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Megasternum boletophagum im Monat September:

Lﬂega.holetophngun
38 Individuen
in ZZ Proben

P-Index

+1-

Megasternum boletophagum im Monat Oktober:

" Mega .boletophagum
16 Individuen
in 13 Proben

pP-Index
- -

Abbildungen 68 u. 69: Erlauterungen finden sich auf der nichsten Seite!
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Megasternum  boletophagum zeigt zu beiden Variablen einen sehr weiten
Auswahlbereich. In beiden Bereichen bevorzugt er ungewohnliche Klassen: beim
Wassergehalt: relativ trockene Faeces (im September 70-79 % im Oktober 50-69 %);

bei der Faecesgrofle: relativ groe Typen: 50-98 g.

Cryptopleurum minutum im Monat Mai:

’ Cryp .minutum
29 Individuen
in 15 Proben

P-Index
+1

Abbildung 70: Die Art verhilt sich in den Dimensionen ihres Auswahlbereichs und in

den bevorzugten Klassen, durchschnittlich.
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I11.1.4.8. Dispersion der Individuen und Arten iiber die Stichproben

In diesem Teil beschiftigte mich die Frage, ob sich Individuen und einzelne Arten
gleichmiBig, zufillig oder geklumpt liber die Gesamtheit der Stichproben verteilen.
Stichprobenhaft durchgefiihrte Chiz-Anpassungstests an eine Poisson-Verteilung,
zeigten bei allen Arten, signifikante Abweichungen von dieser Art der

Zufallsverteilung.

Im Friihjahr fanden sich 79,8 % (3207 Tiere) aller Individuen in nur 15,9 % (N=42)
der Proben (Trockengewicht der 42 Proben: 629,2 g - das sind 21,8 % des Gesamt-
trockengewichts im Frithjahr). Diese Proben hatten einen insgesamt {iber-

durchschnittlich hohen Individuengehalt von 21-841 Tieren pro Probe.

Verteilung der Individuenzahlen |
Fruhling

Anzahl der Faeces Indviduen/Art
25,0
100 + 91
19,6 20,0
80 74
+ 15,0
60 -
9,6
: -+ 10,0
40 - ’
3 26 6,1
20 - o 36 17 17 =+ 5,0
50 1,4 j 8
0 - d ! - 0,0
0 1-5 6-10 11-20 21-40 41-80 81-841

Klassenbildung: Individuen pro Faeces

B Anzah! der Faeces [ JIndividuen/Art

Abbildung 71



129

Im Herbst fanden sich 30,6 % (325 Tiere) aller Individuen in nur 2,3 % (N=10) der
Proben (Trockengewicht der 10 Proben: 445,0 g - das sind 5,7 % des Gesamttrocken-
gewichts im Herbst). Diese Proben hatten einen insgesamt iiberdurchschnittlich hohen

Individuengehalt von 21-58 Tieren pro Probe.

Verteilung der Individuenzahlen Il
Herbst

Anzahl der Faeces . Individuen/Art
250 10,0
224
8,4
200 +- T 8,0
154
150 + - + 6,0
100 + 82 32 -+ 4,0
50 - L T 20
10
0,0
0 - : ] . — 0,0
0 1-5 6-10 1-20 21-58
Klassenbildung: Individuen/Faeces
B Anzah! der Faeces [__JiIndividuen/Art
Abbildung 72

Auch die Zahl der Kéferarten in einer individuellen Probe kann sehr hoch sein. So

fanden sich in der artenreichsten Probe im:

- April: 12 Arten
- Mai: 17 Arten
- September: 10 Arten
- Oktober: 5 Arten

- November: 4 Arten
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Die Verteilung einzelner Arten zeigt eine Tendenz zur Hiufung in wenigen Proben:

Onthophagus ovatus: bis zu 33 Individuen in einer Probe vom April: 25,2 % der
Gesamtzahl dieser Art im April.

Aphodius haemorrhoidalis: bis zu 20 Individuen in einer Probe vom Mai: 22,2 % der
Gesamtzahl dieser Art im Mai.

Apho.rufipes: bis zu 22 Individuen in einer Probe vom September: 31,4 % der Gesamt-
zahl dieser Art im September.

Apho.luridus: bis zu 25 Individuen in einer Probe vom April: 22,3 % der Gesamtzahl
dieser Art im April.

Apho.pusillus:bis zu 27 Individuen in einer Probe vom Mai: 7,1 % der Gesamtzahl
dieser Art im Mai.

Apho.sphacelatus: bis zu 57 Individuen in einer Probe vom November: 19,4 % der
Gesamtzahl dieser Art im November.

Sphaeridium scarabaeoides: bis zu 21 Individuen in einer Probe vom April: 65,6 % der
Gesamtzahl dieser Art im April.

Cerccyon haemorrhoidalis: bis zu 735 Individuen in einer Probe vom Mai: 31,9 % der

Gesamtzahl dieser Art im Mai.
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Vergleich der Eigenschaften
von Faeces mit uberdurchschnittlich
vielen bzw. keinen Kaferimagines

Anzahl ! 52 IS‘S
Habitat
Exkr.klasse
Oberflache | |
Wassergehalt | 78,64 6;9,74:
GroBe 2066 ns |
—ttt 4 1+

350300250200150100 50 0 50 100150200250300350
B viele [ _keine

AuBer der Anzahl (Summen) sind alle
Angaben Mittelwerte

Abbildung 73: Eigenschaften der Proben mit iiberdurchschnittlich vielen Tieren
(Individuensummen pro Faeces > 20; N= 52) verglichen mit solchen ohne Besiedelung
(N=315). Kleinere, trockenere, dltere Pellets aus dem Habitat A bleiben hdufiger ohne

Besiedlung, als die entsprechenden Gegenstiicke.

Im Frithjahr waren 42 Proben (15,9 % der Gesamtprobenzahl im Friihjahr)
individuenreich (N>20); im Herbst waren es nur 10 Proben (2,3 % der
Gesamtprobenzahl im Herbst).

Im April waren 37 Proben (32,2 %), im Mai 54 Proben (36,0 %), im September 57
Proben (39,6 %), im Oktober 65 Proben (45,5 %) und im November 102 Proben (69,9

%) ohne Besiedlung durch Imagines der 34 untersuchten Kéferarten.



132

I11.1.4.9. Ahnlichkeiten zwischen den Arten

Die hier gewihlte Clusterungsmethode ist die gewichtete Paargruppenbildung
(WPGMA) auf der Grundlage der ungewichteten Nischeniiberlappung nach COLWELL
& FUTUYMA (Vergl. MUHLENBERG 1989 und COLWELL & FUTUYMA 1971).

Frithjahr 1990:

Cluster-Analyse (WPGMA)
COLWELL&FUTUYMA-Index

= Artfilter:Individuenzahl 5- 2348

Cluster 1 Cluster 2 Wert
Apho.haemorrhoi [Cryp.minutum 0.510
Cer.haemorrhoid|Cerc.terminatus 0.477
Apho.haemorrhoi [Cerc.lugubris 0.422
Apho.luridus Apho.pusillus 0.407
Spha.scarabaeoi|Cerc.impressus 0.397
Cer.haemorrhoid|Cerc.melanoceph 0.397
Cer.haemorrhoid|Cerc.quisquiliu 0.346
Apho.haemorrhoi [Apho.fimetarius 0.343
Onth.ovatus Apho.luridus 0.333
Onth.coenobita |Spha.scarabaeoi 0.317
Apho.sphacelatu|Apho.prodromus 0.286
Spha.lunatum Cerc.lateralis 0.286
Apho.haemorrhoi [Cer.haemorrhoid 0.261
Onth.fracticorn|Onth.coenobita 0.189
Apho.haemorrhoi [ Spha.lunatum 0.188
Onth.ovatus Apho.sticticus 0.160
Oxyo.sylvestris|Apho.granarius 0.143
Onth.fracticorn|Apho.sphacelatu 0.136
Onth.ovatus Apho.haemorrhoi 0.108
Onth.ovatus Onth.fracticorn 0.082
Onth.ovatus Oxyo.sylvestris 0.016
Onth.ovatus Mega.boletophag 0.001
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Cluster-Analyse (WPGMA) nach dem COLWELL&FUTUYMA-Index fiir das

Frithjahr 1990, Artfilter:Individuenzahl: 5-2348:

ega.bole.

pho.gran.
vo.sylv.

pho.prod.
pho.spha. l
th.frac.

th.coen.
rc.impr.

-

S

pha.scar.
pho.stic.
th.ovat. —

pho.pusi.

pho. luri. ]

ryp.ainu.

pho.haen. ] '

erc. lugu.

pho.fime.
Cerc.quis.

Cerc.nela.
Cerc.ternm.

Cerc.haen.

Cerc. late.
Spha J

.luna.

Ubereinstimmung zwischen den Arten [%]

-

100 75 50 25 0

Abbildung 74



Herbst 1990:

Cluster-Analyse
COLWELL&FUTUYMA-Index

(WPGMA)
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= Artfilter:Individuenzahl 5- 296

Cluster 1 Cluster 2 Wert
Spha.bipustulat|Spha.scarabaeoi 0.417
Apho.rufipes Apho.rufus 0.348
Apho.rufipes Spha.bipustulat 0.259
Apho.fimetarius|Cerc.haemorrhoi 0.235
Apho.rufipes Cryp.minutum 0.194
Apho.rufipes Cerc.quisquiliu 0.184
Onth.coencobita |[Apho.contaminat 0.167
Apho.fimetarius|Cerc.terminatus 0.159
Onth.ovatus s.l|Mega.boletophag 0.158
Onth.ovatus s.l|Apho.sticticus 0.129
Onth.ovatus s.1|Onth.fracticorn 0.117
Apho.prodromus [Apho.fimetarius 0.111
Onth.coenobita [Apho.sphacelatu 0.071
Apho.rufipes Cerc.impressus 0.044
Onth.ovatus s.1|Onth.coenobita 0.040
Apho.rufipes Apho.prodromus 0.026
Onth.ovatus s.l|Apho.rufipes 0.018
Onth.ovatus s.l|Apho.paykulli 0.014
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Cluster-Analyse (WPGMA) nach dem COLWELL&FUTUYMA-Index fiir den

Herbst 1990, Artfilter:Individuenzahl: 5-296:

ibereinstinnung zvischen den Arten [%)
100 75 50 25 0

Apho.pavk.
Apho .prod.
Cerc.ternm.
Cerc.haen.
Apho.fine.
Apho.rufu.
Apho.rufi.
Spha.scar.
Spha .bipu.
Cryp.minu.
Cerc.quis.
Cerc.impr.
Apho.cont.
Onth.coen.
Apho.spha.
Mega.bole.
Onth.ovat.
Apho.stic.
Onth.frac.

Abbildung 75
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Fiir Artenpaare, die in der Clusteranalyse besonders benachbart waren, und einigen
andere, ermitteltete ich die Korrelation des gemeinsamen Vorkommens in der
Gesamtprobe 1990. Hierfiir errechnete ich den fiir jedes Artenpaar den Spearman-rank-

Koeffizienten rg:

Apho.pusillus - Apho.luridus: 0,551 (p< 0,000005).
Cerc.haemorrhoidalis - Cercyon terminatus: 0,485 (p< 0,000005).
Apho.rufipes - Apho.rufus: 0,471 (p< 0,00005).
Cerc.haemorrhoidalis - Cerc.melanocephalus: 0,467 (p< 0,000005).
Cryp.minutum - Apho.haemorrhoidalis: 0,441 (p< 0,000005).
Spha.scarabaeoides - Cerc.impressus: 0,420 (p< 0,000005).
Spha.scarabaeoides - Spha.bipustulatum: 0,328 (p< 0,000005).
Onth.ovatus - Apho.pusillus: 0,313 (p< 0,000005).

Apho.spacelatus - Apho.paykulli: 0,234 (p< 0,000005).
Apho.luridus - Apho.ovatus: 0,224 (p< 0,000005).
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I11.2. Ergebnisse der Mikroklimamessungen:

Von den auf dem Tierhausdach gemessenen Klimaelementen, zeigten sich v.a.
Lufttemperatur, Lichtstirke, Luftfeuchtigkeit, Niederschlagsmenge und Windstérke, als
wichtige Faktoren, die die Entwicklung des Wassergehaltes und/oder den
Temperaturverlauf, von denen man annehmen kann, daf sie wichtige abiotische

Faktoren fiir Dungbewohner sind, im jeweiligen Faeces wesentlich beeinflussen.

Lt enmp. Li cht Lf euchte Regen W nd
Wasser Kogr . -0, 304" (-0, 069) (0, 091) (0, 091) (0, 045)
WasserKom . -0, 275" (-0, 046) (0, 160) (0, 139) (0, 008)
Wasser Pg. -0, 361 (-0, 164) 0, 609 0, 439 -0, 366
Wasser Ep. (-0,119) (-0,076) 0, 511 0, 487 -0, 383
Tenp. Kogr . 0, 948 0, 768 -0, 583 (-0,030) (0, 234)
Tenp. Kom . 0, 956 0,776 -0, 602 (-0, 062) (0, 238)
Tenp. Pg. 0, 959 0, 786 -0, 657 (-0,079) -0, 278"
Tenp. Ep. 0, 947 0, 746 -0, 641 (-0, 075) -0, 309"
Tabel | e 3: Korrel |l ati onen ( Spear man- r ank- koef f i zi ent en) von
Klimael enenten mnmit dem Wssergehalt wund der |nnentenperatur von
Schaf sf aeces. D e Si gni fi kanz der in Kl ammer n angegebenep
Korrell ati onen liegt unt er 0,1 (t-Test), di e, der m t
gekennzei chnet en, liegt bei 0,1 (t-Test). Die p-Vérte der
ni cht gekennzei chneten Koeffizienten |I|iegen vereinbarungsgemal3 unter
0, 05.
Abkir zungen: Wasser : WAsser gehal t; Ko: Kot tel ; Pg: Pel | et gr uppe;

Ep: Ei nzel pellet; gr:grof3; m:mttel; Tenp: Tenperatur; L:Luft.
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An den von Mitte August bis Anfang September gemachten Messungen fiel eine starke
Korrellation zwischen dem Typ (Grofe und Exkrementklasse) einer Dungprobe und

dem maximalen prozentualen Wasserverlust pro Zeiteinheit auf:

Typ der Dungprobe hdochst er Wasserver | ust

rel. zur Vornessung

groRerer Kottel (61,9 g Trockengew cht) 11,0 %
kl ei nerer Kottel (25,7 g Tg.) 13,8 %
Pel | et gruppe (4,7 g Tg.) 32,7 %
Ei nzel pellet (0,6 g Tg.) 50,0 %

Tabelle 4: Maximaler prozentualer Wasserverlust: MeBzeit 7,5 Stunden bei
durchschnittlich 26,7°C und 64 % rel. Luftfeuchte.

Typ der Dungprobe hdochst e Wasser auf nahne

rel. zur Vornessung

groRerer Kottel (61,9 g Trockengew cht) 45,7 %
kl ei nerer Kottel (25,7 g Tg.) 65,5 %
Pel | et gruppe (4,7 g Tg.) 184,0 %
Ei nzel pellet (0,6 g Tg.) 183,3 %

Tabelle 5: Maximale prozentuale Wasseraufnahme: MeBzeit 16 Stunden bei
durchschnittlich 18,00C, 97 % rel. Luftfeuchte und 20,2 mm Niederschlag.



139

IV.Diskussion der Ergebnisse

IV.1. Verteilung der Tiere auf die Weidefléichen A und B:

Wie aus der geobotanischen Charakterisierung des Untersuchungsgebiets, zu erkennen
ist, gibt es Unterschiede im Relief, der Exposition und der Pflanzengesellschaft,
zwischen den Habitaten A und B. Daher kann man von zwei unterschiedlichen
Makrohabitaten flir Lebewesen ausgehen, wenngleich diese Unterschiede nicht so
entscheidend sein diirften, wie der Unterschied zwischen Wald und offenem Feld, der
bereits Gegenstand vieler Untersuchungen geworden ist (z.B. MOHR 1943, LANDIN
1961 u. HANSKI & KOSKELA 1977).

Nur wenige Arbeiten vergleichen verschiedene Weideflichen der gleichen Region
untereinander: RICOU & LOISEAU (1984) vergleichen eine gutgediingte Fettweide mit
einer Magerweide im franzdsischen Zentralmassiv. Hanski (1980a,) vergleicht mehrere

nahe beieinander gelegene Weideflédchen in Stidengland.

Habitat A, eine bis zu 50m tiefe Mulde, deren hauptsidchlich besammelter Hang, eine
NW-Exposition zeigt, wurde im April, Mai und November von deutlich weniger Tieren
besiedelt, als unter der Vorraussetzung einer Gleichverteilung {iber A und B erwartet
wurde. Im September und Oktober hingegen lagen die Verhéltnisse gerade umgekehrt.
Im Falle des Aprils und des Novembers, liegt die Vermutung nahe, dall die
Geldndeform und Exposition der Fliche A, diese, infolge der schlechten
Strahlungsbilanzen und der Mdglichkeit der Bildung eines Kaltluftsees in der Mulde,
anfdllig fiir Spat- bzw. Friihfroste machten.

Dagegen bildet die Fliche B den Kopf und Oberhang eines nach SW exponierten
Hiigels, der in diesen Monaten wesentlich giinstigere klimatische Verhiltnisse

ermoglicht.
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Daher diirfte die Produktivitdt der Weideflaiche B in diesen Monaten hoher gelegen
haben, weshalb die Schafe dieses Gebiet lingere Zeit begrast haben diirften und damit
der Coprophagenfauna, zusitzlich zu den rein klimatischen Faktoren, dort gilinstigere
Vorraussetzungen zur Verfligung gestanden haben.

Im Mai, als die Bedingungen fiir die Fliche A besser wurden, konnte die
Besiedelungsgeschichte der zuriickliegenden Monate, die zu dieser Zeit klimatisch noch
nicht benachteiligte Flache B, bevorzugt haben.

Nach der Riickkehr der Schatherde Anfang September: es war ein trocken-heiler
Sommer gewesen, bot nun die Fliche A klimatisch gilinstigere Moglichkeiten, da die
Sonneneinstrahlung dort geringer war und die Muldenform giinstigere Feuchtigkeits-
verhéltnisse bot.

Entsprechend finden sich in diesem Monat signifikant mehr Tiere in der Fliche A.
Dieser umgekehrte Trend bleibt aus den gleichen Griinden wie im Mai auch im Oktober
bestehen, obwohl dann die klimatische Benachteiligung der Fliche B nachléft.

Im November schlieBlich, nach den ersten Frosten, dreht sich der Trend erncut zur

Flache B um (Vergleiche Klimadiagramme I1.1.5. !).

Diese an sich plausiblen Erkldrungen miissen aus mehreren Griinden Spekulation
bleiben:

1.) Gefundene Unterschiede konnen schwerlich mit Unterschieden in der Kombination
abiotischer Grundfaktoren in den beiden Habitaten gedeutet werden, da die anderen
Variablen nicht ausgesondert werden konnten und diese nicht in jedem Fall gleichmifig
iiber die Habitate verteilt waren.

2.) Die Entfernung zwischen den Flachen ist sehr gering: sie werden nur von einem
Wirtschaftsweg getrennt, sodal insbesonders fiir mobilere Arten nahezu keine

Migrationshiirden bestehen.
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Es erscheint plausibel, fiir kleine Arten, eine Tendenz anzunehmen, an einer einmal
aufgesuchten Ressource zu bleiben, bzw. fiir groe Arten, eine Tendenz, eine andere,
eventuell bessere Resource, aufzusuchen.

Fiir kleine Arten ist das Risiko (allgemeiner: die Kosten) eines Ortswechsels hoher, als
fiir groBere Arten, insbesonders bei groBeren Entfernungen (HANSKI 1980a, 1980b).
Aus der Theorie der optimalen Nutzung einer Resource mit "flickenteppichartiger"
Verteilung (PARKER & STUART 1976), 1468t sich folgern, dal kleine Arten lingere
Zeit in ein und derselben Dungportion verbleiben, da fiir sie der "Wert" eines einzelnen
Faeces hoher ist, als filir eine grofere Art.

Fiir eine groBe Art erscheint die ganze Weidefliche mit allen Exkrementhaufen, wie
eine einzige Einheit, wahrend eine kleine Art in ihrem Leben, nur eine begrenzte
Anzahl einzelner Dungportionen aufsuchen kann und jede von ihnen, fiir eine kleine
Art, ein getrenntes Habitat darstellt.

Aus der Konkurrenztheorie fiir eine fleckenartig verteilte Umwelt (z.B. LEVIN et al.
1984) folgt: Fiir eine kleine Art ist die Verteilung der Resourcen in Form eines
"Flickenteppichs" bedeutender und damit die Moglichkeit einer stabileren Koexistenz
dhnlicher Arten wahrscheinlicher, als bei grolen Arten.

Diese Folgerung ist auch fiir die Deutung der Phidnologischen Daten der Arten (Kap.
IV.2.) bedeutsam.

3.) Insbesondere Zufallsprozesse, wie die Besiedlung unbewohnter Areale durch eine
zuerst, bzw. frith eintreffende Art, die ihren Ausbreitungsherd eventuell nur auf einer
der Teilflichen hat und die andere Fliche nicht, langsamer, oder kaum erreicht, kdnnen
eine grofle Rolle spielen (Prioritdtseffekt: HANSKI 1987b).

Dies ist im Verlauf meiner Untersuchungen im Friihjahr und erneut, im Frithsommer-
Herbst moglich, da infolge des Fernbleibens der Schafsherde fiir mehr als 3 Monate,
nach deren Riickkehr nahezu "jungfrauliche" Bedingungen fiir die Coprophagenfauna

vorgelegen haben diirften.
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Im Falle der Arten mit nur 1 Generation im Jahr, die die ungilinstige Jahreszeit
bekanntermaflen in Dung und Erde verbringen und im Falle der paracopriden Arten, die
infolge ihres Verhaltens relativ ortstreu sind, sind diese Zufallseffekte nicht in gleicher
Weise wichtig, da sie auf den seit vielen Jahren beweideten Flichen heimisch sein

diirften.

IV.1.1. Einzelne Arten

IV.1.1.1 Bevorzugung des Makrohabitats A:

-Aphodius haemorrhoidalis im Mai: Nach HORION (1958) kommt diese Art v.a. im
Norden, bzw. weiter im Siiden in montaner-subalpiner Lage vor. Sie ist wahrscheinlich
eine eher kilteliebende Art, womit ihre Bevorzugung des kiihleren und feuchteren
Makrohabitats erklérbar wére.

Allerdings konnte die Art nur in einem Monat beobachtet werden, weshalb der Effekt
auch auf Zufall beruhen konnte.

-Apho.luridus im April: Diese laut HORION (1958) in Deutschland xerotherme
Standorte liebende und nach LANDIN (1961) offene Habitate bevorzugende Art,
bevorzugt im April das Makrohabitat A und im Mai das Makrohabitat B.

Diese auffillige Anderung ist mir aus der Okologie der Art heraus unverstindlich.
-Apho.fimetarius im Oktober: Eine Art mit mindestens 2 einander iiberlappenden
Generationen im Jahr. Denkbar wire, daB die Uberdauerungsstadien der Nachkommen
der zahlenméBig selteneren Friihjahrsgeneration, den Sommer auf der klimatisch
giinstigeren Fliche A verbracht haben und es deshalb dort im Oktober zur
Massenentwicklung dieser Art kam.

Wegen der hohen Dominanz von Apho.fimetarius im Oktober, erklirt sich mit der
Tendenz dieser Art zur Fliche A auch die Tendenz der Gesamtindividuenzahl des
Monats, zu dieser Flache.

-Apho.sticticus im Mai: Laut HORION (1958) kommt dies Art in Deutschland v.a. in

und an Wéldern vor. Die Fliche A wird an einer Seite von einem Waldrand begrenzt.
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Auch ihre klimatischen Bedingungen sind milder, feuchter und ausgeglichener, als die

der Flache B und dhneln damit mehr den Verhéltnissen von Wildern.

IV.1.1.2. Bevorzugung des Makrohabitats B:

-Apho.luridus im Mai: entgegen der Tendenz dieser Art zur Fliche A im April,
erscheint ihre Bevorzugung von B im Mai verstandlich.

-Apho.pusillus im Mai: Nach HORION (1958) in Osterreich eine xerotherme Art. Seine
Tendenz zur Fliche B im April, ist jedoch nicht signifikant.

-Apho.sphacelatus im Monat November: Wegen der hohen Dominanz dieser Art im
November, erklart sich mit der Tendenz dieser Art zur Flache B, auch die Tendenz der
Gesamtindividuenzahl des Monats, zu dieser Fliche.

Hier geniigt zur Erkldrung die im Spatherbst klimatisch bessere Situation der Fliache B.
-Die Tendenz zum Makrohabitat B von Onthophagus ovatus im April und Mai und
Cercyon haemorrhoidalis im Mai sind bestenfalls fiir Onth.ovatus im April, liber die

allgemein bessere klimatische Situation von B im zeitigen Friihjahr zu erkldren.

HANSKI (1980a) konnte zeigen, dall hdufige Arten geklumpt auf wenige Weideflichen
vorkommen, wohingegen seltenere Arten relativ gleichméBiger auf die einzelnen
Weideflachen verteilt vorkommen.

Mobilere Arten, die weite Strecken zuriicklegen, sind meist gleichméBiger iiber die
einzelnen Weideflachen verteilt, als weniger mobile Arten.

Unterschiede in der tédglichen Flugperiodik veringern die numerische rdumliche
Kovarianz der Arten und erhohen damit die Wahrscheinlichkeit der regionalen
Koexistenz (HANSKI 1987a).

HANSKI (1980b) konnte zeigen, daBB zu Beginn der jdhrlichen Schwirmzeit einer Art,
die Varianz in der Abundanz dieser Art zwischen verschiedenen Weideflichen hoher

liegt, als am Ende dieser Zeit.
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Dieser Befund wire an einzelnen Arten, in den Monaten ihres Vorkommens und ihrer
Verteilung auf A und B, zu untersuchen.

Weiter konnte er feststellen, daBl der Zusammenhang zwischen der Varianz des
Auftretens einer Art und ihrer Abundanz, zwischen zwei Weideflichen grofBer ist, als
zwischen verschiedenen Exkrementportionen auf der gleichen Weidefldche.

Er konnte keinen Zusammenhang zwischen der rdumlichen Variation in den
Abundanzen der Arten und der Zeit ihres saisonalen Auftretens finden, wodurch
angenommen wurde, dafl sich verschiedene Weiden in abiotischen und biotischen
Faktoren, die den Erfolg der Fortpflanzung entscheidend beeinflussen, unterscheiden
mussen.

Wiren die Weiden in dieser Hinsicht gleich, hitte ein synchronisiertes saisonales
Auftreten der Arten eine Verminderung der Variabilitét in den Abundanzen der Arten

auf verschiedenen Weideflachen zur Folge.
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IV.2. Verteilung der Arten auf die Probenmonate:

Durch das Fehlen der Sommermonate, 1d6t sich die in meiner Untersuchung festgestellte
Phénologie der 34 untersuchten Arten nicht ohne Weiteres in den Kontext bestehender
Ergebnisse (u.a BREYMEYER 1974, HANSKI u. KOSKELA 1977, HANSKI 1980b,
HOLTER 1982, deGRAEF u. DESIERE 1984, AVILA & PASCUAL 1988a) einfligen.
So erscheint mir z.B. Aphodius pusillus als strenge Friihjahrsart, obwohl sie in England
durchaus bis in den September hinein vorkommen kann (HANSKI 1980b).

In England und Belgien erscheint Apho.haemorrhoidalis im spéten Friihjahr, erreicht
sein Maximum im Juni und kann bis in den Oktober hinein vorkommen (HANSKI
1980b, deGRAEF u. DESIERE 1984).

Durch das Ausbleiben der Juni-, Juli- und Augustprobe, konnte ich diese Art
ausschlielich im Mai feststellen. Im Juni machte diese Art den groBten Teil der
Aphodiuslarven aus.

Arten mit einer zweigipfligen Verteilung: im Frithjahr und Herbst, und einem Fehlen im
Sommer: z.B. Aphodius sphacelatus und Apho.prodromus zeigen auch bei mir eine
solche Verbreitung iiber die Monate des Jahres, da sie kaum vom Wegzug der
Schatherde beeinflufit waren.

Rechnet man die veridnderte Situation durch das Ausbleiben der Sommerproben ein, so
stimmen die Ergebnisse meiner Untersuchung mit den oben genannten Untersuchungen
sehr gut iiberein. Der Vergleich mit Arbeiten aus anderen geographischen Gebieten ist
aber nicht unproblematisch, da man davon ausgehen muf}, da3 zumindest einige Arten
in unterschiedlichen geographischen Regionen, v.a. in verschiedenen Breiten,
unterschiedliche Phidnologien zeigen. So kann eine im Norden univoltine Art weiter
stidlich mehrere Generationen im Jahr erzeugen, oder eine im Jahresverlauf "spéte" Art,

erscheint im Siiden bereits frither im Jahr (HANSKI 1980b).
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Betrachtet man nur die Phdnologie der an den monatlichen Gesamtbiomassen
maligeblich beteiligten Aphodiusarten, so fillt eine sehr akurate saisonale Separation
dieser Arten ins Auge:

-Im April und Mai dominieren Aphodius pusillus (diese kleinere Art hauptséchlich iiber
ihre groBe Abundanz) und Apho.luridus (eine wesentlich groBere, aber seltenere Art).
-Im September Apho.rufipes (zahlenmiBig gering, aber eine der grofiten Aphodius-arten
iiberhaupt).

-Im Oktober Apho.fimetarius (die einzige hiufige Art im Oktober: von mittlerer Grof3e).

-Im November Apho.sphacelatus (die einzige hdufige Art im November: relativ klein).

Um zu Kkliren, ob es zwischen diesen Arten zu einer langfristigen, lokalen
Resourcenteilung in der geschilderten Weise gekommen ist, die auch der Besonderheit
der sommerlichen Unterbrechung im Nahrungsangebot Rechnung trigt, miilite diese
Untersuchung wiederholt werden.

Im Allgemeinen wird angenommen, daf3 sich die saisonale Einischung der Arten einer
Gilde, hier der Gattung Aphodius, in langen Zeitrdumen interspezifischer Konkurrenz,
zur Ermdglichung der Koexistenz moglichst vieler Arten herausgebildet hat, und nun im
Genom der Arten in einer gewissen Variabilitdt fixiert ist (z.B. PTANKA 1980).
HANSKI u. KOSKELA (1979) kommen im Vergleich zwischen carnivoren und
coprophagen Gilden von Dungbewohnern zur Vorhersage, dal die jahreszeitliche
Dimension fiir Coprophage entscheidender sei, als flir Carnivore, mit dem Ergebnis, daf3
die mittlere Nischeniiberlappung fiir Arten der ersten Gruppe geringer sei, als fiir die
zweite. Die oben genannte Arbeit der beiden Finnen ergab genau die erwarteten
Resultate.

HOLTER (1982) kommt in seiner Arbeit, besonders durch die Feststellung der
ungleichmédfigen Verteilung der Resourcennutzung im Jahresverlauf (er zog zu diesem
Zweck auBer den gefundenen Abundanzen auch Respirationsmessungen heran), zum

Ergebnis, dall die Segregation der Arten iiber das Jahr, keine durchschlagende Evidenz
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fiir eine zeitlich zuriickliegende Auseinandersetzung zwischen den Arten mit dem
Resultat der Konkurrenzvermeidung darstellt.

Meine Ergebnisse, reine Abundanzwerte, unterstiitzen die Auffassung einer
weitestgehenden  Konkurrenzvermeidung der  wichtigsten Aphodius-arten im
Jahresverlauf, da die hinsichlich der Biomasse bedeutenden Arten, zeitlich nicht
gemeinsam auftreten.

Eine endgiiltige Klérung dieser Frage ist nur iiber Experimente, wie die von CONNELL

(1980) konzipierten, moglich.

Anders als die Gattung Aphodius zeigen weder die Hydrophilidae noch die paracopriden
Scarabaeidae, eine saisonale Segregation.

Wihrend die Hydrophilidae ein deutliches Maximum im Friihjahr erreichen und im
Herbst wesentlich schwicher vertreten sind, ereichen die groBen Paracopriden der
Gattung Onthophagus im September ihre maximale Verbreitung (die kleine und hiufige
Art Onth.ovatus ist im April und Mai am hdufigsten).

Allerdings ist meine Erfassung der Paracopriden sicher nicht quantitativ, da ich sie nur
fangen konnte, wenn sie gerade die Faeces aufsuchten.

Im Frithjahr, zur Zeit der Fortpflanzung, die sie hauptsdchlich in ihren Erdbauten
verbringen, entgingen mir Onthophagen sicher in grof3er Zahl.

Die allgemeine Seltenheit der paracopriden Lebensweise in nordlichen Breiten (in den
arktisch-subarktischen und temperaten Klimaten herrschen Aphodiinae mit einer
endocopriden Lebensweise vor, wihrend in warmgeméiligten (mediterranoiden)
Klimaten Geotrupinae und Scarabaeinae mit einer para- und telecopriden Lebensweise
und in tropischen Klimaten nur noch Scarabaeinae mit vorwiegend paracoprider
Lebensweise vorherrschen: HALFFTER & MATTHEWS (1966), die weitestgehende
Vermeidung von Konkurrenz mit den endocopriden Aphodiinae und die Koexistenz
einer geringen Anzahl paracoprider Arten auf meinen Untersuchungsflichen, ergeben

wohl keinen Zwang zur saisonalen Einnischung. Auflerdem ereichen die paracopriden
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Arten der geméBigten und mediterranoiden Zonen ihre maximale Abundanz im Friihjahr
und im Herbst (DOUBE 1986), wihren die Aphodiinae auch den Sommer nicht
aussparen.

In Bezug auf die Hydrophilidae zeigt der Vergleich mit den phinologischen
Ergebnissen anderer Untersuchungen (HANSKI 1980, de GRAEF u. DESIERE 1984,
RICOU u. LOISEAU 1984), da3 ein meist vorhandenes 2. Maximum der saisonalen
Verbreitung im August-September bei meiner Untersuchung, eventuell infolge der
Sommerweidepause fehlt. Fiir das Fehlen einer saisonalen Einnischung der Arten
konnen auch die trophischen Beziehungen zwischen den Arten und der
Nahrungsresource verantwortlich sein: die Larven der Hydrophilidae sind anders als die
Imagines, carnivor, wodurch sich die intraspezifische Konkurrenz zwischen Larven und
Imagines verringert.

Viele Cercyon-Arten erndhren sich nicht ausschlieBlich von Dung ( sie sind nicht im
strengen Sinne coprophag), sondern kdnnen z.B. auch von Detritus leben: sie sind
Nahrungsgeneralisten mit saprophager Didt (KOCH 1989).

Im Kontrast dazu sind, nach HANSKI u. KOSKELA 1977, die Arten Sphaeridium
scarabaeoides und Spha.lunatum, wie die meisten Arten der Gattung Aphodius, echte

Dungspezialisten.
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IV.3. Verteilung der Arten auf die Exkrementklassen

Obwohl Pelletgruppen im Durchschnitt kaum trockener und kleiner (Trockengewicht)
waren als Kottel, wurden sie doch wesentlich weniger besiedelt.

Es war keine Art zu finden, die von diesem Trend abwich und Pellets bevorzugt
besiedelt hatte.

In diesem Zusammenhang sind die von mir auf dem Dach des Tierhauses gemachten
Mikroklimamessungen sehr aufschlufreich (Vergl. I11.2.!1):

An den von Mitte August bis Anfang September gemachten Messungen fiel eine starke
Korrellation zwischen dem Typ (GroBe und Exkrementklasse) einer Dungprobe und
dem Wasserverlust auf.

LUMARET u. KIRK (1987) kamen bei ihren Messungen in Siidfrankreich auf
vergleichbare Werte. Bei 250C und 60 % rel. Luftfeuchte verloren Koéttel in 3 Stunden
13-24 %, Pelletgruppen durchschnittlich 37,2 % und Einzelpellets durchschnittlich
55,4 % ihres Wassergehaltes.

Pellets stellen also v.a. in trockenheilen Monaten ungiinstige Mikrohabitate dar, da sie
kaum zur Speicherung von Feuchtigkeit und damit zur Kiihlung féhig sind.

Besonders fiir kleinere Arten, die, wie oben angedeutet, weniger mobil sind, ist die
"richtige" Wahl des Mikrohabitats bereits bei der Ankunft auf der Weide lebenswichtig.

Infolge des Klimas verwundert es nicht weiter, dal auch groBBere Arten wie Aphodius
luridus im Frithjahr an Pellets anzutreffen sind, hingegen Apho.rufipes und Apho.rufus

im September, Pellets vollig meiden.
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IV 4. Verteilung der Tiere auf die Oberflichenstrukturen

Die Oberfldchenklassen feucht, ledrig und trocken korrespondieren beschrankt mit dem
Alter der Faeces, da sie nach einer vorangegangenen Austocknung, auch nach einer
Wiederbefeuchtung durch Regen, Nebel oder Tau, nicht zur urspriinglichen Struktur
zurlickkehren. Im Freiland héngt es von vielen klimatischen Faktoren ab, wie schnell
die fortgeschritteneren Strukturen: ledrig und trocken erreicht werden. Allgemein kann
nur gesagt werden, dall das Erreichen des ledrigen Zustandes, ausgehend vom frischen
Zustand, schneller von Statten geht, als das Erreichen des trockenen Zustandes vom
ledrigen aus. Die 3 Klassen geben also nur ein grobes und relatives Mal} fiir das Alter
der Faeces und damit flir eine Sukzession (heterotrophe Sukzession: CONNEL &

SLATYER 1977) in der Besiedelung wieder: feucht-frisch, ledrig-mittelalt, trocken-alt.

Die meisten Individuen befanden sich in den beiden feuchteren und damit jlingeren
Oberflachenklassen. Einzelne Arten bevorzugten meist die ledrigen, also mittelalten
Dungportionen, oder unterschieden nicht zwischen den beiden feuchteren
Oberflachenklassen.

Zu dhnlichen Ergebnissen kam AVILA (1988), der Kuhfladen in 4 "Textur"-klassen
aufgliederte: frisch, semifrisch (Lederhaut), semitrocken (AuBenkruste) und trocken
(durch und durch trocken); und fand, daB3, abhéngig von der Temperatur, eine der beiden
mittleren "Texturen": "semifrisch", bzw. "semitrocken", bevorzugt wird.

Eine Bevorzugung ganz frischer Proben zeigte nur Sphaeridium scarabaeoides im
April; eine Bevorzugung alter Proben nur Aphodius fimetarius im Oktober.

Diese Befunde decken sich gut mit Ergebnissen z.B. von MOHR (1943) und HANSKI
& KOSKELA (1977): So teilt MOHR (1943) Spha.scarabaeoides in seine 1. Mikroserie
der Sukzession am Kuhfladen ein und vermerkt filir diese Art einen Ankunftszeitpunkt
ab wenigen Minuten bis nach ca. 3h nach Deponieren eines Kuhfladens.

MADLE (1934) bemerkt, da Kuhfladen, welche jiinger als 2 Tage sind, nicht von

Aphodien besiedelt werden, dall aber Spha.scarabaeoides auch jiingere Kuhfladen
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besiedelt. MOHR (1943) teilt Apho.fimetarius in seine 3. und damit letzte Mikroserie
ein, mit einer Ankunftszeit von 3-10 Tagen nach Deponieren eines Kuhfladens.
HANSKI & KOSKELA (1977) fanden fiir die Gilde der eigentlichen Dungspezialisten
eine maximale Abundanz nach etwa 2,5 Tagen.

Fir Spha.scarabaeoides geben sie eine maximale Abundanz bei 1,9 Tagen an und
ordnen diese Art damit in die Gilde der echten Dungspezialisten ein. Fiir
Apho.fimetarius geben sie eine maximale Abundanz nach etwa 7,8 Tagen an; aus
diesem Grund reihen sie diese Art nicht als echten Dungspezialisten ein, sondern ordnen
ihn der Generalisten-Gilde: mittlere maximale Abundanz: 6,5 Tage, unter.

VALIELA (1974) und RICOU & LOISEAU (1984) bemerken, da3 die Fauna alter
Faeces (ab ca. 5 Tagen) immer mehr der Fauna der Umgebung: Boden und Vegetation
dhnelt und kaum noch Dungspezialisten enthdlt. HANSKI (1987b) erldutert, daf3
ephemere Habitate in der Regel zu Beginn ihrer Existenz maximal unterschiedlich von
der Umgebung sind und im Laufe der Zeit, immer weiter ihre Abgesondertheit
verlieren. Im Verlauf des Alterwerdens eines Faeces kann man auch eine
Larvalsukzession beobachten, welche in enger Assoziation zur Sukzession von Pilzen
und Bakterien steht (LAURENCE 1954): Aphodius-larven treten erst spater in der
Sukzession nach etwa 20 Tagen auf (LAURENCE 1954, MOHR 1943, BREYMEYER
1974 und RICOU & LOISEAU 1984), daher enthielt die Juniprobe zwar noch einige

Aphodius-larven, aber keine Imagines.
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IV.5. Verteilung der Tiere auf den Wassergehalt

Ich konnte, sowohl in der Individuenzahl, als auch in der Biomasse, Artenzahl und in
der Diversitdt, einen klaren Trend zu den feuchtesten Proben (> 80 % Wassergehalt)
feststellen. Nur im September waren die etwas trockeneren Proben zwischen 75 % und
80 % attraktiver. Umgekehrt wurden Proben mit einem Wassergehalt unter 75 % (bzw.
im September unter 70 %), stark gemieden.

Der Verlauf des Wassergehaltes in der Geschichte eines individuellen Faeces (in aller
Regel: ein mehr oder weniger langsames Austrocknen), ist eng verkniipft mit der
Abfolge der verschiedenen Arten von Lebewesen am Dung. Er sollte daher in
Beziehung zum Faktor Oberflichenbeschaffenheit und damit, mit Einschrinkungen,

auch zum Alter des Faeces, gesehen werden.

Fiir die drei wichtigsten Funktionen der Resource Dung fiir die Kéfer: Nahrung,
Lebensraum und Fortpflanzung: Paarungstreffpunkt und Eiablageort, gelten nicht
immer die gleichen Anforderungen, manchmal liegen sie sogar im Widerspruch
zueinander (OTRONEN & HANSKI 1983, HANSKI 1990), und sollten daher getrennt

betrachtet werden.

Funktion des Dungs als Nahrungsresource:

Der allgemeine Trend zu feuchten und damit verbunden, meist frischen Proben, 1463t
sich damit erkéren, daf} diese durch einen hohen Gehalt an verwertbaren Néahrstoffen ein
Maximum an mdglicher Verweildauer an ein-und-derselben Resource ermoglichen.

Der Wert einer einmal gefundenen Resource hidngt vom durchschnittlichen Wert der
Resourcen in der Umgebung und der durchschnittlichen Suchzeit ab.

Der Wechsel an eine andere Dungportion bringt v.a. fiir kleine Arten hohe energetische
Kosten und Risiken mit sich, sodafl auf der Vermeidung unndtiger Ortswechsel ein

hoher Selektionsdruck liegen diirfte.
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Wegen der Morphologie der Mundwerkzeuge ist es den Imagines der Scarabaeidae (und
Hydrophilidae?) nicht mdglich partikulire Nahrung zu zerkleinern. Nach MADLE
(1934) geschieht die Nahrungsaufnahme bei ihnen rein leckend, wobei sie auf das
Vorhandensein von fliissiger bis zéhplastischer Dungmasse angewiesen sind. Infolge
dessen besteht ihre Hauptnahrungsquelle, aus von Herbivoren vorverdautem und mit
Bakterien angereichertem Pflanzenmaterial, bzw. im Dungsaft gelosten Nihrstoffen.
HATA & EDMONDS (1983) berichten iiber die Anpassung der Mundwerkzeuge,
EDMONDS (1974) iiber Anpassungen im Verdauungstrakt adulter Imagines von
Aphodius an diese Diit.

Die von den Imagines genutzten Fraktionen sind natiirlicherweise sehr empfindlich
gegen die sofort einsetzenden mikrobiellen Abbauvorgénge, bzw. physiochemische
Phinomene wie Auswaschung durch Regen, Austrocknung durch Sonne und niedrige
Luftfeuchte.

Laut WAKSMAN et al. (1939) sinkt der Anteil an l6slicher organischer Materie bei der
Degradation von Pferdedpfeln bei ca. 28°C in den ersten 50 Tagen um durchschnittlich
35 %: von ca. 6 % auf 3,9 % des Trockengewichtes. Der Gehalt an unloslichem Protein
sinkt nur um ca. 10 %.

Aus diesem Grund wird klar, da die Imagines echter Nahrungsspezialisten, auf
feuchten und frischen Dung angewiesen sind (LANDIN 1961).

Obwohl einmal ausgetrockneter Dung nach einem Regen wieder feucht werden kann
(Vergl. Kap. II1.2 !), hat er doch meist einen groen Teil, jener vom Vieh vorverdauten
und mit Bakterienmaterial angereicherten  Fraktion verloren, die die
Hauptnahrungsquelle fiir die coprophagen Kéferimagines darstellt.

Vor allem Regen wischt einen groBen Teil der ldslichen Néhrstoffe aus den
Auflenbereichen, bzw. infolge der Bioturbation der dungbewohnenden Arten, auch aus
dem Inneren der Proben (MADLE 1934).

Im Falle von Arten wie Aphodius fimetarius, die spéter in der Sukzession auftreten,

bleibt zu spekulieren, ob sich ein Teil der in den eventuell einmal ausgetrockneten
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Dungproben verbleibenden Substanzen, in neu hinzukommendem Wasser 16st und in
dieser Form den Kéfern wieder zuginglich ist, oder ob andere Nahrungsquellen, z.B.
Pilzhyphen mit deren Mundwerkzeugen abgegrast werden konnen. Trotz seiner
Priferenz fiir alte Faeces, meidet auch Apho.fimetarius, trockene Exkremente. Im
Oktober (dem Monat seines groBiten Vorkommens) vermeidet er Proben mit einem
Wassergehalt unter 75 % (53 statt 93 erwarteten Individuen).

Fir die Larven der Scarabaeidae gelten vollig andere Bedingungen: Sie sind in der
Lage, mit den kréftigen Molaren ihrer Mandibeln, selbst alten und ausgetrockneten
Dung zu zermalmen. Das zerkleinerte Material wird mit dem erbrochenen
Mitteldarmsekret eingespeichelt und von den kréftigen Enzymen, bzw. mit Hilfe von
bakteriellen Symbionten (HALFFTER u. MATTHEWS 1971) aufgeschlossen.

Die Larven konnen lange Zeit konservierte Nihrstoffe aus unverletzten Zellverbdnden
der Futterpflanzen der Herbivoren freisetzen, bzw. sich von der im Substrat noch
reichlich vorhandenen Cellulose und den im Verlauf von deren mikrobiellem Abbau
freiwerdenden Nahrstoffen, erndhren.

Die Rolle symbiontischer Mikroorganismen bei der Erndhrung der Larven ist
umstritten: so berichtet z.B CHARPENTIER (1968), von der aseptischen Aufzucht von
Aphodius-larven.

RICOU u. LOISEAU (1984) fanden bei ihren Untersuchungen in den Hohenlagen des
franzdsischen Zentralmassivs, im Monat Juni 1978 noch nach 15 Tagen nach Auslegen
der Dungportionen, nur Imagines der Scarabaeidae, 1980 aber, nach 30 Tagen bereits 65
% Larven und nur noch 35 % Imagines. Im Juli 1978 waren es bereits nach 15 Tagen,
92 % Larven und im Juli 1980 nach 30 Tagen 100 %.

BREYMEYER (1974) fand ©bei ihren Untersuchungen einer montanen
Schafweidelandschaft in den Karpaten (Polen), im Mai 1970 nach 1-3 Tagen keine
Larven und nach 30 Tagen 100 % der Scarabaeidae-Fraktion in Form von Larven.

Die Verhéltnisse im Mai 1971: noch nach 6 Tagen keine Larven - nach 10 Tagen 59,55
% Larven und nach 15 Tagen: 96,98 %. Im Juni 1970 waren bereits nach 1 Tag 0,43 %
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der Scarabaeidae-Biomasse Larven; nach 10 Tagen waren es bereits 81,52 % und nach
30 Tagen 26,23 %. Im Juni 1971 waren es bereits nach 3 Tagen 10,95 % und nach 30
Tagen: 63,95 %.

Die unterschiedlichen Nahrungsresourcen von Imagines und Larven reduzieren die
intraspezifische Konkurrenz bei den Scarabaeidae und Hydrophilidae.

Wihrend es bei Ersteren die gleiche Resource, aber in unterschiedlicher Qualitét ist
(beide Stadien sind coprophag), so sind bei den Larven bzw. den Imagines der
Hydrophilidae, zwei vollig verschiedene Erndhrungsmodi verwirklicht: die Larven sind

carnivor - die Imagines coprophag.

Funktion des Dungs als Lebensraum:

Ein hoher Wassergehalt verringert die Gefahr, daf3 infolge hoher Einstrahlung und hoher
Lufttemperatur die Innentemperatur der Dungprobe fiir die Kéfer kritische Werte
annimmt. Auch aus diesem Grund sollten die Kéfer feuchte und grole Proben

bevorzugen.

Funktion des Dungs bei der Fortpflanzung:

Insbesondere fiir die Wahl des Eiablageortes kdnnten andere Préiferenzen gelten, als fiir
die Wahl der Nahrungsresource, des Aufenthaltsortes und des Paarungstreffs.

So fanden OTRONEN u. HANSKI (1983), daB3 reife Weibchen von Sphaeridium spec.
Dungportionen zeitiger verlassen, als Mannchen und unreife Weibchen. Sie spekulieren,
ob reife Weibchen eher wechseln, da der zur Paarung und zum Fressen geeignete Faeces
zur Eiablage zu stark besiedelt, oder anderweitig unattraktiv sein kann. Wenn sich reife
Weibchen aber zum Bleiben entscheiden haben, bleiben sie meist ldnger als unreife

Weibchen und Ménnchen und beginnen mit der Eiablage.

Wie oben ausgefiihrt, bendtigen Larven, keinen hohen Wassergehalt zu ihrer Erndhrung.
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LANDIN 1961 konnte zeigen, dafl sich einige Larven (z.B. Aphodius rufipes und
Apho.rufus), durch eine hohe Resistenz gegen Hitze auszeichnen: bis zu 479C bis zur
Immobilisierung - das entspricht der Obergrenze fiir die Imagines der
Sommergeneration von Apho.fimetarius. Zur Eiablage sind deshalb auch Dungportionen
geeignet, die fiir eine Besiedelung durch Imagines ungeeignet wiren. Im Allgemeinen
wird jedoch angenommen, da3 die Larven der Aphodiinae weniger tolerant gegen
Austrocknung sind, als die dazugehdrigen Imagines; besonders das erste Larvenstadium
ist empfindlich gegen Austrocknung; es verfiigt iiber eine lange, hydrophob wirkende
Beborstung von ungefahr 2/3 des Korperdurchmessers, welche die Larve, vor einem
hohen Wassergehalt schiitzen (MADLE 1934). Die weiteren Stadien sind weniger
empfindlich und neigen dazu die Grenzschicht zwischen Dung und Boden aufzusuchen,
bzw. sich oberflichlich einzugraben, falls die klimatischen Bedingungen zu schlecht

werden.

Die paracopride Lebensweise ist erneut ein Weg, sich von den Unsicherheiten des
Klimas und der Nahrungskonkurrenz zu emanzipieren, indem die Imagines und die
Larven den grof3ten Teil ihres Lebens unter der Erde verbringen. Allerdings diirfen auch
fiir diese Gruppe von Dungkifern die Faeces nicht zu trocken sein, da sie sonst nicht
mehr flir den Abtransport zu verarbeiten und auch nicht zu verzehren, bzw. als Eikokon

zu nutzen sind.
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IV.6. Verteilung der Tiere auf die Probengroflen (Trockengewicht)

Es konnte ein allgemeiner Trend zu gréBeren (> 20 g), aber nicht allzugroBen (<40 g)
Proben festgestellt werden. Dies wird auch durch die relativ kleinen
Korrellationskoeffizienten mit der Probenbiomasse, bzw. der Individuenzahl deutlich.
Die Vermutung einer nichtlinearen Regression, wie sie von OLECHOWICZ (1974) fiir
Imagines der Scarabaeidae gefunden und graphisch wiedergegeben, aber leider nicht als
Koeffizient mit einer Signifikanzangabe préisentiert wurde, konnte nicht bestdtigt
werden.

AVILA & PASCUAL (1986) fanden in der Sierra Nevada (Andalusien, Spanien),
keinen bedeutenden Zusammenhang zwischen der Probegrofe (hier als Volumen
gemessen) und der Anzahl besiedelnder Scarabaeidae. Auf Grund dieses Befunds und
der allgemein niedrigen Individuenzahl pro Dungprobe, kommt er zum Ergebnis, dafl

das Nahrungsangebot kein limitierender Faktor fiir die Verbreitung der Arten darstellt.

Eine artenspezifische Uberpriifung der groBten Kiferarten: Aphodius rufipes,
Apho.luridus, Apho.fimetarius und Sphaeridium scarabaeoides, ergab fir alle Arten
eine Bevorzugung groBerer Proben, als es dem allgemeinen Trend entsprechen wiirde:
jeweils Proben > 40 g - im Falle von Apho.rufipes und Apho.fimetarius auch Proben mit

iiber 60 g Trockengewicht.

Auf einer von 300 Schafen intensiv beweideten Flidche fallen geeignete Exkremente in
groBBer Zahl an, entscheidend sind nur die Fragen: wie schnell findet ein coprophager
Kéfer eine geeignete Resource ? und, wie stark ist diese zur Zeit seiner Ankunft bereits

besiedelt ?

Bei diesen Fragen ist wieder zwischen der Funktion der Resource zur Ernihrung

bzw. zur Verpaarung zu unterscheiden:
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- Fir den ersten Zweck ist es flir ein Individuum gilinstig, moglichst wenige
Konkurrenten anzutreffen
- fir die Partnerfindung ist es wiinschenswert viele Artgenossen des anderen

Geschlechts zu finden.

Es ist nicht bekannt, ob coprophage Kifer zur Partnerfindung eigene Lockstoffe:
Pheromone, cinsetzen, oder ob es die Sinnesqualititen einer geeigneten
Nahrungsresource sind, welche die Chance einen paarungsbereiten Sexualpartner zu
finden, steigern. In jedem Fall sind die olfaktorischen Sinnesleistungen copro- und
necrophager Kéfer beachtlich: eine giinstige Nahrungsquelle wird von hungrigen
Tieren, iiber eine Distanz von mehreren 10 m, bei giinstigem Wind, noch iiber eine
weitere Strecke, gefunden (DETHIER 1947, LANDIN 1961).

RICOU u. LOISEAU (1984) gelang es regelméBig Aphodius mit Pikrinsdure zu kddern.
Sie zitieren zwei Untersuchungen zur Attraktion von Hydrophilidae (THOME &
DESIERE 1979) und Geotrupes stercorosus (DESIERE 1972). Auf dieses Problem

komme ich im nédchsten Kapitel (IV.7.) zuriick.

In dicht besiedelten Exkrementen kommt es zur unter anderem zu Raumkonkurrenz,
eine Form der Interferenz zwischen Arten. Im Falle der Imagines, flihrt die
Uberbevélkerung eines individuellen Faeces, zur Verdringung einzelner Individuen.
Diese sind gezwungen eine andere Resource aufzusuchen, wodurch sie Zeit und Energie
aufwenden und Gefahr laufen einem Predatoren zu begegnen.

GroBere endocopride Arten der Gattung Aphodius und der Hydrophilidae, haben einen
hoheren Raumanpruch als kleinere. GroBBe Arten sollten also bereits bei der Auswahl
eines Faeces, die Grofe in Betracht ziehen, da sie in einem grofBeren Faeces, mit
hoherer Wabhrscheinlichkeit, einen Platz zur Nahrungsaufnahme, oder einen

Sexualpartner finden konnen.
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HANSKI (1987a) kommt zum Ergebnis, dall die GroBe eines Mikrohabitats, die jeweils
anzutreffende Artengemeinschaft beeinfluflt. Er bezeichnet es als wahrscheinlich, daf3
dahinter die allgemeine Regel zur Optimierung der Resourcennutzung steht, denn es
ist fir groBe Dungkéfer undkonomisch, kleine Faeces aufzusuchen, da sie v.a. zur
Eiablage groere Mengen Dung benotigen.

In diesem Zusammenhang interpretieren HANSKI & KUUSELA (1983) ihre
Ergebnisse, dafl die Fauna der coprophagen Kéfer in Schafsexkrementen in Déanemark,
mehr durch eine kleine Zahl von (spezialisierten?) Arten dominiert wird, als die
entsprechende Fauna in Kuhfladen: als einen Effekt der geringeren GroBe der
Schafskottel und deren schnelleres Austrocknen, verglichen mit Kuhfladen (LANDIN
1961).

Im Falle der Larven, die nicht ausweichen kdonnen, kommt es verbreitet zu Kdmpfen, die
bis zum Tod eines Kontrahenten gehen konnen; auch Kannibalismus ist unter
dungbewohnenden Larven verbreitet. Bei groBen Populationen von Fliegenlarven
veringert sich das Gewicht der Puppen und damit die GréBe der adulten Fliegen

(VALIELA 1969).
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IV.7. Betrachtung des gemeinsamen Einflules von Wassergehalt und Probengrofie
auf die Verteilung der Individuen und Arten:

Es ist leicht nachvollziehbar, dafl groe Faeces fiir viele Arten nur dann attraktiv sind,
wenn sie ausreichend feucht sind. Umgekehrt konnte, die vom Wassergehalt optimalste
Dungportion, verursacht durch ihre Kleinheit, gemieden werden. Man sollte also starke
Wechselwirkungen zwischen diesen beiden Variablen vermuten.

-Fiir die meisten Arten konnte der gleiche Trend, wie bei den absoluten
Individuenzahlen festgestellt werden: Beim Wassergehalt zeigen coprophage Kéfer
geringere Toleranzen; sie kommen im Wesentlichen nur im relativ engen Bereich von
70-90 % vor und bevorzugen meist Faeces von 80 % Wassergehalt und mehr.

Beim Trockengewicht ist das Spektrum des Auswahlbereichs der meisten Arten weiter
und es werden Gréflen von 20-49 g bevorzugt.

-Innerhalb einer Art (z.B. Onthophagus ovatus, Aphodius sticticus), kann es in
verschiedenen Monaten zu einer Verdnderung der Priaferenzen kommen. Woher die
gefundenen Unterschiede ursdchlich kommen, bleibt zu spekulieren. Sie konnten
Unterschiede in der Konkurrenzsituation der Art andeuten, mit der Konsequenz, daf3 bei
verstdrkter Konkurrenz, auch weniger attraktive Faeces aufgesucht werden. Es kann
sich aber auch, um eine vollig unsystematische, rein zufillige Anderung, oder solche,
infolge unbekannter Parameter handeln. Leider war KINGs Selektivitdtsformel flir mich
statistisch nicht verifizierbar.

-Auftillig abweichend vom allgemeinen Trend, verhielten sich Apho.rufipes, der einen
sehr engen Auswahlbereich hinsichtlich des Trockengewichts zeigt und die groBten
Proben von mehr als 50 g bevorzugt. In Kapitel III.1.4.6. wurde bereits diese
Bevorzugung groflerer Proben gezeigt und in Kapitel IV.6. diskutiert.

Sie ist eine hdufiger in Kuhfladen vorkommende Art, deren Reproduktion in
Schafsexkrementen bislang nicht beschrieben wurde.

-Apho.fimetarius zeigte genau umgekehrt, wie die meisten Arten, einen weiten

Auswahlbereich fiir den Wassergehalt der Faeces und einen engen hinsichtlich der
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GroBe. Sie bevorzugte dennoch die allgemein attraktivste Wassergehaltsklasse von >=
80 % und bevorzugte nur die groBiten Proben von mehr als 50 g.

Da diese Art eine, in der Sukzession regelmdfig spdte Art ist, wurde sie nicht als
eigentlicher Dungspezialist bezeichnet (HANSKI & KOSKELA 1977).

HORION (1958) gibt fiir die Didt von Apho.fimetarius alle Kotarten, faulende
Vegetabilien und Kompost an. Weiter zitiert er eine Arbeit: van ROSSEN (1954), in der
die Art als Schéddling von Champignonkulturen beschrieben wird.

Diese Ausfiihrungen (und das in Kap. IV.5. zur Art gesagte) machen versténdlich,
warum ein weites Spektrum des Wassergehalts gewéhlt wird.

Was die Bevorzugung der grof3ten Proben, bei einer fast ausschlieBlichen Beschrankung
auf sie, angeht, verweise ich auf Kapitel IV.6.. Hinzu kommt allerdings, daf} grofe
trockene Faeces, mehr gegen Hitze isolieren kdnnen, als kleine und trockene Faeces.
-Megasternum boletophagum zeigt in beiden Variablen groBe Auswahlbereiche,
wenngleich sie sich nicht in allen Monaten gleich verhdlt. Er bevorzugt trotz seiner
geringen Korpergrofle, die grofiten Faeces von 50-98 g, aber gemittelt sehr trockene
Proben von 50-69 % Wassergehalt.

HANSKI & KOSKELA (1977) vermerken flir diese Art die hochste Abundanz am
Dung, nach rund 13,3 Tagen; sie ist also eine, in der Sukzession, sehr spite Art.

Hier mu8 nun der Zusammenhang zwischen Wassergehalt und Gréfe zur Sprache
kommen: Ein kleiner Faeces trocknet wie in IIL.2. gezeigt schneller aus, als ein
groBBerer. Da Mega.boletophagum eine, in der Erndhrung mindestens ebenso variable
Art wie Apho.fimetarius ist, (nach KOCH 1989 kommt sie, auBBer in altem Kot, noch in
faulenden Vegetabilien, Kompost, Mieten, Detritus, unter Steinen und Rinde, in
mesosaproben Porlingen und sogar auf Krautern vor), ist ihr Verhalten hinsichtlich des
Wassergehaltes verstindlich.

Fiir sie, wie fiir die vorangegangene Art, ist das Aufsuchen groBer Faeces, vielleicht

wegen der Priferenz fiir eher trockene Proben, aus thermischen Griinden notwendig.



162

-Weiterhin war ich liberrascht, da3 einige Arten der Hydrophilidae, einer also primér ?
wasserlebenden Kéferfamilie, die nach HANSKI & KOSKELA (1977) meist relativ
friih beim Dung ankommen, wie Cercyon haemorrhoidalis (Abundanzmaximum nach
rund 2,03 Tagen) und Cerc.terminatus (nach rund 4,07 Tagen), deutlich die etwas
trockeneren Faeces von 70-79 % Wassergehalt bevorzugen.

Die beiden Arten werden von KOCH (1989) ebenfalls als Nahrungsgeneralisten
bewertet. Es scheint also groBe Unterschiede im Nutzungsmuster der einzelnen Arten

der Gattung Cercyon, zu geben
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IV.8. Dispersion der Individuen und Arten iiber die Stichproben:

Wie HOLTER (1982), stellte ich fest, dal die Kéfer dazu tendieren, in wenigen,
bestimmten Faeces zu akkumulieren, wobei verschiedene Arten die gleichen
Mikrohabitate bevorzugen. Die Gesamtindividuenzahl und alle daraufhin iiberpriiften
héaufigen Arten waren geklumpt {iber die Stichproben verteilt:

-Die individuenreichste Probe beinhaltete 24,9 % aller Individuen und 56 % aller Arten
des Monats Mai.

-Bei den einzelnen Arten konnten bis zu 65,6 % aller Individuen dieser Art in einer
einzigen Probe gefunden werden: Sphaeridium scarabaeoides im April.

Diese Befunde decken sich mit denen von HANSKI (1980a), wonach die hiufigeren
Arten eher zur Aggregation in wenigen Substraten neigen, als die selteneren.

Nicht bestdtigen kann ich sein Ergebnis, dal Aphodius stirker zur Aggregation neigen
wiirde, als die Hydrophilidae. Im Gegenteil, die bei mir am stirksten aggregierten Arten
waren Sphaeridium scarabaeoides (s.0.) und Cercyon haemorrhoidalis: 735 Imagines,
das sind 31,9 % aller Individuen dieser Art im Mai, konnten in einem Faeces von nur
20,6 g Trockengewicht gefunden werden.

Die rdumliche Kovarianz in der Individuenzahl verschiedener Arten und damit deren
regionale Koexistenz, wird nach HANSKI (1987a), auch durch unterschiedliche
tagliche Schwirmzeiten verkleinert.

Im Allgemeinen wird in einem "flickenteppichartigen" Habitatmuster die Koexistenz
vieler Arten, durch eine unabhéngig voneinander geklumpte Verteilung begiinstigt.
IVES & MAY (1985) erechneten, dall eine Koexistenz einfacher wird, wenn bereits die
Eier einer Art, in einer geklumpten Weise iiber die Resourcen verteilt werden.

Dieses Muster der Eiablage findet sich u.a. bei Aphodien und Dipteren, wobei sich
bereits die Anzahl abgelegter Eier an der Populationsdichte orientiert (HOLTER 1973,
1974, 1975 u. 1979). HOLTER (1982) vermutet eine intrinsische Disposition der Arten,

zur Aggregation, bzw. Akkummulation: In seiner Untersuchung fanden sich in etwa 70
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% der Proben weniger als 5 Tiere bzw. keine Tiere (In meiner Untersuchung lag die
entsprechende Relation sogar bei 75,5 % !).

Bei einer derartig ungleichméfigen Verteilung der Individuen, sind die Chancen, durch
Zufall einen Partner zu finden, sehr gering. Man sollte also erwarten, daB3 ein
Individuum seinen Fortpflanzungserfolg dadurch zu erhdhen versucht, indem es
bereits besiedelte Faeces aufsucht. Insbesondere fiir seltene Arten (nichtlokale, bzw.
"sattelite-species": HANSKI 1981 u. 1986), kann man erwarten, dal ein positives
Reagieren auf Aggregationssignale anderer Arten, den eigenen Fortpflanzungserfolg
steigert, da dadurch die Chance, einen der seltenen Geschlechtspartner in der Vielzahl
der zur Verfligung stehenden Koéttel zu finden, gesteigert werden kann.

Die stark besiedelten Proben, die jeweils den Grofiteil aller Individuen der Monate
beherbergten, waren meist Kottel mit ledriger Oberfliche, einem Wassergehalt von
durchschnittlich {iber 75 % und einer durchschnittlichen GroBe iiber 20 g.

Unbesiedelte Proben waren ebenfalls meist Kottel (zeigten aber einen deutlich hdheren
Anteil an Pellets, als die Vergleichsgruppe), aber mit einer liberwiegend trockenen
Oberflache, einem durchschnittlichen Wassergehalt von unter 70 % und einem
durchschnittlichen Trockengewicht unter 20 g.

Ich halte es daher fiir wahrscheinlich, daB3 fiir die Partnerfindung kein eigener
Mechanismus (z.B. artspezifische Pheromone) vorhanden ist, sondern, daf3 eine
attraktive Nahrungsresource viele coprophage Individuen mehrerer Arten anlockt und
mit der Anzahl angelockter Individuen, gleich welcher Art auch immer, die Chance
steigt, einen Sexualpartner zu finden.

Dieser Mechanismus wird zusétzlich wahrscheinlich, da er zur Erkdrung der
Partnerfindung ausreicht und keine eigenen, mehr oder weniger aufwendigen und damit

energiekostenden, Einrichtungen ndtig macht (Parsimonitétsprinzip).
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IV.9. Ahnlichkeiten zwischen den Arten:

Im Friihjahr konnten auf der Ebene einer Ahnlichkeit in der Nischeniiberlappung nach
COLWELL & FUTUYMA von 25 %, fiinf Cluster unterschieden werden, die sich in
folgenden Kriterien gleichen, bzw. von anderen Clustern unterscheiden (die Angaben
wurden aus den gemittelten Eigenschaften der Proben mit gemeinsamem Vorkommen
erhalten):

-1.) Der Cluster von Sphaeridium lunatum mit Cercyon lateralis: Auf eine Interpretation
wird verzichtet, da die beiden Arten nur in einer Probe gemeinsam vorkamen.

-2.) Der Cluster von Aphodius haemorrhoidalis mit Cryptopleurum minutum,
Cerc.lugubris und Apho.fimetarius (1. Subcluster); weiter mit einem Grofiteil der
Cercyon-arten:  Cerc.haemorrhoidalis,  Cerc.terminatus,  Cerc.melanocephalus,
Cerc.quisquilius: Alle im Monat Mai, fast ausschlieBlich in Kétteln ledriger (Cercyon-
subcluster) bis trockener Oberfliche (Apho.haemorrhoidalis - Subcluster), rel. trocken:
74-78,7 % und rel. klein: 16-20 g.

-3.) Der Cluster von Apho.luridus, Apho.pusillus und Onthophagus ovatus:
Uberwiegend in Habitat B, zur Hilfte im April und Mai, etwas hiufiger in Pellets
vorkommend, frische-mittelalte Proben, rel. feucht: 78,5 % und rel klein: ca. 14 g.

-4.) Der Cluster von Spha.scarabaeoides, Cerc.impressus und Onth.coenobita:
Uberwiegend in Habitat B, ausschlieBlich in frischen Kétteln, iiberwiegend feuchte:
78,5-80,5 % und grofle Proben 27-32,6 g.

-5.) Der Cluster von Apho.sphacelatus und Apho.prodromus: Uberwiegend auf Fliche
A im April. AusschlieBlich Kottel. Uberwiegend frische, feuchte: 79,5 % und groBe:
39,0 g, Proben.

Im Herbst bestanden wesentlich weniger Ahnlichkeiten zwischen den Arten.
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Auf der Ebene von 20 % Ahnlichkeit, konnten nur 2 kleine Cluster unterschieden
werden:

-1.) Der Cluster von Spha.bipustulatum, Spha.scarabaeoides, Apho.rufipes und
Apho.rufus: Fast ausschlieBlich aus Habitat B, September, ausschlieflich Kottel,
iiberwiegend alte, trockene: 74-74,8 % und grof3e: 45,4-55,2 g Proben.

-2.) Der Cluster von Apho.fimetarius und Cerc.haemorrhoidalis: Fast ausschlieBlich auf
Flache A im Oktober, hoherer Anteil von Pelletproben, alte, aber relativ feuchte: 77,1 %

und grof3e Proben: 47,6 g.

Ein Vergleich mit einem Cluster nach HANSKI & KOSKELA (1977) bringt wenig
Ubereinstimmung, da zum Teil nach anderen Faktoren geordnet wurde und viele der
Arten bei meiner Untersuchung fehlten oder nicht betrachtet wurden.

Nur flir 2 Artenpaare erhalten die beiden Finnen dhnliche Ergebnisse: Cerc.terminatus -
Cerc.haemorrhoidalis: >50 % und Apho.rufipes - Apho.rufus: >45 % .

Die stichprobenweise Betrachtung paarweiser Spearman-rank-Koeffizienten zwischen
einigen Arten, lieferte z.T. recht hohe und signifikante Werte: Die von mir untersuchten
Artenpaare zeigten meist eine positive Korrellation.

Negative Korrellationen waren sehr klein (unter 0,2) und selten signifikant. Meist
riihren sie daher, da die verglichenen Arten phdnologisch nicht gemeinsam
vorkommen.

HOLTER (1982) kam zu é&hnlichen Ergebnissen, wobei das bei ihm am besten
reprisentierte Artenpaar: Aphodius rufipes und Apho.rufus war. Mit diesem Ergebnis
und einer Konkordanzanalyse nach KENDALL (Vergl. SIEGEL 1956 !), kommt er zum
Schluf3, dal die Kéfer dazu tendieren, sich in bestimmten Proben zu akkumulieren und
simultan auftretende Arten in den meisten Féllen, dieselben Faeces bevorzugen.
HANSKI (1987b) fand bei einem paarweisen Vergleich coprophiler Arten der
Gattungen Aphodius, Cercyon und Sphaeridium eine, in dieser Reihenfolge,

zunehmende positive rdumliche Korrellation zwischen Arten der gleichen Gattung.
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Man kann von "lose gekoppelten Subsystemen" des Lebensraums Dung ausgehen, die
sich durch relativ starke Interaktionen innerhalb eines solchen Subsystems, und relativ
schwache Interaktionen zwischen 2 oder mehreren Subsystemen, auszeichnen (BEGON

& MORTIMER 1986).



168

IV.10. Welcher Faktorenkomplex (Vergl.Einleitung !) strukturiert die Dung-

gemeinschaften am nachhaltigsten?

-Den abiotischen Faktoren messen unter anderen LANDIN (1961) und VALIELA
(1974) die grofte Bedeutung zu: Weder Nahrung, noch Predation limitieren das
Okosystem. sondern rasche physiochemische Verinderungen, wie das Austrocknen der
Faeces.

-Die Bedeutung der interspezifischen Konkurrenz um Nahrung in nordischen
Dungsystemen, wird von HANSKI & KOSKELA (1977), HANSKI (1987a), VALIELA
(1969) u. (1974) und HOLTER (1982) als gering eingeschitzt, da die vorhandenen
Resourcen nur ungeniigend erschopft werden.

Auch in der Frage nach einer hoheren Konkurrenzsituation in der Vergangenheit
(CONNELL 1980), als Ursache fiir die phdnologische Einnischung der Arten, ist man
sich uneinig.

Ob man Konkurrenz iiberhaupt durch das gemeinsame Vorhandensein von Arten
("species cooccurence data") aufspiiren kann, wird in einer theoretischen Arbeit von
HASTINGS (1986), selbst unter stark vereinfachenden Annahmen, fiir sehr
unwahrscheinlich gehalten.

Man sollte hier in jedem Fall beriicksichtigen, daB8 fiir verschiedene geographische
Regionen, bzw. den in ihnen dominierenden Nutzungstypen coprophager Kéfer: endo-,
para- und telecoprid, verschiedene Verhéltnisse vorliegen konnen. So sind in
mediterranoiden, bzw. meridionalen Temperaten, mit einer Dominanz para- und
telecoprider Arten, die Dunggemeinschaften wesentlich {iber eine interspezifische
Konkurrenz strukturiert (DOUBE 1986 u. 1990).

-HANSKI & KOSKELA (1977) und HANSKI (1987a), (1987b) u. (1990) betonen die
Bedeutung der Predation im Dungsystem im Kontrast zum Aassystem, das besonders

bei Kleinkadavern deutlich {iber interspezifische Konurrenz strukturiert wird.
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Ihre Ergebnisse werden z.B. durch OLECHOWICZ (1974) erhirtet, die zeigen konnte,
dall 98 % aller Diptereneier und -larven in Schafsfaeces, Predatoren zum Opfer fallen.
Hierdurch werden adulte coprophage Kéfer, gegeniiber den zahlenmdBig weit
iiberlegenen und eine raschere Ontogenese durchmachenden Dipterenlarven, bevorzugt.
In geringem Umfang fallen auch adulte Kéfer groBeren Réubern z.B. Philonthus
splendens, zum Opfer, wie eine Menge kopf- und prothoraxloser Kifer in meinen
Proben zeigte.

- HOLTER (1982) kommt zum Ergebnis, daf} infolge der geringen Populationsdichten
(auf die gesamten Weideflichen bezogen), der hochste Selektionsdruck auf der
Optimierung der Partnerfindung liegen sollte. Meine Ergebnisse, die Dispersion der

Arten und Individuen betreffend, unterstiitzen diese Auffassung.
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