeinander-

folgende Positionen, die durch ein festgelegtes Zeitintervall getrennt sind. Statt
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diese Positionen durch den zeitlich festen Abstand zu definieren, konnen aber
beispielweise auch nacheinander aufgesuchte Ressourcen (beispielsweise Bliiten
bei Bienen) als Positionen gewdhlt werden. Als Schritt wird dann die gerade
Verbindung zwischen zwei aufeinander folgenden Schritten bezeichnet. Diese
Form der Aufnahme einer Bewegung erlaubt eine einfache Darstellung und
Analyse der Bewegung als Folge von Schrittlingen, die jeweils durch einen
Richtungswechsel verbunden sind, wobei zu beachten ist, dass die Resultate
vom verwendeten Zeitintervall der Aufnahme abhingen (Kareiva & Shigesada
1983, Wiens et al. 1993).

Bei den ersten Untersuchungen zu zweidimensionalen Bewegungsmustern
von Laufkédfern wurden zwei grundsitzliche Typen beschrieben. Baars (1979)
definierte einen ,,random walk™ als eine Bewegung mit relativ kurzen Schritten,
die durch Richtungswechsel zufilliger Grofle verbunden sind. Im Gegensatz
dazu ist ein ,directed walk® als relativ geradlinige Bewegung aus langen
Schritten verbunden durch geringe Richtungswechsel zu verstehen.
Mathematisch bedeutet dies eine starke Korrelation zwischen den
Richtungswechseln aufeinanderfolgender Schritte (Kareiva & Shigesada 1983),
die auch als Autokorrelation bezeichnet wird. Zwischen den beiden Polen
orandom walk“ und ,directed walk“ existiert ein kontinuierlicher
Ubergangsbereich, den Kareiva und Shigesada (1983) durch ihr correlated-
random-walk-Modell priziser fassten. In diesem Modell wird die GroBe der
Richtungswechsel durch eine Verteilungsfunktion charakterisiert, deren Form
tiber den Grad der Autokorrelation in der Bewegungsrichtung und damit die
Richtungstreue der Bewegung bestimmt.

Im 6kologischen Kontext wird ,,directed walk* haufig im Zusammenhang mit
Ausbreitungsbewegungen beobachtet. Zum einen ist ,directed walk® zu
beobachten, wenn sich Laufkéfer nicht in ihrem Vorzugshabitat befinden und
dorthin zuriickkehren wollen — fiir Waldarten hin zum Wald und fiir
Offenlandarten in die Gegenrichtung (Rijnsdorp 1980, Wallin 1986, Riecken
und Raths 2000). Dabei spielt die Orientierung an den Waldsilhouetten eine

wesentliche Rolle (Lauterbach 1964, Neumann 1971). Zum anderen ist ,,directed
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walk® auch bei Laufkédfern zu beobachten, die sich im Vorzugshabitat befinden
oder sich aus diesem entfernen (Rijnsdorp 1980, Hockmann et al. 1989,
Hockmann et al. 1992). Besonders das zuletzt genannte Verhalten ist
entscheidend fiir eine effektive Ausbreitung der Kifer. ,,Directed walk® hauft
sich in Abhéngigkeit von der Jahreszeit und ist nicht bei allen Individuen einer
Population zu beobachten (Hockmann et al. 1992).

Neben der Jahreszeit und individuellen Unterschieden, die letztlich vielleicht
auf genetische Unterschiede zuriickzufiihren sind, werden Bewegungsmuster
auch von Faktoren, wie Hunger und Ressourcenverteilung beeinflusst (Mols
1983, Wallin & Ekbom 1994). Dazu kommt der Einflu der Habitatstruktur in
Form des Raumwiderstandes (Heydemann 1957). Die mechanische Behinderung
der Tiere durch die Vegetation und andere Hindernisse in ihrem
Bewegungsbereich verringert vor allem die Laufgeschwindigkeit der Tiere. Dies

wurde bei Laufkifern (Heydemann 1957, Butterweck 1998) und Schwarzkifern

(Tenebrionidae: Wiens & Milne 1989, Jopp 2006) empirisch bestétigt.

Mit  der  FEinschrinkung des  Individuenaustausches  zwischen
Habitatfragmenten verringert sich auch der genetischen Austausch (Genflul3)
zwischen den Subpopulationen dieser Habitatfragmente. AuBerdem hat die
Verkleinerung der Habitatfragmente entscheidenden Einfluf3 auf die Grofe der
verbleibenden Subpopulation, wodurch bestimmte genetische Prozesse, wie die
genetische Drift, ein anderes Gewicht bekommen. Die daraus resultierenden
populationsgenetischen Verdnderungen konnen iiber die Beeinflussung der
individuellen Fitness wiederum Einfluf3 auf die PopulationsgréoBenentwicklung
und das Aussterberisiko der betroffenen Subpopulationen haben (Exkurs:
Populationsgenetische Folgen der Habitatfragmentierung).

Trotz dieser grofen Bedeutung sind die genetischen Folgen der urbanen
Habitatfragmentierung auf die Bodenarthropoden von Waildern aber kaum
untersucht. Bis auf wenige Untersuchungen zur Allozymausstattung, die aus
methodischen Griinden (deren Erlduterung im Untersuchungsansatz erfolgt)

wenig geeignet sind, populationsgenetische Folgen von Habitatisolation und
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Habitatreduktion nachzuweisen, fehlen genetische Untersuchungen zu diesem

Thema.

Exkurs: Populationsgenetische Folgen der Habitatfragmentierung

Der Genfluss durch den Individuenaustausch zwischen Teilpopulationen
beeinflusst in Abhidngigkeit von den effektiven Populationsgrof3en Prozesse wie
genetische Drift und lokale Adaptionen (Desender et al. 2002, Slatkin 1985). Im
Gegensatz zur Selektion fiithren bei der genetischen Drift stochastische Prozesse
zu einer Verdnderung des lokalen Genpools, das hei}t, die Allelfrequenzen der
verschiedenen Gene dndern sich. Hiufig verringert sich dabei die genetische
Diversitit, da seltenere Allele eine grof8ere Wahrscheinlichkeit haben, durch
Zufall aus dem Genpool herauszufallen (Hartl & Clarke 1989).

Kleinere Habitatfragmente konnen bei gleicher Habitatqualitit nur
Ressourcen fiir kleinere Populationen bieten. Je kleiner eine Population ist, desto
stiarker sind aber die Auswirkungen der genetischen Drift und damit auch der
Verlust an genetischer Vielfalt. Selbst die stabilisierende Funktion der Selektion,
welche den Erhalt einer groBen genetischen Vielfalt in variablen Lebensrdumen
begiinstigt (Powell 1971), kann in sehr kleinen Populationen von den
stochastischen Folgen der genetischen Drift dominiert werden (Lynch et al.
1995). Dies kann zum zufélligen Verlust vorteilhafter Allele und zur Anhdufung
nachteiliger Allele fiihren (Frankham et al. 2002). Ein weiterer Faktor, der zur
Verringerung der Fitness fiihrt, ist die erhohte Inzucht in kleinen, isolierten
Populationen (Frankham et al. 2002, Keller & Waller 2002).

In Extremfallen kann ein ,,Flaschenhalseffekt beobachtet werden, wenn
durch eine sehr starke Reduktion der Individuenanzahl nur noch sehr wenige
Individuen ihr Genom weitergeben konnen und die genetische Vielfalt damit auf
einen Schlag abnimmt.

Fiir viele Taxa wurde als Folge der genetischen Verarmung eine abnehmende
Fitness in kleinen und stark isolierten Populationen beobachtet (Reed &
Frankham 2003, Andersen et al. 2005, Diaz et al. 2005, Leimu et al. 2006).

Damit sind in diesen Féllen direkte Folgen fiir die Vitalitdt der Population zu
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erwarten.

Andere Prozesse, die den Genpool beeinflussen, sind Mutation und sexuelle
Selektion, die weniger im Zusammenhang mit rdumlichen Prozessen stehen und
daher hier nicht betrachtet werden sollen. Dazu kommen aber noch Selektion,
die Allele mit adaptivem Wert fordert, und Ausbreitung, durch die es zum
Austausch von Individuen und damit genetischen Informationen kommt. Der
Individuenaustausch zwischen Teilpopulationen kompensiert die genetische
Drift und erhoht so die lokale genetische Vielfalt. Er hemmt aber auch die lokale
adaptive Selektion. Damit sind an die Ausbreitung auch evolutionire Effekte

gekniipft (Dieckmann et al. 1999).

Die Verbindung grofler Habitatfragmente durch Habitatkorridore und
Trittsteinhabitate wurde als Mdoglichkeit gesehen, die negativen Folgen der
Habitatfragmentierung durch eine Intensivierung des Individuenaustauschs zu
verringern (Wilson & Willis 1975, Saunders & Hobbs 1991). So erleichtern zum
Beispiel Hecken in landwirtschaftlich genutzten Gebieten die Ausbreitung von
silvicolen Laufkifern (Petit 1994, Charrier et al. 1997, Butterweck 1998, Drees
& Weber 2001). Einige Untersuchungsergebnisse (Bowne et al. 1999,
Collinge 2000, Angold et al. 2006) weisen jedoch darauf hin, dass
Habitatkorridore den Individuenaustausch zwischen verbundenen Habitat-
fragmenten nicht immer fordern. Daher ist der generelle Nutzen von
Habitatkorridoren aus naturschutzfachlicher Sicht mittlerweile umstritten. Thre
Effektivitit ist selten gesichert und sie gelten trotzdem als mdéglicher Ausgleich
fiir die Verkleinerung naturschutzfachlich wertvoller Flidchen. Indirekt konnen
Habitatkorridore so den Verlust grofBer zusammenhingender Biotope
begiinstigen (Simberloff et al. 1992, Rosenberg et al. 1997).

Die Effektivitdit von Korridoren fiir die Verbindung von Habitatfragmenten
kann immer nur in Relation zur Ausbreitung ohne Korridore bestimmt werden
(Haddad 1999b). Besonders wenn die Ausbreitung iliber verhéltnismiflig weite
Distanzen verlduft, ist es aber schwierig, den Individuenaustausch zwischen den

verschiedenen Habitatfragmenten iiberhaupt zu quantifizieren. Erfolgreiche
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Ausbreitungsereignisse finden dann zu selten statt, um sie in einer Anzahl zu
erfassen, die statistische Auswertungen ermdglichen wiirden.

Zwei Auswege aus diesem Problem sind denkbar. Erstens konnen die
populationsgenetischen Konsequenzen des Individuenaustauschs zwischen
Fragmenten, die durch Habitatkoridore verbunden sind, untersucht werden
(Butterweck 1998). In solchen Ergebnissen sind die Ausbreitungsvorginge eines
langeren Zeitraums aggregiert. Die Lange des relevanten Zeitraums ist aber nicht
immer zweifelsfrei zu bestimmen, da die oft nicht vollstindigen Kenntnisse tliber
die historische Landschaftsnutzung und methodische Einschrinkungen, wie die
unbekannte Mutationsrate eines genetischen Markers, dies erschweren.

Zweitens liefert die Analyse des individuellen Ausbreitungsverhaltens
wertvolle Hinweise flir die Beurteilung von moglichen Ausbreitungsstrukturen.
Dieser zweite Ansatz beruht unter anderem auf der Beobachtung, dass Laufkéfer
in Phasen der aktiven Ausbreitung andere Laufmuster zeigen als in stationdren
Phasen (Baars 1979).

Durch  die  verhaltensokologische =~ Analyse  von  artspezifischen
Bewegungsmustern, von Reaktionen auf Habitatgrenzen und von
Ausbreitungsgeschwindigkeiten wurde deren Einfluf3 auf die effektive Nutzung
von Habitatkorridoren durch Schmetterlinge, Heuschrecken und Salamander
erkannt (Rosenberg et al. 1998, Haddad 1999b, Berggren et al. 2002). Fiir
Laufkéfer liegen vor allem theoretische Ergebnisse zum Einfluss der
Verhaltensparameter auf die Effektivitit von Habitatkorridoren aus
Simulationsstudien vor (Tischendorf & Wissel 1997, Jopp & Reuter 2005). Im
Freiland wurde bei der einzigen bislang untersuchten Laufkéferart, Abax
parallelepipedus, keine grundsitzliche Anderung des Laufverhaltens in Hecken
gefunden (Charrier et al. 1997). Die Datenlage zum Ausbreitungsverhalten von
Laufkdfern in Habitatkorridoren ist damit insgesamt sehr defizitar. Fir
Griinflachen in Stiddten, die als potentielle Ausbreitungskorridore gelten, fehlen

solche Untersuchungen zur Nutzung durch Laufkifer sogar vollig.
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(3) Reduktion der Habitatdiversitdt/ Strukturvielfalt

Der Zusammenhang zwischen Habitatdiversitit und Artenvielfalt von
Bodenarthropoden ist in urbanen Waldfragmenten bislang nur unzureichend
untersucht. Die bisherigen Resultate deuten darauf hin, dass dieser
Zusammenhang  stirker ist, als der  Zusammenhang  zwischen
Habitatfragmentgroe und Artenvielfalt (Schaefer & Kock 1979, Davis 1979).
Da es aber gleichzeitig einen Zusammenhang zwischen Habitatfragmentgrof3e
und Habitatvielfalt gibt, konnten die Effekte dieser beiden Faktoren auf die
Artenvielfalt oft nicht getrennt werden (Davis 1982).

In Stidten kommt der Beeinflussung der Strukturvielfalt in den
Waldfragmenten durch die Gestaltungs- und PflegemaBBnahmen des Menschen
fir Auswirkungen auf die Biodiversitdt sicherlich besondere Bedeutung zu.

Hierzu fehlen Untersuchungen jedoch weitgehend.

(4) Klimatische Verdnderungen, wie der urbane Wiarmeinseleffekt

Stadte beeinflussen das lokale Klima sehr deutlich. Durch die thermischen
Eigenschaften der stidtischen Bebauung und die Aktivitat der Stadtbewohner
und deren Maschinen, die sich zum Beispiel in der Abgabe von Wirme und
Emmission moglicher Kondensationskernen  &duflern, kommt es zu
charakteristischen Verdnderung des urbanen Klimas (Landsberg 1981). Eine
diese Verdnderungen ist die Erhohung der Durchschnittstemperatur zum
Stadtzentrum hin, der sogenannte Warmeinseleffekt.

Von Pflanzen ist bekannt, dass sie aufgrund des urbanen Warmeinseleffektes
einen fritheren Blithbeginn (Rotzer et al. 2000) und eine ldngere Vegetations-
periode (White et al. 2002) in Stidten haben. Es liegt nahe, dass auch
Arthropoden eine Reaktion auf diese klimatische Verdnderung zeigen -
Untersuchungen dazu gibt es allerdings bisher noch nicht. Beispielsweise
vermuten MclIntyre et al. (2001) einen EinfluB des Warmeinseleffekts auf die

Artengemeinschaften der Arthropoden in Stiddten und begriinden dies mit der
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Ektothermie der Arthropoden, konnen aber keine Untersuchungsergebnisse
diesbeziiglich prasentieren.

Eine wesentliche Wissensliicke zum Einfluss des urbanen Warmeinseleffekts
auf Arthropoden riihrt von der Tatsache her, dass liber die im Winter aktiven
Arthropoden in Stiddten bislang kaum etwas bekannt ist. Gerade in dieser
Jahreszeit ist der durch den  Wirmeinseleffekt  hervorgerufene
Temperaturgradient zwischen Stadt und Land aber besonders deutlich. AuBlerdem
sind die Frostperioden in der Umgebung der Stadt aufgrund der tieferen
Minimaltemperaturen deutlich ldnger und hirter als in der Innenstadt
(Landsberg 1981). Dies kann unmittelbare Folgen auf die Uberwinterungs-
moglichkeiten der Bodenarthropoden und die Aktivitdit winteraktiver Arten
haben (Bale 1991, Hon¢k 1997, Deichsel 2004).

Die meisten Studien zu Bodenarthropoden in Stidten beschrinkten sich auf
eine kurze Fangperiode wihrend der Vegetationsperiode (Topp 1972, Faeth &
Kane 1978, Schaefer & Kock 1979, Trautner 1991, Miyashita et al. 1998,
Grandchamp et al. 2000, Niemela et al. 2002, Alaruikka et al. 2003, Ishitani et al.
2003, Weller & Ganzhorn 2004, Sadler et al. 2006) oder es werden nur Laufkéfer
bearbeitet, bei denen sowieso nur sehr wenige Arten als Larven im Winter aktiv
sind (Czechowski 1982, Klausnitzer & Richter 1983, Huckenbeck & Wipking
2000, Magura et al. 2004). In anderen Taxa, wie dem der Kurzfliigeldeckenkéfer
(Staphylinidae), ist der Anteil der winteraktiven Arten deutlich hdher
(Deichsel 2004). Im Gegensatz zu Arten, die den Winter nur inaktiv iiberdauern,
werden die Aktivititen der winteraktiven Arthropoden, die zum Beispiel mit
Nahrungssuche und Reproduktion verkniipft sind, vermutlich stdrker von der
Variation des winterlichen Klimas beeinflusst. Wenn man einen Einflu3 des
Wairmeinseleffekt nachweisen konnte, dann vielleicht am ehesten in dieser

okologisch abgrenzbaren Arthropodengruppe.
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Fragestellungen

Die Untersuchungen, deren Ergebnisse in der vorliegenden Dissertation
prasentiert werden, konzentrieren sich auf die Abschidtzung der Bedeutung
zunechmender Habitatfragmentierung fiir die Biodiversitdit und Mobilitdt von
epigdischen Kéfern. Aus den oben geschilderten Forschungsdefiziten ergeben
sich Fragen, von denen fiir folgende im Rahmen der vorliegenden Dissertation

nach Antworten gesucht wurde:

1. Welchen Anteil hat die Habitatfragmentierung im Vergleich zu anderen
Umweltfaktoren an der  Verdnderung der  Biodiversitdit  und

Artenzusammensetzung epigdischer Kéfer in urbanen Wildern?

2. Wie stark hingen die Auswirkungen der Habitatfragmentierung von der

Ausbreitungsfahigkeit der betroffenen Arten ab?

3. Welche populationsgenetischen  Spuren  hinterldsst die  urbane

Habitatfragmentierung bei ausbreitungsschwachen Arten?

4. Verursacht die Habitatfragmentierung im wurbanen Bereich stirkere
populationsgenetische Verdnderungen als in einem vergleichbaren ruralen

Landschaftsausschnitt?

5. Welchen Beitrag konnen Straengriinstreifen als verbindende Habitatelemente

zur Verringerung der Habitatfragmentierungsfolgen in Stadten leisten?
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Uberblick iiber die Struktur der Dissertation und die Untersuchungsansiitze

der einzelnen Kapitel

Die vorliegende Dissertation gliedert sich in vier thematische Blocke. Der
grundlegenden Darstellung zur Verdnderung der Artengemeinschaften im Stadt-
Land-Gradienten (Kapitel 2) folgen die Darstellungen populationsgenetischer
(Kapitel 3) und ausbreitungsbiologischer (Kapitel 4) Konsequenzen fiir eine
Beispielart (Carabus nemoralis). Abgeschlossen wird die Dissertation mit den
Ergebnissen einer Studie zur Anderung des Laufverhaltens von Laufkifern durch
Peilsender (Kapitel 5).

Im ersten Teil der Dissertation (Kapitel 2) werden Forschungsergebnisse
dargestellt, die als Grundlage fiir die folgenden Kapitel zu sehen sind. Entlang
eines linearen Transektes vom Zentrum der Stadt Berlin hin zur Peripherie
wurden hinsichtlich des Biotoptyps vergleichbare Waldflachen ausgewihlt. Es
wurden die Verdnderungen von syndkologischen Parametern wie Artenreichtum,
Artenzusammensetzung und der Anteil von Habitatspezialisten in diesem
Urbanisierungsgradienten untersucht. Arten, die Habitatspezialisten fiir Wélder
sind, werden anders auf Habitatverdnderungen durch Urbanisierung reagieren als
generalistische Arten oder solche, die aus anderen Habitattypen eindringen. Eine
inhaltliche Reduktion der biozonotischen Anderungen auf die Gesamtartenzahl
einer ausgewdhlten Taxozonose macht daher wenig Sinn, da gegenldufige Trends
in verschiedenen dkologischen Gruppen innerhalb dieser Taxozdnose keine oder
nur eine geringe Verdnderung der Gesamtartenzahl bewirken konnen, trotz
deutlicher Umstrukturierungen in den Artengemeinschaften (Mader 1983).

Neben der raumlichen Variabilitdt der Urbanisierungsfaktoren wurde auch die
jahreszeitliche Anderung des Einflusses dieser Faktoren untersucht. Dies war
besonders interessant, da sich die klimatischen Besonderheiten der Innenstadt im
Winter und Sommer unterschiedlich fiir Arthropoden auswirken konnen.

Auflerdem dienten die Untersuchungen der Artengemeinschaften dazu, eine
geeignete Kaferart fiir die weiteren Arbeiten zu ermitteln. Zum einen sollte diese
Art in moglichst vielen der untersuchten Waldfragmente noch vorhanden sein.

Zum anderen sollte sie aber auch eine eingeschriankte Ausbreitungsfahigkeit
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aufgrund von Flugunfédhigkeit haben und nicht zu klein sein, um Peilsender fiir
telemetrische Beobachtungen tragen zu konnen.

Carabus nemoralis, der hdufigste und meist auch einzige GroBlaufkifer in den
innerstadtischen Fliachen, eignete sich aufgrund dieser beiden Eigenschaften als
Untersuchungsobjekt.

Der zweite Teil der Dissertation (Kapitel 3) beschéftigt sich mit den
Auswirkungen der urbanen Habitatfragmentierung auf populationsgenetischer
Ebene. Zu einer Verdnderung des Genpools tragen im Wesentlichen die vier
Prozesse Mutation, Selektion, Genetische Drift und Migration bei. Als DNA-
Marker wurden Mikrosatelliten gewihlt. Da diese im Gegensatz zu den bisher
verwendeten Allozymen als selektionsneutral gelten, kann der Faktor Selektion
als Erklarung fiir die beobachteten populationsgenetischen Strukturen
weitgehend vernachldssigt werden. Im Gegensatz dazu iiberdeckt der
Zusammenhang zwischen Storungsintensitit und Selektion auf genetische
Vielfalt bei Allozymen in den bislang untersuchten urbanen Beispielen die
Effekte der Habitatfragmentierung. Mikrosatelliten sind daher fiir die Analyse
von Auswirkungen der Habitatfragmentierung besser geeignet als Allozyme.
Dieses Markersystem wird erstmalig im urbanen Bereich angewendet.

In der Untersuchung wurde zunédchst anhand der populationsgenetischen
Muster {iiberpriift, ob die postulierten Fragmentierungseffekte, wie die verstarkte
Reduktion genetischer Vielfalt in kleineren Habitatfragmenten und die stirkere
genetische Differenzierung bei intensiverer Habitatfragmentierung, im
Untersuchungsgebiet stattgefunden haben.

Im zweiten Schritt wurden die Besonderheiten der urbanen Habitatfrag-
mentierung herausgearbeitet. Der Isolationsgrad von Habitatfragmenten hingt
nicht nur von der geographischen Entfernung zu benachbarten Fragmenten ab,
sondern wird auch von der Qualitdt der zu durchquerenden Matrix zwischen den
Habitatfragmenten beeinflusst. Die Trennwirkung der urbanen Matrix, die sich
durch die Dichte des StraBBennetzes, durch versiegelte Flichen und Gebdude von
einer ruralen Situation abhebt, sollte wesentlich hoher sein als jene im Umland.
Verhaltensmuster, die die Tiere an Stralen umkehren lassen und die erhohte

Mortalitdt im urbanen Matrixhabitat zwischen den Waldfragmenten konnen diese
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verstirkte Trennwirkung erkliren (Mader 1979). Zur Uberpriifung der
vermuteten Unterschiede wurden zusétzliche Subpopulationen im ruralen
Umland von Berlin mit vergleichbarem Fragmentmuster ausgewihlt und die
genetische Differenzierung in diesem Bereich mit der im urbanen Bereich
verglichen.

Die Konnektivitit einer Landschaft wird sowohl von der Mobilitdt der in ihr
lebenden Arten als auch von der Landschaftsstruktur, also beispielsweise der
Anordnung von Habitatfragmenten, bestimmt (Taylor et al. 1993). Diesem
Zusammenspiel von artspezifischen Eigenschaften und Landschaftsparametern
widmet sich der dritte Teil der Dissertation (Kapitel 4). In einem
verhaltensokologischen Ansatz wurde die Bedeutung von Straflengriinstreifen fiir
die Ausbreitung einer Beispielart untersucht.

Auch in diesem Teil der Untersuchungen ist die flugunfihige Laufkiferart
Carabus nemoralis das Untersuchungsobjekt. Neben Carabus granulatus ist
diese Art die einzige GroBlaufkidferart, die bis in innerstiddtische
Habitatfragmente hin vorkommt. Um die Frage zu kliren, ob dazu eventuell auch
ein besonders effektives Ausbreitungsverhalten beitrdgt, wurde das
Laufverhalten dieser Art mit Hilfe von Peilsendern im Freiland beobachtet.

Fiir diesen Versuch wurden Kiferindividuen aus einem Ursprungshabitat,
einem kleinen Stadtpark, in einen angrenzenden Griinstreifen umgesetzt, der von
dem urspriinglichen Habitat durch eine schmale, wenig befahrene Stralle getrennt
war. Untersucht wurde, ob die Kifer Anzeichen fiir ein zielgerichtetes
Ausbreitungsverhalten in dem Griinstreifen zeigen und wie die Form des
Griinstreifens das Laufverhalten beeinflusst.

Der vierte Teil der Dissertation (Kapitel 5) beschiftigt sich mit einer
methodischen Fragestellung. Fiir die Beobachtung von Tieren im Freiland sind
telemetrische Verfahren eine wichtige Ergidnzung, da sie eine direkte
Beobachtung des Verhaltens mit einer minimalen Beeintrdchtigung durch
Interaktionen zwischen Forscher und den untersuchten Tieren ermoglichen. Die
einzigen Beeintrachtigungen sind durch das einmalige Fangen, die Befestigung
des Senders und das stindige Tragen des Senders gegeben. Das Gewicht der

eingesetzten Sender hat sich durch technische Fortschritte in den letzten
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Jahrzehnten so drastisch reduziert, dass mittlerweile auch Kleinvogel,
Fledermduse und sogar groBere Kéaferarten mit aktiven Peilsendern beobachtet
werden konnen.

Solche Peilsender wurden auch bei den im Kapitel 4 dargestellten
Freilanduntersuchungen eingesetzt. Bislang ist der Einfluss der Zusatzbelastung
durch Gewicht und Form der Peilsender auf das Laufverhalten von Kéfern noch
nicht untersucht worden, obwohl Anzeichen von Anderungen des Laufverhaltens
durch Zusatzgewichte bereits beobachtet wurden (Hockmann et al. 1992). Fiir die
Interpretation dieser Freilandversuche war es wichtig, die Verfalschung der
Ergebnisse durch einen solchen Effekt abschitzen zu konnen. In einem
Arenaversuch im Labor mit besenderten und unbesenderten Individuen wurde die
Verdanderung des Laufverhaltens mit Videoaufnahmen dokumentiert und
anschlieBend analysiert.

In der abschlieenden Allgemeinen Diskussion werden die Ergebnisse der
einzelnen Kapitel zusammen betrachtet und unter Einbeziehung relevanter
Forschungsergebnisse anderer Wissenschaftler sowie der eingangs formulierten
Fragen zur Bedeutung der Habitatfragmentierung fiir die Biodiversitit und

Mobilitdt von epigédischen Kéifern in urbanen Wéldern interpretiert.



