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Die quantitative Vertikalverbreitung der Molch-Arten,
Gattung Triturus (Amphibia, Urodela),
in der Bundesrepublik Deutschland

von
DIETER GLANDT

Einleitung

Die Kenntnis der Arealstruktur, der ,Architektur eines Verbreitungsge-
bietes”, ist Voraussetzung fiir eine kausal ausgerichtete Arealanalyse
(Miiller 1977: 23). Besonders wichtig ist die Kenntnis der Verteilung einer
Art im Raum, das heiBit der Dichte ihrer Populationen innerhalb des quali-
tativ abgegrenzten Areals.

Die Erfassung der Verteilung unserer Molch-Arien (Gattung Triturus)
wird zum einen durch Rasterkartierungen erledigt (Miiller 1976 fiir die
gesamte Bundesrepublik, Lemmel 1977 fir Niedersachsen, Malkmus 1971,
1974 fiir den Spessart); zum andern kommt seit Feldmann (1970) zunehmend
eine detfailliertere Erfassung der Verteilung durch Stetigkeitsberechnungen
(zur Definition siehe Methoden-Abschnitt) zur Anwendung. Feldmann (1970)
hat hierbei vor allem auf bemerkenswerte Vertikalgradienten der Vertei-
lung aufmerksam gemacht, ein Aspekt, der recht bald von anderen Autoren
aufgegriffen wurde (vor allem Grote 1976, Lammering 1977, Malkmus 1971).

Mittlerweile liegen aus vielen Teilgebieten der Bundesrepublik Deutsch-
land quantitative Verbreitungsangaben oder doch zumindest gquantitativ
verwertbare Daten vor (Tab. 1). Eine synoptische Analyse fehlt indes bis-
lang.

Ein solch synoptischer Versuch erscheint neben den lokal ausgerichteten
Trendiiberlegungen zur quantitativen Vertikalverbreitung unserer Molche
aus zwei Griinden geboten: zum einen verfligen wir bislang lediglich {iber
grob abgeschétzte, im Prinzip qualitative Ubersichten, wie sie eine moder-
ne, quantitative Zoogeographie kaum befriedigen kénnen; zum andern be-
notigen wir neben der Kenntnis lokaler Nuancierungen maoglichst generell
giiltige Aussagen iiber die Arealstruktur einer Art, soweit sich eine Ver-
allgemeinerung durchfithren und vertreten 148t.

Die vorliegende Arbeit stellt deshalb die bislang verfiigharen Ergebnisse
zusammen, soweil sie fiir quantitative Analysen verwertbar sind. Es wird
gepriift, inwieweit statistisch absicherbare Trendaussagen iiber die Verti-
kalverbreitung der vier heimischen Moldcharten (Triturus vulgaris, T. helve-
ticus, T. cristatus und T. alpesiris) moéglich sind (Korrelationsanalyse).
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Weiterhin wird nach artspezifischen Eigenschaften solcher Trends gefragt
(Regressionsanalyse). Uber die biologische Bedeutung und die Kausalitit
solcher Vertikaltrends werden in abschlieBender Diskussion beim derzeitig
so geringen 6kologischen Kenninisstand iiber die zu behandelnden Arten
nur Vermutungen angestellt werden koénnen,

Material und Methode

Datengrundlage fiir nachfolgende Untersuchung bilden quantitative An-
gaben zahlreicher Autoren fir insgesamt 20 Teilgebiete der Bundesrepu-
blik (Abb. 1, Tab. 1). Wertvolle Daten befinden sich in leider unveréffent-
lichten Staats- und Priifungsarbeiten {vergleiche Literaturverzeichnis). So-
weit mir solche Arbeiten bekannt geworden sind, habe ich sie beriicksich-
tigt. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daB weitere unpublizierte Staats-

arbeiten libersehen wurden, da solche bekannilich schwer erfaBlbar bezie-
hungsweise erreichbar sind.

Fir jedes der 20 Teilgebiete (Tab. 1) wurde die mittlere Hohenlage (m
NN) der Laichplitze beziehungsweise Fundorte — sofern sie nicht vom Autor
selbst angegeben wird — entweder aus mitgeteilten Einzelangaben oder aus
Kartenmaterial ermittelt. Dies konnte nicht fiir alle Gebiete mit derselben
Exaktheit durchgefiihrt werden, da die Autoren unterschiedlich prézise
Angaben machen. Fiir nachfolgend vorgelegte grofBraumige Analyse sollte
aber eine hinreichende Genauigkeit erreicht worden sein.

Als weiteres wurde fiir jedes Gebiet gesondert die quantitative Verbrei-
tung (Verteilung) der jeweils vorkommenden Triturus-Arten ermittelt, so-
fern sie nicht vom Autor bereits selbst angegeben wird. Als MaB fiir die

Abb. 1. Grundlage der Untersuchung: geographische Lage der 20 Teilgebiete der
Bundesrepublik Deutschland laut Tab. 1.

Base of the investigation (Federal Republic of Germany): geographical position
of the 20 areas as listed in table 1.
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Tab. 1: Grundlage der Untersuchung: Gebiet (Nr. gemdB Abb. 1} und Autor.
Auswertungsmethode im Text,

Base of the investigation: area (no. as in fig. 1) and author. For methods

see text.
Gebiet
Nr. | Bezeichnung Autor
1 westliche Miinstersche Bucht Lammering (1977)
2 zentrale Minstersche Bucht eigene Daten
(Raum Miinster/Westfalen)
3 Raum Ravensberg/Lippe Honer {1972)
(6stliches Westfalen)
4 Raum Hildesheim (slidliches Niedersachsen) | Lemmel {1975)
5 4 6| Zwei Teilgebiete des siidlichen Preywisch & Steinborn
Weserberglandes (1977
Landkreis Wesel (Niederrhein) eigene Daten
Raum Witten/mittleres Ruhrtal Sell & Sell {1977)
9 Stidrand Miinstersche Budat Grote (1976)
10 Kreis Soest (Westfalen) Stichmann et al. (1971)
11 stdwestfdlisches Bergland Feldmann (1970)
12 Raum Diiren/Eifelvorland Bernards (1976)
13 Raum Oppenheim/Mainz (Rheinhessen) Viertel (1976)
14 Spessart Malkmus (1971)
15 Raum Forchheim (Franken) Stocklein (1973)
16 Regnitzbecken (Franken) Blab et al. (1976)
17 Mohrweihergebiet (Franken) Blab et al. (1976)
18 Raum Liedolsheim/Leopoldshafen Mack (1972)
(Oberrheinische Tiefebene)
19 Raum Briih! (Oberrheinische Tiefebene) Vogt (1978)
20 Raum Freiburg/Breisgau Schlaile (1974)

Verteilung wurde die Stetigkeit gewéhlt (vergleiche Feldmann 1970: 3},
die den prozentualen Anteil der Laichplatze der jeweiligen Art an der
Gesamtizahl der untersuchten Laichplatze angibt. Eine Stetigkeit von bei-
spielsweise 60 %o fiir den Teichmolch (T. vulgaris) innerhalb eines bestimm-
ten Teilgebietes der Bundesrepublik (vergleiche Abb. 1 und Tab. 1) bedeu-
tet somit, daB die Art in 60 % aller untersuchten Molch-Laichgewdésser des
Teilgebietes vorkommt. Ein solches Stetigkeitskonzept konnte flir 15 der
20 Teilgebiete (vergleiche Tab. 1) Anwendung finden. Fir die Gebiete Nr.
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15, 16, 17 und 19 {Tab. 1) muBte — da nicht anders durchftihrbar — auf ein
modifiziertes Konzept zurlickgegriffen werden, indem als BezugsmaBl nicht
die Zahl der Laichpléatze, sondern die Zah! aller Fundorte genommen wurde.

Berechnungsbeispiel: Fiir das Gebiet Nr. 17 geben Blab et al. (1976) 55 Teich-
molch-, 32 Kammolch- und 4 Bergmolchfundorte an, insgesamt somit 91 Fundorte.
Da aber mit Sicherheit in manchen Fdllen 2 oder 3 Arten in ein und demselben
Gewdsser leben (Sympatrie), ist die Zahl der Moldch-Laichgewdsser (die den 100 %o-
Bezugswert bei der iiblichen Berechnungsmethode bildet, siehe oben) sicher kleiner
als 91. Die Zahl der sympatrischen Vorkommen geben die Autoren nicht an.
Folglich setze ich hier (wie auch fiir die Gebiete Nr. 15, 16 und 19) die Zahl aller
Fundorte als 100%e-Bezugswert der jeweiligen Stetigkeitsberechnung. Der Teich-

molch erreicht beispielsweise im Gebiet Nr. 17 60 9% Stetigkeit (55 arteigene von
insgesamt 91 Molchvorkommen).

Bei einem solchen Berechnungsmodus erhdlt man im Vergleich zur iblichen Be-
rechnungsmethode (siehe oben) natiirlich zu niedrige Stetigkeitswerte; denn wenn
im genannten Beispiel als 100%:-Bezugswert deutlich weniger als 91 Laichplatze
angesetzt wiirden, ergében 55 Teichmolchvorkommen eine Stetigkeit von mehr als
60 %/0.

SchlieBlich mufB noch auf das Gebiet Nr. 8 eingegangen werden. Die
Autoren (Sell & Sell 1977: 85) definieren Stetigkeit als prozentualen Anteil
besetzter Karten-Raster an der Gesamtsumme der kontrollierten Raster. Im
speziellen Teil ihrer Arbeit driicken sich diese Autoren jedoch miflverstand-
lich aus, indem sie von ,Stetigkeit der Laichgewdsser” sprechen (Sell &
Sell 1977: 96).

Trotz somit gewisser Inhomogenitédt des Stetigkeits-Datenmaterials sollte
es moglich sein, auf der Basis von immerhin 20 Gebieten verlaBliche Trend-
aussagen zur Vertikalverteilung der Triturus-Arten machen zu kénnen, in-
dem sich durch den recht groBen Stichprobenumfang eine Nivellierung der
genannten Abweichungen einstellen diirfte.

Die statistische Auswertung des Datenmaterials (Korrelations- und Re-
gressionsanalyse) erfolgte nach Cavalli-Sforza (1969) und Sachs (1974). Be-
rechnet wurde zum einen der iibliche Pearsonsche Korrelationskoeffizient
(r) sowie vorsichtshalber auch der mit den bekannten Vorteilen (Vertei-
lungsfreiheit!) versehene Rangkorrelations-Koeffizient von Spearman (1s),
vergleiche Sachs (1974: 309).

Unter der Voraussetzung von Normalverteilung der Stetigkeiten in ge-
gebener Hohenstufe (vergleiche Sachs 1974: 338) wurden des weiteren line-
are Regressionsgeraden (Y = b - X + a) berechnet. Ob solche Normalver-
teilung gegeben ist, kdnnte nur durch ein riesiges Datenmaterial (zahl-
reiche Gebiete je Hohenstufe) Gberpriift werden, was spéteren Arbeiten
vorbehalten bleiben mubB.

Ergebnisse

Die Ergebnisse der Korrelationsberechnungen sind in Tab. 2 zusammen-
gestellt. Die Einzelwertverteilungen und die Regressionsgeraden sind aus
den Abbildungen 2 bis 5 ersichtlich.
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Tab. 2: Beziehung zwischen mittlerer Hohenlage und Stetigkeit bei den vier
Triturus-Arten der Bundesrepublik Deutschland. Rangkorrelations-Koeffi-
zient nach Spearman (rs) sowie Pearsonscher Korrelationskoeffizient (r);
auBerdem jeweils das Signifikanz-Niveau (P).

Correlation between mean elevation and geographical abundance of the
four Triturus species in West Germany. Geographical abundance is
defined as percentage spawn habitats or stands of a single species of all
Triturus spawn habitats or stands in an area of given elevation (for
details see text). Species, Spearman's coefficient of correlation (ry),
Pearson’'s coefficient of correlation (r), and level of significance (P).

Art | s | P | T ! P
T. vulgaris —-0,6331 < 0,005 -0,6322 < 0,01
T. cristaius —-0,7312 < 0,001 - 0,7006 < 0,001
T. helveticus +0,7750 < 0,01 40,9163 < 0,001
T. alpesiris 40,5967 < 0,025 +0,6195 < 0,01

Fiir Triturus vulgaris und T. cristatus konnten sémtliche 20 Teilgebiete
(vergleiche Tab. 1) in die Korrelations- und Regressionsanalyse einbezogen
werden, da sie alle innerhalb des potentiellen Verbreitungsgebietes bei-
der Arten liegen. Fir beide Arten resultieren starke negative Korre-
lationen zwischen Stetigkeit und Hohenlage (Tab. 2), beide Arten sind
vornehmlich im Tief- und Hugelland verbreitet. Bemerkenswert erscheint
die strenge Parallelitdit der beiden Regressionsgeraden (Abb. 2, 3
und 6), wobei verallgemeinert gesprochen der Teichmolch mit rund 30 %
mehr Stetigkeit stets weiter verbreitet ist als der Kammolch. Unterhalb
der 100 m-Hohenstufe gibt es Gebiete, in denen der Teichmolch in fast
jedem Molch-Laichgewésser vorkommt (Abb. 2).

Far Triturus helveticus kamen Daten aus 17 Teilgebieten zur Verwen-
dung. Die drei frénkischen Stichproben (Gebiete Nr. 15, 16, 17, vergleiche
Tab. 1) enthielten keine Fadenmolche (Blab 1973, Stocklein 1973, Kauf-
mann 1976), der GroBraum Erlangen liegt auBerhalb des potentiellen Ver- '
breitungsgebietes dieser Art (Blab 1978: 79). Fur T. helveticus resultiert
eine klare positive Beziehung zwischen Hohenlage und Stetigkeit (Abb. 4,
Tab. 2). Dabei fehlt die Art unterhalb der 100 m-Hohenstufe weitgehend; in
den Tieflandern der Bundesrepublik verteilen sich die Fundorte &uBerst
sporadisch (Glandt 1975, Lemmel 1977 und andere), in der Miunsterschen
Bucht fehlt die Art offenbar ganz (Glandt 1978, Lammering 1977). Erst in
den hoheren Mittelgebirgslagen (oberhalb 300 m) erreicht die Art Stetig-
keitswerte um 50 %0 (Abb. 4). Der groBe Unterschied zwischen dem Spear-
manschen und dem Pearsonschen Korrelationskoeffizienten-Wert bei dieser
Art (Tab. 2) ist auf unterschiedliche Stichprobenumfidnge zuriickzufithren:
fiir die Berechnung des Pearsonschen Wertes wurden 17 Teilgebiete be-
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ricksichtigt (siehe oben); bei der Berechnung von rs wurden 6 der 7 Stetig-

keits-Nullwerte (vergleiche Abb. 4) ausgeklammert, um der Einfachheit
halber gehdufte ,Bindungen” zu vermeiden.
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Abb. 2-5: Beziehung zwi-
schen mittlerer Héhenlage
und quantitativer Ver-
breitung (Stetigkeit) der
vier Triturus-Arten.
Correlation between mean
elevation (in m NN) and
geographical abundance
(definition see table 2) of
the four Central Euro-
pean Trifurus species.

Abb. 2: T. vulgaris.

Abb. 3: T. cristatus.

Abb. 4: T. helveticus.

Abb. 5: T. alpestris. Fur
Korrelations- und Regres-
sionsberechnung kamen
in diesem Falle nur die
Werte bis 250 m NN zur
Verwendung (gefiilite
Kreise). Dreiecke: die drei
frankischen  Stichproben
(Gebiete Nr. 15, 16, 17
laut Tab. 1}). Naheres im
Text. — In this case the
correlation analysis (see
table 2) and regression
analysis is based only on
the data represented as
filled circles. In connex-
ion with the cther data
(open circles) the corre-

‘lation is nonlinear. The

data represented as tri-
angles (area no. 15, 18
and 17 in Table 1) are at
present of no wuse (for
details see text).
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Fiir Triturus alpestris ergibt die graphische Auftragung der Einzelwerte
{Abb. 5) bei Nichtbeachtung der drei frénkischen Stichproben (Dreiecke in
Abb. 5) insgesamt einen positiven nicht-linearen Zusammenhang zwischen
Hohenlage und Stetigkeit. Dies liegt daran, daB der Bergmolch bereits in
den unteren Hoéhenlagen sehr hohe Stetigkeiten erreicht (zwischen 100 und
150 m NN bereits Werte bis um 90 %), eine weitere Steigerung (zu den
hohen Mittelgebirgslagen hin) somit kaum noch moglich ist. Aus prakti-
schen Griinden wurde fir den Hohenbereich bis 250 m NN eine lineare
Berechnung durchgefiihrt, womit fir Korrelations- (Tab. 2) wie Regressions-
analyse (Abb. 5) insgesamt 14 der 20 Teilgebiete Verwendung fanden. Die
hohen Stetigkeitswerte, die fiir einige tiefliegende Gebiete ermittelt wuz-
den, sind bemerkenswert. Erst in jlingster Zeit ist klar geworden, daB der
Bergmolch im nordwestdeutschen Tieflandsbereich durchaus recht verbrei-
tet ist, so namentlich in der Miinsterschen Bucht (Glandt 1978, Lammering
1977). Andererseits zeigt die Art in jenem Tieflandsbereich gréfiere Ver-
breitungsliicken, so im Emsland (Lemmel 1977) und am unteren Niederrhein
(Glandt 1975). Ein solch fleckenhaftes Verbreitungsbild kann man — im Ge-
gensatz zu T. helveticus (siehe oben) — nicht mehr mit ,sporadisch” be-

schreiben, aber auch nicht mit ,flachendeckend”, eher mit ,partiell fla-
chendeckend”.

Tréagt man die vier erhaltenen Regressionsgeraden in eine Graphik auf
{Abb. 6), so erhdlt man vier Schnitipunkte. Diese sind in ihrer Hoéhen-
position deutlich voneinander getrennt beziehungsweise liegen hohen-
méaBig gestaffelt. Bei etwa 100 m mittlerer Hohenlage schneiden sich die
Geraden von T. alpestris und T. cristatus; im Bereich zwischen 150 und
200 m schneiden sich T. alpestris und T. vulgaris, zwischen 200 und 250 m

T. helveticus und T. cristatus und zwischen 300 und 350 m T. helveticus und
T. vulgaris.

Mathematisch gesehen ist die jeweilige Flache unterhalb der vier Gera-
den gleichbedeutend mit der Summe aller (gefundenen wie potentiellen)
Stetigkeiten fiir jede Art. Im interspezifischen Vergleich und zoogeogra-
phisch gesehen geben diese Flachen damit Auskunft iiber das Ausmal be-
ziehungsweise — faBt man Abb. 6 auBerdem als einfaches Wahrschein-
lichkeitsmodell auf — die Wahrscheinlichkeit popularer Allopatrie oder
Sympatrie (Misch-Populationsbildungen).

Die Abb. 6 zeigt, daB die Nicht-Uberschneidungsflachen (, Allopatrie-Fla-
chen”) bei verschiedenen paarweisen Vergleichen (zum Beispiel T. helveli-
cus mit T. vulgaris, T. vulgaris mit T. cristatus etc.) steis mehr oder weni-
ger groB sind. Als popular streng sympatrisch erscheint kein Artenpaar;
doch zeigen die Uberschneidungsfldchen (,Sympatrie-Flachen"), die man
aus Abb. 6 ableiten kann, fiir den in vorliegender Arbeit untersuchten Ver-
tikalbereich (Tiefland und Mittelgebirge, Hochgebirge somit ausgenom-
men!), daBl immer auch ein mehr oder weniger grofies AusmaB an popula-



104 D. Glandt Bonn.

zoo}. Beitr.

rer Sympatrie (Misch-Populationen) gegeben oder doch zu erwarten ist.
Konkrete Aufschlisselungen realisierter Misch-Populationsbildungen fin-

den sich vor allem bei Bernards (1976), Grote (1976), Feldmann (1968) und
Malkmus (1971).
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Diskussion

Wenn man bedenkt, daB die in vorstehender Analyse bertcksichtigten
Teilgebiete der Bundesrepublik Deutschland (Abb. 1) landschaftsékologisch
duBerst heterogen sind, dann mufB es eigentlich {iberraschen und war von
mir auch nicht erwartet worden, daB sich nahezu alle Gebiete gut zu sig-
nifikanten Korrelationen zwischen Héhenlage und quantitativer Verbrei-
tung (Stetigkeit) der vier Triturus-Arten vereinen lassen (Tab. 2). Die posi-
tiven oder negativen Beziehungen zur Hoéhenlage sind bei allen Arten
schon rein optisch erkennbar und namentlich fiir Faden- und Kammolch
sehr augenféllig (Abb. 3, 4).

Vollig aus dem Rahmen fallen lediglich die Stetigkeitswerte fiir den
Bergmolch in den drei frankischen Gebieten (Dreiecke in Abb. 5). Hier ist
zwar zu berlicksichtigen, daB fiir diese Gebiete (Nr. 15, 16, 17 in Tab. 1)
die Stetigkeit gegeniiber derjenigen fiir die anderen Gebiete modifiziert
berechnet werden muBite {siehe Methoden-Abschnitt) und derart ,zu niedri-
ge" Stetigkeitswerte resultieren; sie wiirden aber auch bei Anwendung der
iiblichen Berechnungsweise kaum in den von der Hohenlage zu erwar-
tenden Bereich von 60 bis 90 % geraten (vergleiche Abb. 5). Insbesondere
trifft dies fiir das westlich Erlangen gelegene Mohrweihergebiet zu, wo der
Bergmolch (bei ca. 300 m mittlerer Hohenlage des Gebietes) extrem selten
ist {(Kaufmann 1976). Hier stehen 55 Teichmolch- und 32 Kammolch-Fund-
orten nur 4 Bergmolchfundorte gegeniiber (Blab et al. 1976). Diese Dis-
krepanz gegeniiber dem generell unverkennbaren Hé&hentrend (Abb. 5)
konnte auf besonders ausgeprigte regionale landschaftstkologische Be-
sonderheiten zurlickzufithren sein; eine solche Abweichung kénnte aber
auch im stddeutschen Schichtstufenland weiter verbreitet sein. Sollte sich
dies durch weitere {dringend nétige) Detailuntersuchungen in anderen Tei-
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len des Schichtstufenlandes als gegeben erweisen, so hitte das Vertikal-
modell der Abb. 5 keine bundesweite Giltigkeit. Man miiBte dann das
spaterhin vorliegende gesamte Datenmaterial in ,Untergruppen” aufteilen
{(vergleiche Precht 1977: 226) und separate Korrelations- wie Regressions-
berechnungen durchfiihren.

Von dieser Ausnahme abgesehen gilt jedoch, daB die Trends unverkenn-
bar sind (siehe oben). Zu betonen ist freilich, daB die hier vorgelegten
Trendaussagen fiir den Bereich des Untersuchungsgebietes gelten (Abb. 1).
Die Vertikalverteilung innerhalb des jeweiligen Gesamtareals der vier be-
handelten Arten ist derzeit noch nicht bekannt. Auf die horizontale Diffe-
renzierung der quantitativen Vertikalverbreitung in kontinentaler Sicht
kann somit derzeit noch nicht eingegangen werden.

Es muB schlieBlich auf die Frage nach Kausalitdt und biologischer Be-
deutung der so auffalligen Vertikaltrends eingegangen werden. Héhengra-
dienten sind letztlich auch ©kologische Gradienten, wenn auch &uBerst
komplexe (Krebs 1972: 394). Die strenge Parallelitdt der Regressionsgera-
den von Teich- und Kammolch sowie die dhnliche Lage der Geraden von
Faden- und Bergmolch (Abb. 6) rechtfertigen so gesehen sicher den SchiuB,
dalB} sich die Arten der beiden Artenpaare unter sich in einigen besonders
wesentlichen Okologischen Anspriichen stark &dhneln. Welche dies sind,
1aBt sich angesichts des derzeit noch zu geringen &kologischen Kenntnis-
standes tber unsere Triturus-Arten nicht befriedigend beantworten.

Feldmann (1978) sieht als Ursache fiir die unterschiedlichen Vertikalver-
breitungsmuster der Molch-Arten (am Beispiel Westfalens) deren unter-
schiedliches 6kologisches Reagieren auf die ,Wirkung des von der Meeres-
hohe abhangigen Temperaturgradienten” (Feldmann 1978: 143). Unter-
schiedliche Laichplatz-Préferenzen der einzelnen Arten scheiden nach Auf-
fassung dieses Autors als Ursache aus (Feldmann 1978: 138).

Ein solcher ,Black box"-Ansatz ist ein in der OUkologie notgedrungen
oft praktiziertes Vorgehen und als solcher zundchst auch durchaus legitim.
Ein wirklich auf Kausalitdt ausgerichteter Ansatz aber erfordert die Kennt-
nis der spezifischen 6kologischen Nischen der zur Frage stehenden Arten.
Einige Dimensionen des n-dimensionalen Hyperraumes ,Nische” (Stern &
Tigerstedt 1974, Halbach 1976) sind fiir unsere Molche in jiingerer Zeit
mit ,vergleichend-habitatékologischer” Methodik angegangen worden
(Feldmann 1968, Grote 1976, Lammering 1977). Die derart erzielten Ergeb-
nisse geben aber zur Zeit erst eine grobe Nischen-Kenntnis der vier Arten
ab, die eine Kausalverkniipfung (Umwelt - okologisches Verbreitungs-
muster) kaum gestattet.

So sagt zum Beispiel der von Feldmann (1968, 1978) betonte Aspekt der
unterschiedlichen thermischen Anspriiche unserer Triturus-Arten solange
nichts aus, bis wir wissen, welches thermische Angebot die unterschied-
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lichen Habitat-Typen (zum Beispiel Feldmann 1968) den Tieren ,zur Ver-
figung stellen”, aus dem sie sich durch ,verhaltensbiologische Thermore-
gulation” ihren Vorzugsbereich heraussuchen. Gerade groBere Laichgewas-
ser sind duBerst heterogen, und Szymura (1974) hat zeigen kOnnen, daB
in solchen Gewassern eine gewisse rdumliche Trennung der hier sympa-
trisch vorkommenden Triturus-Arten erkennbar ist. Diese Ergebnisse unter-
streichen die schon a priori aufzustellende Forderung, Laichhabitat und
Nische (innerhalb des Laichhabitats) nicht als identisch zu betrachten. Um

die Nische aber geht es bei tkologischer und damit auch zoogeographischer
Kausalanalyse.

Avery (1968) hat den Versuch unternommen, die trophische Dimension
der Triturus-Nischen aufzukldren. Er kommt zu dem Ergebnis, daB der
Kammolch eine von Teich- und Fadenmolch etwas abweichende Nahrungs-
nische aufweist; jedoch iberdeckt die Kammolch-Nische im Prinzip auch
gleichzeitig diejenige der beiden anderen Arten, und diese beiden (Teich-
und Fadenmolch) haben sogar eine praktisch identische Nahrungsnische.
Man sollte auf Grund dieser Ergebnisse eine interspezifische kompetitive

Situation erwarten (vergleiche auch den Interpretations-Ansatz von
Szymura 1974).

Gerade aus diesem Blickwinkel heraus mufite ein Ansatz zur dkologisch-
biologischen Bedeutung der aufgezeigten Vertikal-Muster (Abb. 6) mdéglich
sein. Die mehr oder weniger ausgeprdgten ,Allopatrie-Flachen” (vergleiche
auch Abschnitt ,Ergebnisse”) als Resultat der voneinander abweichenden
artspezifischen Vertikal-Regressionen deuten an, daB durch partielle ,Ver-
tikal-Vikarianz” ein nicht unbetrachtliches AusmaB an Konkurrenzdruck-
Erniedrigung erreicht wird. Dieser Gesichtspunkt wird um so interessanter,
als Faden- und Teichmolch — zwei phylogenetisch sehr nah verwandte
Arten (vergleiche Wolterstorff & Freytag 1951, Mancino et al. 1977, Halli-
day 1975) — eine stark ausgepragte Allopatrie im vertikalen Verteilungs-
muster zeigen (Abb. 6).

Ein solcher Gesichtspunkt darf aber nicht lbersehen lassen, daB wir
innerhalb der Gattung Triturus ein betréchtliches AusmaB an popularer
Sympatrie konstatieren missen. Als Beispiel sei hier nur auf die Ergebnisse
von Lammering {1977: 13} verwiesen, der fiir die westliche Miinstersche
Bucht {Westfalen) fand, daB hier fast 80% aller Molch-Laichgewisser

Misch-Populationen enthielten, in rund 37 % seiner Gewésser waren sogar
drei Triturus-Arten anzutreffen.

Ein solch hohes MaB an popularer Sympatrie ist sicher Hinweis fiir ein
hohes Mafl an moglicherweise stabiler Koexistenz, Damit erhebt sich die
Frage, welche Mechanismen und derzeit noch weitestgehend unbekannten
.feineren” Nischen-Unterschiede derartige Koexistenz ermoglichen,

Die Frage nach der Kausalitdt der in vorliegender Arbeit aufgezeigten
Allopatrie-Sympatrie-Muster (Abb. 6) wird so gesehen nicht allein durch
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habitat-dkologische” und okophysiologische Untersuchungen, sondern
auch und nicht zuletzt durch populationsdkologisch-populationsdynamische
Untersuchungen (allgemein siehe hierzu Wilson & Bossert 1973, speziell
fiir Urodelen zum Beispiel Fraser 1976) beantwortet werden miissen.

Zusammenfassung

Die Arbeit untersucht die quantitative Vertikalverbreitung der vier mitteleuro-
péischen Molch-Arten (Triturus vulgaris, T. cristatus, T. alpesiris und T. helveticus)
im Gebiet der Bundesrepublik Deutschland. Datengrundlage der Untersuchung
(Korrelations- und Regressionsanalyse) bilden die Angaben zahlreicher Autoren
fiir insgesamt 20 Teilgebiete der Bundesrepublik.

Fir alle vier Arten wurden statistisch signifikante Korrelationen zwischen quan-
titativer Verbreitung (gemessen als Stetigkeit) und Hoéhenlage gefunden, wobei
T. vulgaris und T. cristatus negativ mit der Hohenlage korreliert sind, T. helve-
ticus und T. alpesiris dagegen positiv. Dieser Zusammenhang zwischen Verteilung
und Hohenlage ist im Falle von T. helveticus, T. vulgaris und T. cristatus jeweils
ein linearer, fiir T. alpesiris hingegen insgesamt gesehen ein nicht-linearer.

Die Regressionen sind artspezifisch. Dies fiithrt zu unterschiedlichen AusmaBen
von realer (wie potentieller) popularer Allopatrie beziehungsweise Sympatrie
(Misch-Populations-Bildung). Die zum Teil beirdchtlichen Allopatrie-AusmaBe fiih-
ren zwangslaufig zu einer Erniedrigung interspezifischen Konkurrenzdruckes. Ins-
besondere ist die starke Allopatrie von T. helveticus und T. vulgaris hervorzu-
heben, da es sich hierbei um zwei sehr nah verwandte Arten handelt.

Es bleibt aber das Fakfum hohen Ausmafies popularer Sympatrie (Misch-Popu-
lations-Bildungen) innerhalb der Gattung Triturus. Die Frage, welche Mechanis-
men und derzeit noch weitestgehend unbekannten Nischen-Unterschiede ein solch
hohes Ausmafl an Habitat-Koexistenz ermdéglichen, wird nur beantwortet werden
koénnen, wenn neben Skophysiologischen auch populationsékologisch-populations-
dynamische Untersuchungen durchgefiihrt werden.

Summary

The present study is an investigation on the quantitative vertical distribution
pattern of the four Central European newt species {Triturus vulgaris, T. cristatus,
T. alpestris, and T. helveticus}) within a great part of Western Germany. The
analysis {correlation and regression) is based upon the data given by numerous
authors for 20 local areas of West Germany.

The correlation between elevation and geographical abundance is significant
for all species. In T. vulgaris and T. cristatus the correlation is negative, whereas
it is positive in T. helveticus and T. alpesiris. These connexions are linear in
T. helveticus, T. cristatus, and T. vulgaris, but nonlinear in T. alpestris.

The regressions are species specific. Therefore there is various amount of allo-
patric and sympatric occurrence on the population level. The high allopatry lowers
interspecific competition pressure and therefore seems to be important in under-
standing the countercurrent vertical distribution pattern of the two phylogenet-
ically closely related species Triturus vulgaris and T. helvelicus.

But on the other hand there is considerable sympatry within the genus
Triturus, a fact which requires numerous further studies. To understand the



108 D. Glandt Bonn.

zool. Beitr,

obviously high amount of coexistence we need not only data on habitat ecology
and eco-physiology of the different species, but also and above all data on
population ecology and population dynamics.
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