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Kurzfassung

Die Haufigkeit und Intensitdt von Trockenphasen nimmt durch den Klimawandel zu und hat
direkte Auswirkungen auf die Vegetation terrestrischer Okosysteme. In sich auf Kiistendiinen
befindenden Heidegebieten der deutschen Nordseeinseln wurden in Jahren mit langanhal-
tenden Trockenphasen vermehrt Schaden der dominierenden Zwergstraucher Empetrum
nigrum und Calluna vulgaris beobachtet. In dieser Arbeit wurde deshalb der Einfluss abio-
tischer und biotischer Faktoren auf die Mortalitdt von Empetrum nigrum und Calluna vul-
garis in Kustenheiden auf Sylt untersucht. AuBerdem wurde mittels Vegetationsaufnahmen
Uberprift, ob die Mortalitdt der Zwergstrauch-Arten einen Einfluss auf das Artengefiige der
Braundlnen hat und Arten jlingerer Sukzessionsstadien der Weil- und Graudinen fordert.
Auch die Deckung der Kryptogamen unter besonderer Beachtung des invasiven Mooses Cam-
pylopus introflexus wurde erfasst. Es wurde eine signifikant héhere Mortalitatsrate von Em-
petrum nigrum (durchschnittlich +94 %) und Calluna vulgaris (durchschnittlich +38 %) auf
siidexponierten Dinenhdngen gefunden. Bei Empetrum nigrum steht die Mortalitdtsrate
auf Stidhangen zudem in positivem Zusammenhang mit der Inklination der Flache, wahrend
die Mortalitatsrate von Calluna vulgaris unabhdngig von der Exposition auch aufgrund von
Seneszenz erhoht ist. Stidhdnge werden von durchschnittlich doppelt so vielen Wei- und
Graudinenarten besiedelt, wobei die Artenvielfalt auf siidexponierten Hangen in einem ne-
gativen Zusammenhang mit der lebend-Deckung der Ericaceen steht. Es wurde kein signifi-
kanter Zusammenhang der Mortalitatsraten von Empetrum nigrum und Calluna vulgaris mit
der Weil- und Graudiinenartenzahl gefunden. Wahrend Campylopus introflexus auf nordex-
ponierten Dinen im Mittel lediglich sehr geringe Deckungswerte erreichte (0,9 %), lag die
durchschnittliche Deckung der Art auf Stidhdngen bei 17 %. Die Ergebnisse deuten darauf hin,
dass sich die Vegetation der Kiistenheiden in Folge des Klimawandels durch Trockenschaden
der dominierenden Ericaceen deutlich verandern konnte. Aufschluss dartiber, ob die Mor-
talitat langfristig Pionierarten der Weil3- und Graudinen fordert oder invasiven Neophyten
Ausbreitungspotential bietet, kann erst ein kontinuierliches Monitoring geben.

Summary: Studies on the mortality of Empetrum nigrum (L.) and Calluna vulgaris
(L.) Hull in coastal heathlands of the island Sylt

The frequency and intensity of dry periods is increasing due to climate change and has a
direct impact on the vegetation of terrestrial ecosystems. In coastal dune heathland areas
of the German North Sea islands, increased damage to the dominant dwarf shrubs Empet-
rum nigrum and Calluna vulgaris has been observed in years with long periods of drought.
This study therefore investigated the effect of abiotic and biotic factors on the mortality of
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Empetrum nigrum and Calluna vulgaris in coastal heaths on the island of Sylt. In addition, ve-
getation records were used to explore the effects of mortality of dwarf shrubs on the species
composition of brown dunes and if a higher mortality promotes species of younger succes-
sion stages of the yellow and grey dunes. The cover of cryptogams was also recorded, with
particular attention paid to the invasive moss species Campylopus introflexus. A significantly
higher mortality rate of Empetrum nigrum (mean +94 %) and Calluna vulgaris (mean +38 %)
was found on south-facing dune slopes. For Empetrum nigrum, the mortality rate on south-
facing slopes was also positively related to the inclination of the plot, while the mortality
rate of Calluna vulgaris additionally increased due to senescence, regardless of exposure. The
number of species of yellow and grey dune plants was two-fold higher on average on south-
facing compared to north-facing slopes. Moreover, species richness was negatively related to
the cover of living Ericaceae on these slopes. No significant correlation was found between
the mortality rates of Empetrum nigrum and Calluna vulgaris and the number of yellow and
grey dune species. Campylopus introflexus was found in significantly higher cover on south-
facing slopes (on average 19-times higher). The results indicate that the vegetation of coastal
heathlands could change substantially as a result of climate change due to drought damage
of the dominant Ericaceae. A continuous monitoring is needed to provide information on
whether mortality will promote pioneer species of yellow and grey dunes in the long term or
whether it will offer invasive neophytes the potential to spread.

Keywords: Calluna vulgaris, Dinenvegetation, Empetrum nigrum, Klimawandel, Neophyten,
Sylt

Nomenklatur: Rothmaler (2021), 22. Aufl.

1. Einleitung

Kistenheiden (Empetrion nigri) bilden einen wichtigen Verband der Heiden in Eu-
ropa. Die Standorte der Kistenheiden sind eng mit ozeanischen Klimabedingun-
gen verknipft, die milde Winter, lange Frihlings- und Herbstphasen und jahrliche
Niederschlage zwischen 600 und 1100 mm ohne ldngere Trockenphasen aufweisen
(Zerbe 2019). Sie kommen vorwiegend auf kalkarmen Sanden im Zuge der natdrli-
chen Sukzession in Diinenlandschaften vor (Hardtle et al. 2009). Die dominierenden
Arten sind die Zwergstraucher Empetrum nigrum (L.) und Calluna vulgaris (L.) Hull,
die nachfolgend in dieser Arbeit als E. nigrum und C. vulgaris bezeichnet werden.

Nach Anhang | der FFH-Richtlinie (92/43/EWG) sind die Lebensraume der Kiistenhei-
den (LRT 2140 & 2150) mit ihren typischen Pflanzengesellschaften des Hieracio-Em-
petretum und Genisto-Callunetum wie auch die Graudiinen (LRT 2130) im Rahmen
des Schutzgebietsnetzes ,,NATURA 2000“ auf EU-Ebene als prioritdr schutzwirdig
eingestuft. Mit ihren teils hochspezialisierten und seltenen Arten erhdhen sie die
Biodiversitdt von Flora und Fauna in Europa (Hardtle et al. 2009; Romahn et al.
2011). An Okosystemdienstleistungen bieten Kiistenheiden nicht nur Raum fiir Er-
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holung und Tourismus sondern sorgen auch fiir die Bildung qualitativ hochwertigen
Grundwassers und stabilisieren die Sedimente (Hardtle et al. 2009; Hein et al. 2021;
Voortman et al. 2015).In der Roten Liste der gefdhrdeten Biotoptypen Deutschlands
werden Kistenheiden als stark gefdhrdet eingestuft (Finck et al. 2017), wofiir vor
allem anthropogene Faktoren verantwortlich sind. Auch der Klimawandel als einer
der grofSten Treiber des globalen Biodiversitdtsverlusts und -wandels beeinflusst
den Lebensraum zunehmend negativ (Sala et al. 2000). Fiir Deutschland ist ein An-
stieg der Jahresmitteltemperatur bis 2100 je nach Emissionsszenario von 1,5-3,7° C
sowie eine Abnahme der Sommerniederschlage um bis zu 30 % zu erwarten (UBA
2006). Damit einher geht auch ein Anstieg in der Haufigkeit und Intensitdt von Ext-
remwetterereignissen wie Hitze- oder Trockenperioden (IPCC 2022). Da sandige B6-
den ein geringes Wasserspeichervermogen haben (Li et al., 2021), ist die Vegetation
auf Diinen besonders von solchen Trockenperioden betroffen. Die 6kosystemischen
Auswirkungen der klimatischen Verdnderungen auf Kiistenheiden sind stark davon
abhangig, wie die dominierenden Zwergstraucher auf Trockenstress reagieren. E.
nigrum gilt als eher anféllig fir Trockenstress, was u. a. auf den Ostfriesischen In-
seln nahe seiner siidlichen Verbreitungsgrenze festgestellt werden konnte und mit
seiner Anpassung an ein atlantisch gepragtes Klima der nemoralen und borealen
Zone zusammenhangt (Hein et al. 2021; Tybirk et al. 2009). Fir C. vulgaris wurden
bereits mehrere Studien durchgefihrt, die belegen, dass die Resistenz gegeniber
Trockenstress davon abhangt, in welchem Altersstadium sich die Pflanzen befinden
(Meyer-Griinefeldt et al. 2015; Schellenberg 2022). Zudem gibt es einen signifikan-
ten Interaktionseffekt mit erhohten Stickstoffeintragen, die die Mortalitat und Ge-
webeschaden von C. vulgaris in Trockenperioden verstdrken (Hardtle et al. 2013;
Meyer-Griinefeldt et al. 2015).

In den vergangenen Jahren hduften sich die Dirreereignisse und es kam seit 2018
mehrere Jahre in Folge vor allem im Sommer zu extremer Trockenheit und Tempe-
raturrekorden (Bathiany et al. 2021; Marx 2023). In diesen Jahren wurden vermehrt
Trockenschaden bei E. nigrum und C. vulgaris beobachtet, die teilweise in der Mor-
talitat der Pflanzen resultierten (Hein et al. 2021; Schellenberg 2022). Auch in den
Kustenheidegebieten der Insel Sylt, die den wichtigsten Verbreitungsschwerpunkt
dieses Lebensraums in Schleswig-Holstein bilden, wirkte sich die Trockenheit sicht-
bar sowohl auf E. nigrum als auch auf C. vulgaris aus, was besonders ausgepragt auf
siid- und ostexponierten Dinenhdngen wahrgenommen wurde (Abb. 1; Koch 2018).

Im Rahmen dieser Arbeit soll deshalb untersucht werden, von welchen abiotischen
und biotischen Faktoren die Mortalitat von E. nigrum und C. vulgaris in Kiistenheiden
auf Sylt abhangt, und diskutiert werden, ob diese mit den Dirreereignissen in Zu-
sammenhang stehen kdnnten. Zudem soll ermittelt werden, welche Auswirkungen
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Abb. 1: Braun verfarbte E. nigrum und C. vulgaris auf einem sidexponierten Hang auf Sylt im
Durresommer 2018. (Foto: Karsten Reise)

die Mortalitdt von E. nigrum und C. vulgaris auf die Phytodiversitat der WeiR- und
Graudinenpflanzen und das Artengeflige hat. Das Absterben der fiir Braundiinen ty-
pischen Zwergstraucher kdnnte eine verjiingende Wirkung auf die Diinensukzession
haben, jedoch ebenfalls invasiven Neobiota wie Campylopus introflexus oder Rosa
rugosa neuen Raum zur Ausbreitung bieten, was besonders die heimische Grau-
diinenvegetation gefahrden wiirde. Somit werden folgende Hypothesen in dieser
Arbeit untersucht:

1. Die Mortalitat von E. nigrum und C. vulgaris in Kistenheiden ist auf stiidexpo-
nierten Dinenhangen gréRer als auf nordexponierten Diinenhangen.

2. Die Mortalitdt von E. nigrum und C. vulgaris hat einen positiven Einfluss auf
die Anzahl der WeiR- und Graudiinenarten und fihrt zu einer Veranderung des
Artengefiiges.
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2. Methodik

2.1 Untersuchungsdesign

Auf der nordfriesischen Nordseeinsel Sylt bedecken die unter Naturschutz stehen-
den Diinenlandschaften mit ca. 25 km? etwa ein Viertel der Inselflache. Verteilt Gber
die Dlinengebiete des nérdlichen und siidlichen Nehrungshakens der Insel wurden
15 Dunen untersucht (Abb. 2).

Diine-Nr. Breitengrad Ldngengrad
1 54°94°63“N | 8°32°39“0
2 54°98°26“ N | 8°34'97“0
3 55°01‘89“N | 8°37°45“0
4 55°01°91“N | 8°39°60“ 0
5 54°87°00“N | 8°29°36"0
6 54°82°73“N | 8°28'76"0
7 54°80°79“ N | 8°28'55“0
8 54°74'91N | 8°2924"0
9 55°04°93“N | 8°41'61“0
10 54°94°93“N | 8°32'65“0
11 54°96°76“ N | 8°3408"“0
12 54°80°43“N | 8°29°49“0
13 55°02°87N | 8°39°96" 0
14 55°00°45“N | 8°3647“0
15 54°79°21N | 8°28'47“0

Abb. 2: Karte von Sylt mit den Standorten der 15 aufgenommenen Diinen. (Bildmaterial:
Google Satellite (2024))
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Auf den ausgewdhlten Diinen wurde jeweils der nord- und stidexponierte Hang un-
tersucht. Bei der Auswahl wurden nur Diinen mit Anteilen an E. nigrum oder C. vul-
garis berlcksichtigt, da die Mortalitat dieser Arten Gegenstand der Untersuchung
ist. Zwischen den Diinen sollte eine moglichst grofRe Variabilitdt der Mortalitdt von
E. nigrum und C. vulgaris bestehen, um Aussagen Uber die Auswirkungen verschie-
dener Mortalitdtsstadien auf die Vegetation treffen zu kdnnen. Bei einer randomi-
sierten Auswahl der Diinen hatte die begrenzte StichprobengréRe die Wahrschein-
lichkeit, ein hinreichendes Spektrum der Mortalitat aufzunehmen, sehr reduziert.
Das Untersuchungsdesign umfasste die Aufnahme von drei Flachen pro Nord- bzw.
Sudhang, die jeweils auf der Langsseite des Hangs mittig gelegen als Transekt von
oben nach unten angeordnet waren. Es wurde ein Abstand zur Diinenkuppe von
5 Metern genommen und darunter die obere Aufnahmeflache mit einer GrofRe von
25 m? platziert. Die nachsten beiden Flachen befanden sich in derselben GréRe und
einem Abstand von jeweils 2 Metern zueinander unterhalb der ersten Flache (Abb.
3). Insgesamt wurden somit 90 Aufnahmen untersucht mit jeweils 45 Flachen auf
der Nord- bzw. Stid-Exposition. Die Aufnahmen wurden von Ende Juli bis September
2023 durchgefihrt.

Abb. 3: Das Untersuchungsdesign schematisch dargestellt mit den Aufnahmeflachen der Siid-
hange (S1, S2, S3) und Nordhdnge (N1, N2, N3).
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In den Aufnahmeflachen wurden abiotische (Exposition, Inklination) und biotische
(max. Hohe, FraRschaden) Faktoren erhoben, um ihren Einfluss auf die Mortalitat
von E. nigrum und C. vulgaris zu ermitteln. Die durchschnittliche maximale Hohe
wurde jeweils fir E. nigrum und C. vulgaris erhoben, indem von jeder Art die Hohe
der fiinf héchsten Pflanzen in Zentimeter gemessen und daraus der Mittelwert be-
rechnet wurde. Dieser Faktor soll stellvertretend fiir das relative Altersstadium des
jeweiligen Bestands von E. nigrum und C. vulgaris stehen. Die abgestorbenen Pflan-
zen wurden auBerdem auf mogliche FraBschaden durch den Heideblattkafer (Loch-
maea suturalis) begutachtet.

2.2 Vegetationsaufnahmen

In jeder Aufnahmeflache wurden Vegetationsaufnahmen durchgefiihrt mit Schat-
zungen der Deckungsgrade der lebenden Vegetation, GefaRBpflanzen, Kryptogamen
sowie offenen Bodenstellen. Auf Artniveau wurden alle GefaRpflanzen und Campy-
lopus introflexus als invasives Moos aufgenommen. Weitere Moose und Flechten
wurden nicht bestimmt und als Sammelgruppe der Kryptogamen aufgenommen.
Des Weiteren wurden flr E. nigrum und C. vulgaris gesondert die prozentualen
Deckungsgrade der lebenden und abgestorbenen Pflanzenanteile erhoben. Damit
konnten jeweils flr E. nigrum und C. vulgaris einzeln und gemeinsam Mortalitats-
raten berechnet werden, indem der abgestorbene Anteil durch die Gesamtdeckung
(lebend (%) + abgestorben (%)) dividiert wurde. Die Phytodiversitat der WeiR- und
Graudiinenarten wurde mit dem vom Shannon-Wiener-Index abgeleiteten Diversi-
tats-Index H',,,. berechnet, der von Grunewald & Schubert (2007) eingefiihrt wur-
de und neben der Artenzahl vor allem die Héhe der Deckungsgrade der Weif3- und
Graudiinenpflanzen beriicksichtigt. Der Index wurde speziell daflir entwickelt, Ver-
anderungen von Pflanzengesellschaften in Kiistendiinen abzubilden und eignet sich
besonders fiir Systeme, die gestort sind, eine geringe oder sich verandernde Vegeta-
tionsbedeckung haben (Grunewald & Schubert 2007).

Wie in Tab. 1 zu sehen ist, wurde auf den Nordhangen eine dichtere lebende Ve-
getation (Mittelwert: 93 %) mit signifikant hoherer Deckung der GefaRpflanzen
und Kryptogamen im Vergleich zu den Stidhéngen (Mittelwert: 78 %) vorgefunden
(t=-9,029; p <0,001). Die eindeutig dominierende Art der Untersuchungsflachen ist
E. nigrum, das auf Nordhangen in signifikant hoherer Deckung auftritt (Mittelwert:
64 %; t = -5,32; p < 0,001). E. nigrum weist auf Nordhangen eine signifikant (t =
-3,69; p < 0,001) und C. vulgaris eine marginal signifikant (t = -1,83; p = 0,073) ho-
here max. Hohe auf. Bezeichnende Arten der Nordhdnge sind Polypodium vulgare,
Lonicera periclymenum und Salix repens (Tab. 2). Auf den slidexponierten Unter-
suchungsflachen ist die Vegetation llickiger mit signifikant (t = 7,42; p < 0,001), im
Mittel mehr als 20x héherer Deckung offener Bodenstellen (Mittelwert: 13 %) als auf
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Nordhédngen (Mittelwert: 0,62 %). Der Wert der Phytodiversitdt (H’,,,.) fir die Weil-
und Graudinenarten ist auf Stidhdangen (Mittelwert: 0,46) durchschnittlich mehr
als doppelt so hoch wie auf Nordhdngen (Mittelwert: 0,22). Bezeichnende Arten
der Stidhange sind vor allem typische Graudiinenpflanzen wie Aira praecox, Jasione
montana oder Corynephorus canescens (Tab. 2). Ausfiihrlichere Informationen zur
Methodik und detaillierte Vegetationsaufnahmen sind in Ressel (2024) zu finden.

Tab. 1: Charakterisierung der Vegetation mit Mittelwerten (M) und Standardabweichungen
(SD) fiir alle Vegetationsaufnahmen sowie differenziert fiir Nord- und Stidhange.

Gesamt Exp. Nord Exp. Siid

M SD M SD M SD
Lebende Vegetation (%) 85,61 | +/-10,97 | 93,22 +/-3,97 | 78,00 | +/-10,46
Offene Bodenstellen (%) 6,79 +/-9,94 0,62 +/-1,08 12,96 | +/-10,97
GefaBpflanzen (%) 72,00 | +/-12,28 79,89 +/-7,78 64,11 | +/-10,82
Kryptogame* (%) 39,45 | +/-24,90 | 55,89 |+/-20,82 | 23,01 | +/-16,36
Campylopus introflexus (%) 9,18 +/-16,05 0,89 +/-2,21 17,48 | +/-19,30
Artenzahl 8,42 +/-3,79 6,58 +/-2,99 10,20 +/-3,61

WeiR- & Graudiinenartenzahl 4,29 +/-2,69 2,73 +/-1,74 5,84 +/-2,56

Phytodiversitédt (H', ) 0,34 +/-0,26 0,22 +/-0,14 0,46 +/-0,29
Empetrum nigrum

lebend (%) 52,54 | +/-22,79 63,78 | +/-15,06 | 41,30 | +/-23,64

abgestorben (%) 10,03 +/-8,25 7,67 +/-6,16 12,40 +/-9,33

Mortalitatsrate 0,16 +/-0,14 0,11 +/-0,09 0,21 +/-0,15

max. Hohe (cm) 30,92 +/-6,34 33,24 | +/-5,65 | 28,60 +/-6,15

Calluna vulgaris

lebend (%) 18,93 | +/-20,16 20,53 | +/-19,99 | 17,33 | +/-20,22
abgestorben (%) 5,98 +/-8,14 4,66 +/-5,38 7,40 +/-10,11
Mortalitatsrate 0,12 +/-0,12 0,10 +/-0,09 0,14 +/-0,14
max. Hohe (cm) 33,26 +/-9,75 35,43 +/-7,99 | 30,95 | +/-10,86
abgestorben gesamt (%) 14,16 +/-8,75 10,98 +/-7,61 17,33 +/-8,66
Mortalitdtsrate gesamt 0,18 +/-0,13 0,11 +/-0,08 0,24 +/-0,14

* Die Kryptogamen beinhalten die Deckung aller Moose und Flechten abgesehen von Campylopus introflexus.
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Tab. 2: Stetigkeitstabelle der vorgefundenen Pflanzenarten in den Untersuchungsflachen (n
=90). Jede Art wurde im Hinblick auf ihre Lebensraumpraferenzen charakterisiert, basierend
auf Zuordnungen von Borcherding & Stock (2017) sowie Oberdorfer (1990). Die Arten wurden
ihren Stetigkeiten entsprechend in vier Gruppen eingeordnet: 1. von der Exposition indiffe-
rente haufige Arten (gesamt > 10 %); 2. bezeichnende Arten der Nordhénge; 3. bezeichnende
Arten der Stidhange; 4. seltener aufgetretene Arten (gesamt < 10 %). Die jeweils fur die Grup-

penzugehorigkeit entscheidenden Stetigkeiten sind grau markiert.

Stetigkeit (%)
Arten Lebensraum
Gesamt Exp. Nord | Exp. Sud
Empetrum nigrum Braundiine 100 100 100
Ammophila arenaria WeiRdiine 93 96 91
Carex arenaria Graudiine 83 82 84
Calluna vulgaris Braundiine 69 71 67
Deschampsia flexuosa magerer Wald/ Griinland 30 31 29
Polypodium vulgare Braundiine 31 47 16
Lonicera periclymenum magerer Wald 21 31 11
Salix repens Diinental 6 11 0
Campylopus introflexus Grauduine (invasiv) 56 20 91
Aira praecox Graudiine 51 18 84
Hypochaeris radicata Graudiine 49 27 71
Teesdalia nudicaulis Graudiine 39 7 71
Hieracium umbellatum Braundiine 39 20 58
Jasione montana Graudiine 26 4 47
Senecio sylvaticus nahrstoffreicher Wald 18 0 36
Luzula campestris Graudiine 17 4 29
Festuca rubra agg. WeiRdiine 17 4 29
Rumex acetosella Graudiine 16 9 22
Corynephorus canescens Graudiine 13 4 22
Rosa rugosa Braundine (invasiv) 9 9 9
Anthoxanthum odoratum mageres Griinland 8 7 9
Festuca ovina agg. Graudiine 7 9 4
Stellaria graminea mageres Griinland 6 4 7
Galium verum Graudiine 4 0 9
Pilosella officinarum Graudiine 4 2 7
Erica tetralix Diinental 4 7 2
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Rosa spinosissima Braundiine 4 9 0
Thymus serpyllum Graudiine 3 0 7
Vaccinium uliginosum Diinental 3 7 0
Cerastium holosteoides | nahrstoffreiches Griinland 3 2 4
Viola canina Graudiine 2 0 4
Rubus fruticosus agg. Gebische/ Hecken 2 4 0
Eryngium maritimum WeiRdline 1 0 2
Erodium cicutarium Graudiine 1 2 0
Geranium molle Graudiine 1 2 0
Plantago lanceolata nahrstoffreiches Griinland 1 2 0
Bromus hordeaceus agg. ruderal 1 0 2
Veronica officinalis mageres Griinland 1 0 2
Lotus corniculatus Graudiine 1 2 0
Sorbus aria x aucuparia magerer Wald 1 2 0

2.3 Statistische Datenanalyse

Der Einfluss von abiotischen (Exposition, Inklination) und biotischen (max. Hohe)
Faktoren sowie ihre Interaktionen auf die Mortalitatsraten von E. nigrum und C. vul-
garis wurden mit linearen gemischten Modellen (LMMs) getestet (Hypothese 1).
Die Modellauswahl wurde mit dem , Likelihood-Ratio-Test” (LRT) durchgefiihrt. Die
Nummer der Diine wurde als Zufallsfaktor in die Modelle genommen, um den Ef-
fekt von Ahnlichkeiten auf Flichen derselben Diine zu beriicksichtigen. Zusatzlich
wurde eine Varianzfunktion (varldent) verwendet, die unterschiedliche Varianzen
fiir nord- und stidexponierte Diinenhange beriicksichtigt (Zuur et al. 2009). Die Im-
plementierung der Varianzfunktion fiihrte zu einer signifikanten Verbesserung der
Modellstruktur (E. nigrum: AAIC: 7,36; p = 0,002; C. vulgaris: AAIC: 10,67; p <0,001).
Da in keiner Aufnahme FraRschaden durch Lochmaea suturalis festgestellt wurden,
ist dieser Pradiktor kein Bestandteil der Modelle.

Der Effekt der Exposition, der lebend-Deckung und Mortalitdtsraten von E. nigrum
und C. vulgaris auf die Artenzahl der WeiR- und Graudiinenpflanzen wurde mit
generalisierten linearen gemischten Modellen (GLMMs) unter Verwendung einer
Poisson-Verteilung und einer log-link Funktion untersucht (Hypothese 2). Um Kolli-
nearitdt mehrerer von der Exposition abhangiger Faktoren zu vermeiden, die einen
Einfluss auf die WeiR- und Graudiinenartenzahl haben kdnnten, wurden die Effekte
nur auf Sidhdngen untersucht. In den GLMMs wurde die Diinennummer als zufalli-
ger Effekt verwendet.
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Die Modellvoraussetzungen waren gemaR Zuur et al. (2009) erfillt. Alle statisti-
schen Analysen wurden in der R-Version 4.3.1 ausgefiihrt. Die gemischten Modelle
wurden mit der Ime- und glmer-Funktion parametrisiert.

3. Ergebnisse

3.1 Effekte abiotischer und biotischer Faktoren auf Zwergstrauch-
Mortalitatsraten

Die Mortalitdtsrate von E. nigrum wird signifikant von der Exposition (LRT = 15,22;
p < 0,001) und marginal signifikant von der Interaktion der Exposition und Inklina-
tion (LRT = 3,33; p = 0,068) beeinflusst (Tab. 3). Wie in der Charakterisierung der
Vegetation zu sehen ist, Gbersteigt die mittlere Mortalitadtsrate von E. nigrum auf
Sidhangen (Mittelwert: 0,21) die mittlere Mortalitatsrate auf Nordhangen (Mittel-
wert: 0,11) um fast das Doppelte, hat aber auch eine gréRere Standardabweichung
(Tab. 1). In mehreren siidexponierten Untersuchungsflachen ist Gber die Halfte des
E. nigrum-Bestandes (in Bezug auf Deckungswerte) abgestorben, sodass diese Art
eine Mortalitatsrate von bis zu 0,67 bzw. 67 % erreicht. Die Mortalitatsrate von E. ni-
grum erhoht sich auf Sidhdngen mit steigender Inklination, wahrend auf Nordhan-
gen kein Zusammenhang der Inklination mit der Mortalitdtsrate festgestellt werden
kann (Abb. 4).

Tab. 3: Modellauswahl des Likelihood-Ratio-Tests fir die Mortalitdtsraten von E. nigrum und
C. vulgaris.

Empetrum nigrum Calluna vulgaris

LRT p-Wert LRT p-Wert

Exposition (E) 15,22 < 0,001 5,00 0,025
Inklination (1) 0,01 0,932 1,45 0,228
max. Hohe (H) 0,31 0,576 6,22 0,013
E:l 3,33 0,068 1,34 0,248
E:H 0,68 0,411 1,14 0,286
I:H 0,29 0,592 1,01 0,315




Untersuchungen zur Mortalitdt von Empetrum nigrum (L.) und Calluna vulgaris (L.) Hull
in Kiistenheiden auf der Insel Sylt

Die Mortalitatsrate von C. vulgaris wird signifikant von der Exposition (LRT = 5,00;
p = 0,025) und der max. Hohe (LRT = 6,22; p = 0,013) beeinflusst (Tab. 3). Auf Sud-
hangen liegt die mittlere Mortalitatsrate (Mittelwert: 0,14) hoher als auf Nordhan-
gen (Mittelwert: 0,10), besitzt aber ebenfalls eine hohere Standardabweichung
(Tab. 1). Unabhéangig von der Exposition steigt die Mortalitdtsrate von C. vulgaris
mit steigender max. Héhe an (Abb. 4). Sie befindet sich dabei auf Sidhdngen jedoch
auf einem héheren Niveau, auf denen sowohl jiingere als auch dltere Bestdande von
C. vulgaris eine hohere Mortalitatsrate aufweisen (Abb. 4). Die maximale Mortali-
tatsrate von C. vulgaris in den Untersuchungsflachen betragt 0,50.
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Abb. 4: Einfluss der Pradiktoren a) Exposition und b) Interaktion der Exposition und Inklina-
tion (°) auf die Mortalitatsrate von E. nigrum sowie c) Exposition und d) max. Hohe (cm) von
Calluna vulgaris auf die Mortalitatsrate von Calluna vulgaris.
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3.2 Effekte der Exposition und Zwergstrauchdeckung auf das
Pflanzenartengefiige

Die Artenzahl der Weil- und Graudiinenpflanzen auf Stidhangen (Mittelwert: 5,84)
unterscheidet sich signifikant (z=6,97; p < 0,001) von den Nordhangen (Mittelwert:
2,73) und ist auf diesen im Mittel mehr als doppelt so hoch (Tab. 1; Abb. 5). Mit
steigender lebend-Deckung von E. nigrum und C. vulgaris auf Sidhangen nimmt die
Artenzahl der Weilk- und Graudinenpflanzen signifikant (z = -4,094; p < 0,001) ab
(Abb. 5). Bei einer Steigerung der Ericaceen-Deckung von 40 % auf 80 % betragt die
Abnahme beispielsweise 39 %. Die Mortalitdtsraten von E. nigrum und C. vulga-
ris haben auf Stidhdngen keinen statistisch signifikanten Einfluss auf die Weil- und
Graudiinenartenzahl. Bei der Mortalitatsrate von E. nigrum deutet sich jedoch ein
positiver Trend an (Abb. 5). Wahrend der Vegetationsaufnahmen wurde beobach-
tet, dass bisher kaum Pflanzenarten der WeiR- und Graudiinen im Bereich der ab-
gestorbenen Biomasse von E. nigrum oder C. vulgaris wachsen, diese Arten jedoch
besonders haufig in liickigen Vegetationsbestanden mit einem hohen Anteil an Of-
fenboden auftraten.

Auch das invasive Moos Campylopus introflexus ist auf sidexponierten Diinenhan-
gen signifikant haufiger (Mittelwert: 17,5 %; t = 10,15; p < 0,001) und weist dort —im
Vergleich zu Nordhdngen — im Durchschnitt einen 19x hoheren Deckungswert auf
(Mittelwert: 0,89 %) (Tab. 1). Auf den Untersuchungsflachen der Stidhange erreicht
Campylopus introflexus eine Stetigkeit von 91 % mit Deckungen von bis zu 80 %,
wahrend das Moos auf Nordhangen nur auf 20 % der Flachen vorkam und dort eine
maximale Deckung von 10 % erreichte (Tab. 2). Entgegengesetzt sind die Befunde
fir die Gesamtdeckung der anderen, vermutlich Gberwiegend lebensraumtypischen
Kryptogamen, die auf Nordhdngen (Mittelwert: 56 %) im Schnitt mehr als doppelt
so hoch ist und sich signifikant (t =-9,51; p < 0,001) von den Stidhangen (Mittelwert:
23 %) unterscheidet (Tab. 1).
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Abb. 5: Veranderung der Artenzahl von WeiR- und Graudinenpflanzen auf 25 gm groRen Fla-
chen in Abhangigkeit von a) der Exposition, b) der Deckung lebender Empetrum nigrum und
Calluna vulgaris Zwergstraucher, c) der Mortalitatsrate von Empetrum nigrum und d) Calluna
vulgaris auf Sidhdangen. Die durchgezogene Regressionsgerade in b) kennzeichnet einen sig-
nifikanten Effekt, wahrend die gestrichelten Linien in c) und d) nicht-signifikante Zusammen-
hange kennzeichnen.
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4. Diskussion

4.1 Einfluss abiotischer und biotischer Faktoren auf die Zwergstrauch-
Mortalitat in Kiistenheiden

Der signifikante Einfluss der Exposition auf die Mortalitdt von E. nigrum und C. vul-
garis kann auf die héhere Sonneneinstrahlung auf siidexponierten Hangen zuriick-
geflihrt werden, die bereits in vielen Studien festgestellt wurde (Bennie et al. 2008;
Cantlon 1953; Fan et al. 2020; Geroy et al. 2011; Regmi et al. 2019). Die gréften Ex-
positionsunterschiede von bis zu 50 % in der Strahlungsintensitdt werden im Bereich
mittlerer Breitengrade zwischen 30° und 55° gemessen, in dem sich auch das Unter-
suchungsgebiet befindet (Singh 2018). Die Intensitdt der Sonneneinstrahlung beein-
flusst die mikroklimatischen Bedingungen und damit indirekt auch die Vegetation.
So kann auf Siidhangen tagsiiber eine erhohte Oberflachen- und Bodentemperatur
festgestellt werden, die eine erhéhte Evapotranspiration und dadurch verringerte
Bodenfeuchtigkeit zur Folge hat (Gerlach et al. 1994; Geroy et al. 2011). Zudem
unterliegen Stidhdange groBeren Schwankungen und Extremen in der Temperatur
mit gemessenen Hochstwerten auf Diinen von 60° C (Ellenberg & Leuschner 2010;
Stoutjesdijk & Barkman 2014). Auf Nordhdngen ist das Mikroklima hingegen kiih-
ler, feuchter und ausgeglichener (Fan et al. 2020). Die Exposition beeinflusst Gber
komplexe Wechselwirkungen abiotischer und biotischer Faktoren auch die Boden-
entwicklung, sodass auf Nordhdngen meist nahrstoffreichere Béden und tiefere A-
Horizonte zu finden sind, die eine hohere Wasserspeicherkapazitat haben, wahrend
auf Stidhadngen die Bodenbildung weniger ausgepragt ist und eine starkere Erosion
stattfindet (Geroy et al. 2011; Singh 2018). Durch diese mikroklimatischen und eda-
phischen Unterschiede und die damit verbundene Wasserverfligbarkeit beeinflusst
die Exposition das Wachstum, die raumliche Verteilung und Artzusammensetzung
der Vegetation (Singh 2018).

Somit kann die expositionsabhdngige Mortalitat von E. nigrum und C. vulgaris mit
groBer Wahrscheinlichkeit auf Trockenschaden zurilickgefiihrt werden, ausgel6st
durch lang anhaltende sommerliche Trockenphasen, wie sie zuletzt in mehreren
Jahren seit 2018 auftraten (Marx 2023). Dabei scheint E. nigrum starker betrof-
fen zu sein als C. vulgaris, wie die hohere mittlere Mortalitatsrate auf Stidhangen
zeigt (Mittelwert E. nigrum: 0,21; Mittelwert C. vulgaris: 0,14). Dies ist in Uberein-
stimmung mit bisherigen Studien, die eine geringere Trockenheitsresistenz von E.
nigrum gegeniber C. vulgaris auf Sylt und den Ostfriesischen Inseln feststellten
(Beinker 1998; Miihl 1993). Die Unterschiede zwischen den Arten ergeben sich aus
ihren 6kologischen Ansprichen. So kommt E. nigrum vorwiegend in Regionen mit
kiihlerem, atlantisch gepragtem Klima vor, in denen ganzjahrig hohe Niederschlage
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fallen (Bell & Tallis 1973), und seine siuidliche Verbreitungsgrenze im europdischen
Tiefland verlauft durch Norddeutschland (Hein et al. 2021). Lokal betrachtet kann
die Bevorzugung des feuchteren, kiihleren Klimas auch auf den Kistendiinen der
Nordsee beobachtet werden, denn auf den Ostfriesischen Inseln nahe der stidlichen
Verbreitungsgrenze kommt E. nigrum fast nur auf Nordhangen vor, wahrend es auf
den kihleren Nordfriesischen Inseln auch auf Stidhdngen haufig vertreten ist, aber
weniger dominant als auf Nordhéngen (Ellenberg & Leuschner 2010). E. nigrum ist
zudem schattentoleranter als C. vulgaris, was im Zusammenhang mit der horizon-
talen Blattstellung bei E. nigrum stehen kann, womit Sonnenstrahlen effizienter
aufgefangen werden als mit den spharisch angeordneten Blattern von C. vulgaris
(Barkman 1990). C. vulgaris ist hingegen haufig auf trockenen, sonnigen Standor-
ten vertreten und hat grundsatzlich eine hohe Trockenheitsresistenz (Beinker 1998;
Schellenberg 2022). Diese Standortpraferenzen konnten auch in dieser Untersu-
chung bestatigt werden, denn E. nigrum kommt lebend in den Aufnahmeflachen in
signifikant (t = -5,32; p < 0,001) héherer Deckung auf Nordhangen vor, wohingegen
lebende C. vulgaris indifferent von der Exposition ist. Die dichtere und hoher wach-
sende Zwergstrauchvegetation auf Nordhdngen kann den mikroklimatischen Expo-
sitionseffekt sogar noch verstarken, da unter der geschlossenen Vegetationsdecke
insbesondere unter E. nigrum ein milderes und feuchteres Mikroklima herrscht als
in der lickigen Vegetation der Sidhdnge (Hein et al. 2021; Stoutjesdijk & Barkman
2014). Trotz der 6kologischen Unterschiede kommt es nach langanhaltenden som-
merlichen Trockenphasen aber bei beiden Arten zu einer erhéhten Mortalitat, die
schon in mehreren Studien bestatigt wurde und auch zeitlich verzogert eintreten
kann (Ellenberg & Leuschner 2010; Hein et al. 2021).

Die Intensitat der Sonneneinstrahlung wird nicht nur von der Exposition allein,
sondern auch von ihrem Zusammenwirken mit der Inklination einer Flache be-
stimmt. So beeinflusst der Neigungswinkel der Flache den Einfallswinkel der Son-
nenstrahlung in Abhdngigkeit von der geografischen Breite, der Jahreszeit und der
Exposition (Stoutjesdijk & Barkman 2014). Vor allem im Sommer bei einem hohen
Einstrahlungswinkel ist die Inklination fir die Intensitat der Strahlung entschei-
dend (Ellenberg & Leuschner 2010). Die grofSte Sonneneinstrahlung wird in mitt-
leren Breiten der nérdlichen Hemisphdre im Sommer auf sidexponierten Flachen
mit einer leichten Hanglage von etwa 15-35° erreicht, wahrend die Strahlungsin-
tensitat auf Nordhdngen mit zunehmender Inklination abnimmt (Stoutjesdijk &
Barkman 2014). Auf Sylt erreicht die Sonne am 21.06. ihren jahrlichen Hochst-
stand in einem Winkel von ca. 58° (SunEarthTools 2024), woraus sich eine maxi-
male Strahlungsintensitat auf siidexponierten Hangen bei einer Neigung von 32°
ergibt. Im weiteren Verlauf des Sommers wird das tagliche Strahlungsmaximum
bei einem niedrigeren Sonnenstand auf etwas groReren Hangneigungen erreicht.
Dies ist auch im Tagesverlauf der Fall, sodass die im Stiden stehende Nachmittags-
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sonne auf Sidhdangen mit einer hoheren Inklination als 32° ihre maximale Strah-
lungsintensitat erreicht. Wie schon in Bezug auf die Exposition beschrieben, hat
die Sonneneinstrahlung einen direkten Einfluss auf die mikroklimatischen Bedin-
gungen, die Evapotranspiration und damit auch auf die Vegetation bewachsener
Flachen (Bennie et al. 2008). Somit kann der positive Einfluss der Inklination bei
siidexponierten Hangen auf die Mortalitdtsrate von E. nigrum durch die Folgen der
héheren Sonneneinstrahlung erklart werden. Die Siidhdnge sind bei einer steigen-
den Inklination, die auf den untersuchten Flachen maximal 40° betragt, vor allem
in den Sommermonaten dem Neigungswinkel mit der maximalen Strahlungsinten-
sitdt sehr nah. Dass dieser Einfluss bei C. vulgaris nicht signifikant ist, kdnnte an
der geringeren Durreempfindlichkeit von C. vulgaris liegen.

Der signifikant positive Einfluss der max. Hohe von C. vulgaris auf die Mortalitatsra-
te kann in Zusammenhang mit dem Phasenmodell der verschiedenen Altersstadien
von C. vulgaris gebracht werden, wie es u. a. in Gimingham (1988) beschrieben wird.
Nach diesem Modell lassen sich bei C. vulgaris vier Altersphasen mit unterschied-
licher Hohe, Struktur und Wachstum abgrenzen, die nach 30-40 Jahren zur durch
Seneszenz hervorgerufenen Mortalitat von C. vulgaris fihren. In der Pionierphase
findet die Keimung der Samen und die Entwicklung eines noch niedrigen und liicki-
gen Aufwuchses statt, worauf die Aufbauphase folgt, in der die maximale Zuwachs-
rate und Deckung erreicht wird (Zerbe 2019). In der Reifephase hat C. vulgaris die
grofite oberirdische Biomasse ausgebildet, aber die Deckung beginnt abzunehmen,
was in der Degenerationsphase noch starker fortschreitet und durch einen Zerfall
des Kronendachs initiiert wird (Hardtle et al. 2009). Bei einer hohen max. Hohe von
C. vulgaris kann also davon ausgegangen werden, dass eine fortgeschrittene Al-
tersstruktur vorliegt, die sich moglicherweise schon im Umbruch von der Reife- zur
Degenerationsphase befindet. Der signifikante Einfluss der max. Hohe auf die Mor-
talitatsrate von C. vulgaris kann deshalb auf eine durch Seneszenz hervorgerufene
Mortalitat zuriickgefiihrt werden. Da dieser Effekt unabhangig von der Exposition
auftritt, scheint er von den im Untersuchungsgebiet jeweils vorherrschenden mikro-
klimatischen Bedingungen unbeeinflusst zu sein. Zudem ist eine hohere Mortalitat
auf Stidhangen sowohl bei jiingeren als auch dlteren Bestanden von C. vulgaris be-
obachtbar. Dies kontrastiert bisherige Befunde, in denen eine erhdhte Anflligkeit
far Trockenschaden in der Pionierphase durch eine fiir die Wasserverfligbarkeit un-
gunstigere Allokation der Biomasse von Sprossen und Wurzeln jlingerer C. vulgaris-
Individuen festgestellt wurde (Meyer-Griinefeldt et al. 2015). Da die Variable der
max. Héhe jedoch den Durchschnitt der finf hochsten Individuen einer Aufnahme
abbildet, der in keiner Flache 15 cm unterschritten hat und damit nicht der Pionier-
phase zugeordnet wird (Zerbe 2019), kann diese Untersuchung keine Aussage Uber
die Durreanfalligkeit von C. vulgaris in der Pionierphase treffen.
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Dass bei E. nigrum kein Seneszenz-Effekt durch die max. Hohe festgestellt werden
kann, liegt an artspezifischen Unterschieden in der Morphologie und Altersentwick-
lung. So wéachst E. nigrum vorwiegend horizontal, weniger strukturreich und erreicht
geringere Wuchshohen als C. vulgaris, wie es auch in dieser Untersuchung zu be-
obachten ist (Wilmanns 1993; Tab. 1). E. nigrum bleibt auch im Alter niederwiich-
sig und hat zudem eine deutlich héhere Lebensdauer von bis zu 140 Jahren (Hol-
zel & Tischew 2019; Wilmanns 1993). Somit ist die Bestimmung der max. Héhe fir
E. nigrum kein addaquates MaR, um die Altersstruktur zu bestimmen. In anderen Stu-
dien wurden stattdessen beispielsweise die Jahresringe gezadhlt (Wilmanns 1993).
Aufgrund der groRen Lebensdauer und der beschriebenen Stabilitdt des Sukzessi-
onsstadiums der Empetrum-Kistenheiden, ist jedoch auch keine groRe Mortalitat
aufgrund von Seneszenz bei E. nigrum zu erwarten (Ellenberg & Leuschner 2010).

Die Trockenschdden von C. vulgaris kdnnten zusatzlich in Interaktion mit der Stick-
stoffdeposition stehen. So reagierte C. vulgaris in Kistenheiden schon bei geringen
Stickstoffeintragen von 5 kg pro Hektar im Jahr mit einem erhéhten Sprosszuwachs
(Bahring et al. 2017). Es wurde ein signifikant positiver Effekt der Interaktion von
Stickstoffeintragen und Trockenheit auf die Trockenschaden von C. vulgaris gefun-
den (Meyer-Grinefeldt et al. 2015, 2016; Schellenberg 2022). Diese resultieren aus
einem durch den Nahrstoffeintrag erhohten Spross-Wurzel-Verhaltnis, das die Tran-
spiration erhéht und damit die Wasserverfligbarkeit reduziert (Meyer-Griinefeldt et
al. 2015). Durch die erhdhte Stressanfalligkeit bei groBeren Stickstoffdepositionen
greift C. vulgaris haufiger auf ihre Energiereserven in den Speicherorganen zurtick,
wodurch in Folge auch eine verfriihte Seneszenz festgestellt werden konnte (Steu-
bing 1993). Bei E. nigrum wurde bei einem erhoéhten Stickstoffeintrag hingegen ein
linearer Anstieg der Deckung und kein Interaktionseffekt von Diirrephasen und Stick-
stoff auf die Trockenschaden festgestellt (Johnsen et al. 2014; Tybirk et al. 2009). In
dieser Untersuchung wurde der Faktor der Stickstoffdeposition nicht erhoben. Auf-
grund der bisherigen Studienergebnisse kann jedoch vermutet werden, dass die er-
hohte Anfalligkeit fir Trockenstress durch Stickstoffeintrdage eine Mitverantwortung
fur die vorgefundene Mortalitdt von C. vulgaris tragen kdnnte.

4.2 Einfluss der Zwergstrauch-Mortalitdt auf die Anzahl der WeiRR- und
Graudiinenarten und das Pflanzenartengefiige

Wie in den Ergebnissen beschrieben, ist sowohl die Mortalitdt von E. nigrum und
C. vulgaris als auch die Artenzahl der WeiR- und Graudiinenpflanzen auf den slidex-
ponierten Untersuchungsflachen signifikant hoher (Abb. 4, 5). Da die expositions-
abhangigen mikroklimatischen Verhéltnisse nicht nur die Mortalitat beeinflussen,
sondern (ber direkte und indirekte Wirkungsweisen auch die Weilk- und Graudi-
nenarten, kann daraus keine Kausalitdt abgelesen werden. Denn das warmere,
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trockenere Mikroklima auf Stidhangen fordert die Ausbildung anderer Pflanzenge-
sellschaften als auf Nordhdngen, was auch in der Literatur spezifisch fiir die Diinen-
vegetation beschrieben wird. Auf Sidh&dngen kalkarmer Diinen kommt typischerwei-
se die Pflanzengesellschaft des Violo-Corynephoretum mit Corynephorus canescens
als Charakterart vor, die reich an Kryptogamen ist und charakteristische Arten der
Graudiinenvegetation umfasst (Beinker 1998; Ellenberg & Leuschner 2010). Diese
Arten sind an Temperaturextreme und Trockenheit gut angepasst und profitieren
zudem von der Licht- und Habitatverfligbarkeit durch die natirlicherweise weniger
dichte Vegetation der Stidhdnge (Kutiel & Lavee 1999; Remke et al. 2009). Auf Nord-
héngen kalkarmer Diinen ist hingegen die Braundiinen-Gesellschaft des Hieracio-
Empetretum verbreitet mit den Charakterarten E. nigrum, Polypodium vulgare und
Salix repens (Ellenberg & Leuschner 2010). Findet keine Ubersandung mehr statt,
kann darauf das von C. vulgaris dominierte Genisto-Callunetum folgen (Ellenberg
& Leuschner 2010). Diese Auspragungen finden sich auch in der Vegetationstabelle
dieser Untersuchung wieder (Tab. 2). Somit kann davon ausgegangen werden, dass
auch ohne die Mortalitat von E. nigrum und C. vulgaris die Artenzahl der WeiR- und
Graudiinenpflanzen mikroklimatisch bedingt auf Stidhangen héher ware, weshalb
die Einflussfaktoren auf das Artengefiige im Folgenden ausschlieRlich auf Stidhan-
gen betrachtet werden.

Der signifikant negative Effekt der lebend-Deckung von E. nigrum und C. vulgaris auf
die Artenzahl der WeiR- und Graudiinenpflanzen auf Stidhangen zeigt deutlich, dass
in Braundiinen die Konkurrenz um Licht und Habitat das Artengefiige wesentlich
bestimmt und Pionierarten von einer liickigeren Zwergstrauchvegetation profitieren
(Abb. 5; Grunewald & Schubert 2007). WeiR- und Graudiinenpflanzen sind an die
abiotischen und biotischen Bedingungen ihres Sukzessionsstadiums angepasst und
kdnnen Standorte mit geringer Nahrstoff- und Wasserverfiigbarkeit besiedeln. Bei
zu geringer Licht und Raumverfiigbarkeit sind sie jedoch nicht mehr konkurrenzfahig
(Grunewald & Schubert 2007). Vor allem Graudiinenarten sind meist kleinwichsige,
oft ein- oder zweijahrige Pflanzen, die an regelmaRige Stérungen angepasst sind, da
diese zu einer Offnung von Raum und Licht fiihren (Connell & Slatyer 1977; Brunb-
jerg et al. 2015). In den stabilisierten Braundiinen sind die dominierenden Ericaceen
starke Konkurrenten fiir die WeiR- und Graudiinenarten, weshalb dieses Sukzessi-
onsstadium natirlicherweise eine geringe Artenvielfalt der GefaBpflanzen aufweist
(Peyrat & Fichtner 2011). Vor allem E. nigrum wird durch klonales Wachstum schnell
dominant und unterdriickt neben der Konkurrenz um Ressourcen auch durch Alle-
lopathie das Vorkommen von anderen GefaRpflanzen (Barkman 1990; Gerlach et
al. 1994; Tybirk et al. 2009). Ein weiterer Faktor, der den Aufwuchs von Weil3- und
Graudiinenarten auf Braundiinen erschwert, ist der besonders geringe pH-Wert des
Bodens, der durch die hohere Verwitterung alterer Diinen sowie die stark saure und
schwer abbaubare Ericaceenstreu entsteht (Gerlach et al. 1994; Wilmanns 1993).
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Widhrend Graudiinen oberflachlich bereits stark entkalkt sind und von acidophyti-
schen Arten besiedelt werden (Weber 1999), kénnten vor allem Arten der WeilRd-
nen an ihrer Ansiedlung gehindert werden, da sie fiir gewohnlich auf relativ kalkrei-
chem Sand mit pH-Werten von 7,5-8,5 vorkommen (Ellenberg & Leuschner 2010).

Auch wenn bisher kein statistisch nachweisbarer Einfluss der Mortalitdt auf die Ar-
tenzahl der Weil3- und Graudiinenpflanzen auf Stidhdngen festgestellt werden kann
(Abb. 5), ware es denkbar, dass diese in Zukunft die abiotischen und biotischen Be-
dingungen auf Braundiinen zugunsten der Arten der jliingeren Sukzessionsstadien
verandert. Denn wenn es zur Mortalitdt der dominierenden Arten E. nigrum und
C. vulgaris durch Trockenschdaden oder Seneszenz kommt, sorgt dies fiir eine erhéh-
te Verfugbarkeit von Licht und extremere mikroklimatische Bedingungen als unter
lebenden Zwergstrauchern (Wilmanns 1993), was den Aufwuchs von Weil- und
Graudiinenarten beglinstigt. AuBerdem wird neuer Raum frei, in dem eine durch die
Storung initiierte sekundare Sukzession stattfinden kann (Grime 2006). Auch die Kon-
kurrenz um Nahrstoffe und Wasser kdnnte durch die Mortalitat reduziert werden.
Dass von Vegetationsliicken durch Trockenschdaden produktionsschwache und tro-
ckenresistente Graudiinenarten wie Corynephorus canescens, Cerastium semidecan-
drum oder Rumex acetosella profitieren, konnte bereits beobachtet werden (Beinker
1998; Ellenberg & Leuschner 2010). Aktuell sind an den Stellen, an denen die Erica-
ceen abgestorben sind, grofle Mengen an holzigen Pflanzenresten vorhanden, sodass
die Licht- und Habitatverfugbarkeit noch reduziert ist (Abb. 6). Dies konnte sich mit
der Zeit und fortlaufender Degeneration der Biomasse jedoch dndern.

Unterschiede in der Morphologie von E. nigrum und C. vulgaris kdnnten zu artspe-
zifisch verschieden starken Auswirkungen der Mortalitat auf die WeiR- und Grau-
diinenarten fihren. So ist E. nigrum dichter beblattert mit einer horizontalen Blatt-
stellung und bildet eine niedrigwiichsige, gleichméaRige Oberflache aus, wodurch
ein groRer Teil der Sonneneinstrahlung abgefangen wird (Barkman 1990; Beinker
1998; Wilmanns 1993). Die GréRe von C. vulgaris unterscheidet sich hingegen je
nach Altersstadium, was zu einer unregelmaRigeren und damit strahlungsdurchlas-
sigeren Oberflache flhrt und die Blatter sind spharisch in unterschiedlichen Winkeln
angeordnet, wodurch sie weniger Schatten werfen (Barkman 1990; Beinker 1998;
Wilmanns 1993). Unter E. nigrum kann sich dadurch ein gemaRigteres Mikroklima
bilden, das mit hoherer Luftfeuchtigkeit und Temperaturen, die im Sommer bis zu
3° C niedriger als unter C. vulgaris sein kénnen, eher einem Waldklima gleicht (Bark-
man 1990; Ellenberg & Leuschner 2010). Fiir den Einfluss der Mortalitat bedeutet
das, dass bei E. nigrum eine starkere Verbesserung der Lichtverhaltnisse und mik-
roklimatischen Bedingungen zugunsten der Anspriiche von Weil3- und Graudiinen-
arten entsteht, wahrend sich diese Bedingungen von lebender zu abgestorbener
C. vulgaris weniger stark dndern. Dies kdnnte ein Grund fiir den leicht positiven
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Trend zwischen der Mortalitdtsrate von E. nigrum und der Weil3- und Graudiinenar-
tenzahl sein (Abb. 5).

Abb. 6: Flachenanteile abgestorbener E. nigrum-Individuen am Siidhang von Dline Nr. 5 zwi-
schen Westerland und Rantum. (Foto: Ramona Ressel)

Neben den heimischen Weil3- und Graudiinenarten kdnnte von den mortalitatsbe-
dingten Veranderungen der abiotischen und biotischen Faktoren auch das invasive
Moos Campylopus introflexus profitieren. Denn der Neophyt, der um 1940 erstmals
in Europa nachgewiesen wurde und urspriinglich aus der temperaten Zone der Siid-
halbkugel stammt, ist duRerst lichtbedirftig und trockenheitstolerierend (Ellenberg
& Leuschner 2010). Campylopus introflexus ist sowohl generativ als auch vegetativ
sehr ausbreitungsstark und bildet vorwiegend in offener, konkurrenzarmer Vegeta-
tion auf ndhrstoffarmen, sauren Béden geschlossene Moosteppiche mit einer Dicke
von 5-7 cm aus (Beinker 1998; Ellenberg & Leuschner 2010; Zamora 1991). In lan-
geren Trockenphasen bilden sich in diesen Teppichen polygonartige Risse, an denen
das Moos in einzelne Blocke aufbricht, die lange Zeit trotz Dehydrierung keimfahig
bleiben und teilweise vom Boden abgelost weiterverbreitet werden kénnen (Zamo-
ra 1991). AuBerdem wird die Invasion des Neophyten durch Stérungen beglnstigt,
da der Konkurrenzdruck anderer Arten reduziert wird und das ausbreitungsstarke
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Moos diesen Raum schnell einnehmen kann (Carter 2014; Gradstein & Sipman 1978;
Zamora 1991). Auch auf der ostfriesischen Insel Spiekeroog wurde die Ausbreitung
von Campylopus introflexus vor allem auf Stidhdngen als Sekundarvegetation in Fol-
ge einer Storung durch Hangerosion festgestellt (Isermann 2011). Die 6kologischen
Anspriiche von Campylopus introflexus kdnnten somit seine signifikant héhere De-
ckung auf den mikroklimatisch warm-trockeneren und weniger dicht bewachsenen
Stdhangen erkldren und sprechen dafir, dass das Moos von der Mortalitat der Eri-
caceen profitieren kann. In dieser Untersuchung steht die Mortalitdtsrate von C. vul-
garis auf Sidhangen in signifikant (rho = 0,42; p = 0,021) positivem Zusammenhang
mit der Deckung von Campylopus introflexus, wahrend es keinen signifikanten Effekt
bei der Mortalitatsrate von E. nigrum gibt.

5. Folgerungen fiir den Naturschutz

Prognosen des IPCC (2022) zufolge werden — bedingt durch den Klimawandel —
Dirreereignisse in Zukunft an Haufigkeit und Intensitat zunehmen. Somit ist anzu-
nehmen, dass auch die durch Trockenschaden ausgeldste Mortalitat von E. nigrum
und C. vulgaris in Zukunft ansteigen wird. Bereits in dieser Untersuchung waren in
mehreren Flachen Gber 50 % der Ericaceenanteile abgestorben. Vor allem das fiir
Trockenschaden anfilligere E. nigrum konnte aufgrund von Dirreereignissen an
seiner durch Norddeutschland verlaufenden sidlichen Verbreitungsgrenze stark ab-
nehmen und laut Modellprognosen bei einem Temperaturanstieg von 2,5° C bereits
2050 im Bereich des deutschen Wattenmeers ausgestorben sein (Metzing 2011).
Dies wirde die Gestalt und Funktionalitdt der Kiistenheiden stark verandern, da E.
nigrum dort aktuell die dominierende Art ist und u. a. mit der Stabilisierung von
Sand eine bedeutende Okosystemfunktion innehat (Hein et al. 2021). Diese Stabili-
sierung der Diinen wurde in der Vergangenheit jedoch auch durch beabsichtigte An-
pflanzungen und die Ausbreitung invasiver Arten stark erhoht, sodass es vor allem
den Pionierarten jingerer Sukzessionsstadien wie den WeiR- und Graudiinenpflan-
zen aktuell eher an ausreichender Dynamik fehlt (Osswald et al. 2019). Die vorge-
fundene Mortalitdt von E. nigrum und C. vulgaris hat bisher vermutlich aufgrund der
bestehenden starken Raumeinnahme durch abgestorbene Biomasse keinen positi-
ven Einfluss auf die WeiR- und Graudiinenarten. Mit der Zeit konnte sich durch die
fortschreitende Degeneration die Verfligbarkeit von Licht und Raum sowie die Ero-
sion durch Wind und Wasser und damit auch die Dynamik aber erhéhen, wodurch
sich die Bedingungen fiir eine Verjlingung der Vegetation verbessern wirden. Um
die tatsadchlichen Auswirkungen der Mortalitat von E. nigrum und C. vulgaris auf das
Artengefiige zu Uberprifen, sollte ein kontinuierliches Monitoring von Flachen mit
abgestorbener Biomasse durchgefiihrt werden. Besonderes Augenmerk sollte dabei
auch auf die Ausbreitung invasiver Arten gelegt werden, fiir deren Auftreten Diinen
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durch das natirlicherweise haufige AufreiRen der Vegetation durch Wind und Was-
ser pradestiniert sind (Ellenberg & Leuschner 2010). Vor allem Campylopus introfle-
xus kénnte durch die Stérung profitieren und hat dhnliche 6kologische Anspriiche
wie die Pioniervegetation der heimischen WeiR- und Graudiinenpflanzen. Auf Sylt,
wo der Neophyt sich vermutlich seit den 1980ern etabliert hat (Osswald et al. 2019),
konnte mithilfe von Fernerkundungsdaten bereits auf etwa einem Viertel (6 km?)
der Dlnenflachen das Auftreten von Campylopus introflexus festgestellt werden,
wobei es in Graudliinen am dominantesten war, aber auch in Vegetationsliicken von
Braundiinen auftrat (Skowronek et al. 2017). Insbesondere die Pionierpflanzen und
seltenen Flechtengesellschaften des Violo-Corynephoretum sind von seiner Domi-
nanz gefahrdet, weshalb Campylopus introflexus auch als ,Leichentuch der Grau-
diine” bezeichnet wird (Ellenberg & Leuschner, 2010; Hasse, 2007; Ketner-Oostra,
2006). Die Moosteppiche tragen zur Reduktion offener Bodenstellen und einer zu-
nehmenden Dinenstabilisierung bei, was die Habitatheterogenitdt zuungunsten
von Pionierarten senkt (Osswald et al. 2019). Zudem geht die invasive Ausbreitung
von Campylopus introflexus mit einer hohen Produktion an Biomasse einher, die
die Bodenbildung und Geschwindigkeit der Diinensukzession erhoht (Ketner-Oostra
2006; Riksen et al. 2006). Wie in dieser Arbeit zu sehen ist, filhren die dhnlichen
okologischen Anspriiche von Campylopus introflexus und den WeiR- und Graudi-
nenpflanzen zu einem gemeinsamen und ausgepragteren Vorkommen beider auf
Sidhangen. Dies zeigt einerseits die besondere Gefdhrdung der Pioniervegetation
bei fortschreitender Invasion, aber andererseits auch, dass das Moos bisher keine
vollkommende Dominanz und Unterdriickung der heimischen Pionierpflanzen er-
langen konnte. Auch auf die Regeneration von E. nigrum und C. vulgaris nach der
Mortalitat kdnnte Campylopus introflexus einen negativen Einfluss haben. So gli-
chen sich in einem Experiment die positiven und negativen Effekte des Moostep-
pichs auf die Keimung von C. vulgaris zwar aus, aber wurden unter Feldbedingungen
und insbesondere in Kombination mit Dirreereignissen als hemmend fir die Kei-
mungsrate eingeschatzt (Equihua & Usher 1993). Die physikalischen Bedingungen
im Moosteppich und das Fehlen von Licht, wenn Samen tiefer einsinken, sind fur
den negativen Einfluss verantwortlich (Equihua & Usher 1993). Ob sich Campylo-
pus introflexus weiter stark in seiner Deckung ausbreitet, sollte aus diesen Griinden
in Langzeituntersuchungen beobachtet werden. Als geeignetes Management zur
Forderung von Pionierarten und Reduzierung von Campylopus introflexus wird eine
Reaktivierung der Diinendynamik mit regelmaRigen Ubersandungen empfohlen, da
das invasive Moos darauf empfindlich reagiert und sich Pionierpflanzen auf weni-
ger vitalen Moosteppichen als sekundare Vegetation ansiedeln kénnen (Riksen et
al. 2006; Skowronek et al. 2017). Zu dieser Entwicklung konnte die Mortalitdt von
E. nigrum und C. vulgaris einen Beitrag leisten.
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