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Ein wichtiger Lebensraumtyp für die Ar-
tenvielfalt in Wäldern sind sogenannte 
Mulmhöhlen – Faulhöhlen in lebenden 
Bäumen, die sich in der Regel in alten 
Laubbäumen entwickeln (Nadelbäume 
erschweren aufgrund des starken Harz-
flusses die Bildung von Höhlen). Mulm-
höhlen bilden sich vor allem in höherem 
Baumalter, ihre Entwicklung dauert viele 
Jahre. Bei Eichen zum Beispiel nimmt die 
Wahrscheinlichkeit der Höhlenbildung 
ab einem Alter von etwa 200 Jahren stark 
zu (Ranius et al. 2009). 

Xylobionte Mulmhöhlenbewohner –  
der Wohnraum ist knapp
Tiere, die in mindestens einer Phase ihres 
Lebens direkt oder indirekt auf Totholz 
angewiesen sind, werden als xylobiont 
bezeichnet (Speight 1989). Schätzungs-
weise 34 % aller in mitteleuropäischen 
Wäldern vorkommenden Arten gelten als 
xylobiont (Müller et al. 2008), bei den  
Käfern sogar über 50 % (Grove 2002).  
Xylobionte Arten machen somit einen 
großen Teil der Artenvielfalt im Wald 
aus. Sie sind darüber hinaus wichtig für 
den Nährstoffkreislauf im Wald, da sie 
maßgeblich an der Zersetzung von Tot-
holz beteiligt sind.
Mulmhöhlen bieten Lebensraum für zahl-
reiche Tiergruppen. Die größte Gruppe 
bilden die Gliederfüßer (Arthropoden), 
hiervon vor allem Fliegen und Mücken 
(Dipteren), Käfer (Coleopteren), aber 
auch Milben (Acari) und Springschwän-
ze (Collembola). Mulmhöhlen sind au-
ßerdem ein Habitat für höhlenbrüten-
de Vögel und Säugetiere, wie z. B. Fle-
dermäuse. Folglich stellen Mulmhöhlen 
Schlüsselstrukturen für eine hohe Arten-
vielfalt im Wald dar (Müller et al. 2014). 
Da alte Höhlenbäume aufgrund des ge-
ringen wirtschaftlichen Werts in der Ver-

gangenheit häufig entfernt wurden, zäh-
len Mulmhöhlen heute zu den seltensten 
Strukturen in mitteleuropäischen Wäl-
dern (Lindenmayer et al. 2012). Diese Le-
bensraumknappheit hat zur Folge, dass 
vor allem die Mulmhöhlenspezialisten 
unter den Käfern, also Arten, die nur 
in Mulmhöhlen ihre Larvalentwicklung 
vollziehen können, zu den gefährdetsten 
Tiergruppen gehören. Etwa 75 % von ih-
nen stehen auf der Roten Liste (Schmidl 
& Büche 2018). 
So vielfältig wie ihre Bewohner sind 
Mulmhöhlen auch in Bezug auf ihre Ei-
genschaften (Micó et al. 2015; Schau-
er et al. 2018). Es gibt große und kleine 
Mulmhöhlen, Höhlen mit großflächigem 
oder kleinem Eingang, feuchte und weni-
ger feuchte Höhlen, Höhlen mit grobem, 
wenig zersetztem Mulm oder solche mit 
dunklem, stark zersetztem Mulm. Auch 
die Habitatansprüche der Mulmhöh-
lenbewohner sind sehr unterschiedlich. 
Manche Arten besiedeln nur sehr feuchte 
Höhlen, andere nur tiefgelegene Höhlen 
mit Kontakt zum Waldboden oder aus-
schließlich große Höhlen. Diese beson-
deren Ansprüche vieler Arten verringern 
das Angebot an passenden Mulmhöhlen 
zusätzlich. 

Artenvielfalt in Mulmhöhlen: Einfluss von 
Waldstruktur und Höhleneigenschaften
Benjamin Henneberg, Heike Feldhaar, 
Elisabeth Obermaier 
Spätestens seitdem der Bayerische Mi­
nisterrat im Jahr 2008 die Strategie zum 
Erhalt der biologischen Vielfalt in Bayern 
– kurz: Bayerische Biodiversitätsstrategie 
– beschlossen hat, steht neben der Si­
cherung der Artenvielfalt auch der Erhalt 
der Lebensraumvielfalt auf der Agenda. 

Lokale Mulmhöhlenfaktoren
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2   Umweltfaktoren, die die Artenvielfalt 
xylobionter Käfer in den untersuchten 
Mulmhöhlen beeinflussen. Grüner Pfeil = 
positiver Einfluss (z. B. je größer der Höh­
leneingang, desto höher die Artenvielfalt), 
roter Pfeil = negativer Einfluss (z. B. je hö­
her der Zersetzungsgrad des Mulms, desto 
geringer die Artenvielfalt). Die jeweilige 
Baumartenzusammensetzung der drei 
Waldgebiete wird durch das Verhältnis von 
Laub- und Nadelbäumen in den Kreisen 
visualisiert. 

1   Der Schnellkäfer Melanotus rufipes ist eine  
xylobionte Käferart, die im Rahmen der Studie in  
allen drei untersuchten Waldgebieten gefunden  
wurde.  Foto: Andreas Haselböck, www.naturspaziergang.de
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Forstliche Forschung: Vergleich dreier 
Waldgebiete
Aus dem Projekt Nahrungsbeziehungen 
und Ausbreitungsdistanzen von Mulm-
höhlenarthropoden ergaben sich bereits 
Erkenntnisse über Mulmhöhlen-Arten-
gemeinschaften in einem bewirtschafte
ten Laubwald und deren lokale Habitat
ansprüche (Schauer et al., LWF aktuell 
3/2018). Die hier vorgestellte Studie im 
Folgeprojekt Arthropodengemeinschaften 
in Mulmhöhlen im Landschaftskontext: 
Einfluss der Wald- und der Landschafts-
struktur auf Diversität und Ausbrei-
tungsdistanzen im regionalen Vergleich« 
wurde auf insgesamt drei Betriebe der 
Bayerischen Staatsforsten (BaySF) mit 
unterschiedlicher Baumartenzusammen-
setzung ausgeweitet (Henneberg et al. 
2021). Zielsetzung der Studie war es, auf 
größeren räumlichen Skalen die Auswir-
kungen der Landschafts- und Waldstruk-
tur (z. B. Totholzmenge, Baumartenzu-
sammensetzung, Altersstruktur) auf die 
Artenvielfalt von Arthropoden in Mulm-
höhlen sowie deren Ausbreitungsdistan-
zen mit Hilfe von regelmäßig erhobenen 
BaySF-Forstinventur- und Fernerkun-
dungsdaten zu untersuchen. Darüber hi-
naus wurden Erkenntnisse aus bisherigen 
Studien, die sich vor allem mit lokalen 
Faktoren der Mulmhöhlen und Höhlen-
bäume  beschäftigten, in drei Waldgebie-
ten validiert. 

Neben dem Forstbetrieb Ebrach, der sich 
durch Eichen- und Buchenbestände aus-
zeichnet, wurde der Forstbetrieb Kelheim 
untersucht, der gemischte Laub- und Na-
delwälder aufweist, sowie der Forstbe-
trieb Fichtelberg, der durch montane, 
fast reine Fichtenbestände mit gelegent-
lichen Laubbaumvorkommen charakteri-
siert ist (Abbildung 2). In jedem der drei 
Waldgebiete wurden in den Jahren 2018 
und 2019 jeweils einmal 40 bis 50 Mulm-
höhlen in Rotbuchen mit Emergenzfal-
len beprobt. Dabei wurden die von Ap-
ril bis September aus den Mulmhöhlen 
entweichenden Insekten gefangen und 
in Alkohol konserviert. Dieses Verfahren 
hat den Vorteil, dass es nicht invasiv ist 
und die wertvollen Mulmhöhlen sowie 
der darin befindliche Mulm intakt blei-
ben (Schauer et al. 2018). Die Larvalent-
wicklung von mulmhöhlenbewohnenden 
Käfern erstreckt sich in der Regel über 
mehrere Jahre – folglich sind Larven, die 
im Jahr der Beprobung ihre Entwicklung 
noch nicht vollendet hatten, in den Höh-
len verblieben und können in den Folge-
jahren schlüpfen.

Lokale Eigenschaften der Mulmhöhlen 
von großer Bedeutung
In den 134 beprobten Mulmhöhlen der 
drei Untersuchungsgebiete wurden ins-
gesamt 283 xylobionte Käferarten aus 48 
Familien gesammelt (5.880 Individuen). 
Davon stehen 62 Arten auf der Roten 
Liste, was einem Anteil bedrohter Arten 
von 22 % entspricht. 16 Arten wurden als 
Mulmhöhlenspezialisten identifiziert, die 
alle auf der Roten Liste stehen. Die An-
zahl nachgewiesener Arten sowie die Zu-
sammensetzung der Artengemeinschaf-
ten unterschied sich teilweise deutlich 
zwischen den drei untersuchten Wald-
gebieten (Abbildung 4). Mulmhöhlen im 
Forstbetrieb Ebrach wiesen die größte 
Artenvielfalt pro Höhle auf (im Durch-
schnitt 13,2 Käferarten pro Höhle, Fich-
telberg: 4,6, Kelheim: 7,9), wie auch die 
höchste Anzahl gefährdeter Arten und 
Mulmhöhlenspezialisten. Es zeigte sich, 
dass die Artenvielfalt besonders von den 
lokalen Eigenschaften der Mulmhöhlen 
selbst sowie der Höhlenbäume beein-
flusst wurde (Abbildung 2). So fanden 
sich z. B. mehr Käferarten in Mulmhöh-
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4   Artenvielfalt xy­
lobionter Käfer in den 
untersuchten Mulm­
höhlen der drei Waldge­
biete. Arten, die in zwei 
oder mehr Waldgebieten 
nachgewiesen wur­
den, werden durch die 
Schnittmengen darge­
stellt (oben). Boxplots 
visualisieren die Anzahl 
xylobionter Käferarten 
pro Höhle, die in den drei 
Waldgebieten nachge­
wiesen wurden (unten). 

3   Mulmhöhle in einer Rotbuche im Forstbetrieb 
Ebrach. Höhleneingang etwa 80 cm über dem Wald­
boden.  Foto: B. Henneberg, Universität Bayreuth 
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Totholz ist nicht gleich Totholz
Im Steigerwald (Forstbetrieb Ebrach), 
dem Gebiet mit dem höchsten Laubholz-
anteil in unserer Studie, hatte neben den 
lokalen Mulmhöhleneigenschaften vor 
allem die Totholzmenge in der Umge-
bung der Mulmhöhlen (bis zu einem Ra-
dius von 100 m) einen positiven Einfluss 
auf die Artenvielfalt in den Höhlen (Ab-
bildung 2). Dies könnte auf den großen 
Anteil an Totholzgeneralisten unter den 
Käfern in den Höhlen zurückzuführen 
sein, die im Gegensatz zu den Mulmhöh-
lenspezialisten vielfältige Totholzstruk-
turen als Lebensraum nutzen können 
und von einem größeren Totholzangebot 
in der Umgebung profitieren. In Fichtel-
berg und Kelheim, die geringere Laub-
baumanteile aufweisen, ließ sich dage-
gen kein Zusammenhang zwischen der 
Totholzmenge in der näheren Umgebung 
und der Käferartenvielfalt in den Höhlen 
nachweisen. Die Bedeutung von Totholz 
für eine artenreiche xylobionte Insekten-
fauna in Wäldern wurde bereits vielfältig 
beschrieben (Gossner et al. 2013; Müller 
et al. 2015; Seibold & Thorn 2018). Da-
bei wurde festgestellt, dass neben einer 
hinreichenden Menge an Totholz auch 
die Zusammensetzung des Totholzes in 
Bezug auf Baumart, Durchmesser, Zer-
setzungsgrad oder Sonnenexposition von 
großer Bedeutung für die xylobionte Ar-
tenvielfalt war (Sverdrup-Thygeson et al. 
2014; Seibold et al. 2016). Insekten, die 
Mulmhöhlen besiedeln, profitieren in 
der Regel nicht von Nadelbaumtotholz, 
sondern ausschließlich von Laubbaum-
totholz. Dies erklärt, warum in unserer 
Studie kein Zusammenhang bestand zwi-
schen der Totholzmenge im Forstbetrieb 
Fichtelberg und der Artenvielfalt in den 
Mulmhöhlen.

Einfluss der Landschaftsstruktur  
auf Mulmhöhlenbewohner
Neben den lokalen Mulmhöhleneigen-
schaften und der Waldstruktur (im Um-
kreis bis 500 m) wurde auch der Einfluss 
der Landschaftsstruktur auf größeren 
räumlichen Skalen bis 5.000 m um die 
Mulmhöhlen untersucht. Anhand von 
Satellitendaten wurde das Verhältnis von 
Habitat (Laubwald) zu Nichthabitat (Na-
delwald und Offenland) in der die Mulm-
höhlen umgebenden Landschaft analy-
siert. Dabei konnten wir zeigen, dass der 
Einfluss der Landschaftsstruktur auf die 
Artenvielfalt in den Mulmhöhlen deut-

zeigte sich, dass der oben beschriebene 
Einfluss lokaler Mulmhöhleneigenschaf-
ten auf die Artenvielfalt in den Höhlen 
immer auch von der Waldstruktur des 
betreffenden Gebietes abhängt. In den 
Waldgebieten mit einem höheren Anteil 
an Laubbäumen (Ebrach und Kelheim) 
war der Einfluss der lokalen Mulmhöh-
leneigenschaften ausgeprägter als in dem 
von Nadelbäumen dominierten Forstbe-
trieb Fichtelberg. In Fichtelberg gab es 
nur vereinzelte Laubholz-Mulmhöhlen. 
Sind Mulmhöhlen in einem Gebiet sel-
ten und isoliert, scheint die Qualität der 
einzelnen Höhlen kaum noch eine Rolle 
zu spielen – Mulmhöhlenbewohner neh-
men, was sie kriegen können. Dement-
sprechend beeinflusste im Nadelwald ein-
zig der Anteil an Buchen in der näheren 
Umgebung der untersuchten Mulmhöh-
len die Artenvielfalt in den Höhlen posi-
tiv (Abbildung 2). Da Buchen im Forstbe-
trieb Fichtelberg zumeist isoliert in einer 
Umgebung aus Nadelbäumen stehen, war 
das Vorhandensein weiterer Buchen im 
näheren Umkreis der Höhlenbäume (bis 
zu einem Radius von 100 m) der wichtigs-
te Einflussfaktor für mulmhöhlenbewoh-
nende Käfer in diesem Waldgebiet.

len mit großflächigen Höhleneingängen 
und in bodennahen Höhlen. Weiterhin 
waren in Höhlen mit noch gering zersetz-
tem und dementsprechend hellerem und 
grobkörnigerem Mulm mehr Käferarten 
als in Höhlen mit bereits stärker zersetz-
tem Mulm. Der noch frische Mulm kann 
wahrscheinlich von einer größeren Zahl 
auch generalistischer xylobionter Arten 
genutzt werden, während den stark zer-
setzten, dunklen Mulm vorwiegend weni-
ge Spezialisten dieser Zersetzungsstadien 
annehmen (Gouix et al. 2015).

Bedeutung der Waldstruktur
Die Artenvielfalt in den Mulmhöhlen 
wurde vor allem im Hinblick auf den Ein-
fluss der Waldstruktur im Umkreis von 
bis zu 500 m um die Mulmhöhlen unter-
sucht. Zu diesem Zweck konnten wir die 
regelmäßig erhobenen Forstinventurda-
ten der BaySF nutzen, die über ein Ras-
ter an Inventurpunkten (200 m x 200 m) 
zahlreiche Parameter der Waldstruktur 
erfassen (z. B. Totholzmenge, Brusthöhen-
durchmesser der umgebenden Bäume, 
Baumartenzusammensetzung). Nach In-
terpolation der Punkt-Daten und Auswer-
tung der eigens dafür erstellten Karten 

5   Fangbereite Emer­
genzfalle an einer Rot­
buche im Forstbetrieb 
Ebrach. Der einzige Weg 
für mulmhöhlenbewoh­
nende Insekten aus der 
mit schwarzem Stoff 
verschlossenen Höhle 
führt durch einen Kunst­
stoffschlauch in den mit 
Ethanol gefüllten Pro­
benbehälter. Dort wer­
den die Insekten für die 
Wissenschaft konserviert. 
Stahlstangen, Kabelbin­
der, Holzklötze und ein 
Spanngurt halten den 
Probenbehälter in Posi­
tion, wenn der Höhlen­
eingang sich nicht in  
Bodennähe befindet.   
Foto: B. Henneberg, Universität 
Bayreuth
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für den Schutz von Lebensgemeinschaf-
ten in Mulmhöhlen (Gossner et al 2013; 
Müller et al. 2015). Insbesondere sollte 
Totholz von Laubbaumarten angereichert 
werden, da xylobionte Käfer nicht nur auf 
die Menge, sondern auch auf die Baum-
art sowie den Durchmesser, den Zerset-
zungsgrad und die Sonnenexposition von 
Totholz sensibel reagieren (Sverdrup-Thy-
geson et al. 2014; Seibold et al. 2016).
Darüber hinaus hat sich die Baumarten-
zusammensetzung des jeweiligen Waldge-
biets als sehr einflussreich für die xylobi-
onte Artenvielfalt in Mulmhöhlen erwie-
sen. Deshalb würde auch eine Erhöhung 
des Laubbaumanteils in nadelholzdomi-
nierten Wirtschaftswäldern helfen, die 
Artenvielfalt xylobionter Käfer in Mulm-
höhlen zu erhöhen.

dem Forstbetrieb Ebrach eine deutliche 
genetische Strukturierung auf. Diese 
könnte einerseits durch ein geringes Aus-
breitungsvermögen der Käfer, die an das 
langlebige Habitat Mulmhöhle angepasst 
sind, bedingt sein. Andererseits weisen 
gerade solche Spezialisten häufig auch 
eine sehr kleine Populationsgröße auf, 
die zu ähnlichen Mustern führen würde.

Fazit
Als Konsequenz der Studie für die forst-
liche Praxis ergeben sich der Schutz und 
Erhalt von jeder sich entwickelnden und 
bestehenden Mulmhöhle, da jede dieser 
Höhlen in ihrem spezifischen Aufbau 
und ihrer Ausgestaltung eine einzigarti-
ge Bandbreite an wertvollen Kleinsthabi-
taten enthält (Siitonen 2012; Micó 2018). 
Angesichts der Seltenheit von Mulmhöh-
len in Wirtschaftswäldern und der sehr 
unterschiedlichen Habitatansprüche ih-
rer Bewohner sollten sämtliche bestehen-
den Mulmhöhlen geschützt werden. Da-
rüber hinaus sollten im Hinblick auf die 
jahrzehntelange Entwicklungszeit von 
Mulmhöhlen alle Bäume bewahrt wer-
den, die Strukturen (z. B. großflächige 
Rindenverletzungen, Astabbrüche) ent-
halten, aus denen sich Mulmhöhlen ent-
wickeln könnten. 
Die Studie belegt, dass neben der Quali-
tät der einzelnen Mulmhöhlen auch die 
Waldstruktur von Bedeutung für die Ar-
tenvielfalt der Mulmhöhlenbewohner ist. 
Folglich ist auch die Anreicherung von 
Totholz in Wirtschaftswäldern förderlich 

lich geringer ausfällt als der Einfluss der 
lokalen Mulmhöhleneigenschaften oder 
von Waldstrukturelementen wie z. B. der 
Menge an Totholz. Bemerkenswert war 
allerdings, dass der Einfluss der Land-
schaftsstruktur bei den Rote-Liste-Arten 
stärker ausgeprägt war. Folglich reagieren 
gefährdete xylobionte Käferarten sensib-
ler auf das Habitatangebot der umgeben-
den Landschaft als nicht gefährdete Arten. 
Für äußerst seltene »Urwaldreliktarten« 
(in unserer Studie der Schnellkäfer Crepi-
dophorus mutilatus) ist bekannt, dass sie 
Lebensräume mit hochwertiger Habitat-
ausstattung benötigen (Müller et al. 2005).

Geringe Ausbreitungsfähigkeit von 
Mulmhöhlenspezialisten?
Die Ausbreitungsfähigkeit der meisten 
mulmhöhlenbewohnenden Käferarten ist 
noch unbekannt (Feldhaar & Schauer 
2018). Im Rahmen unserer Studie führ-
ten wir deshalb für zwei ausgewählte 
xylobionte Käferarten populationsgene-
tische Analysen durch. Die zwei Mulm-
höhlenspezialisten, der Kammkäfer Euc
nemis capucina und der Kurzflügelkäfer 
Hesperus rufipennis, wiesen – anders als 
bei zuvor von uns populationsgenetisch 
untersuchten Totholzgeneralisten – be-
reits innerhalb eines Waldgebiets wie 

6   Der Autor beim Anbringen einer höher gelege­
nen Emergenzfalle an einer Rotbuche im Forstbe­
trieb Kelheim. Höhleneingang etwa 350 cm über dem 
Waldboden.  Foto: Vanilla Mertl, Universität Bayreuth 

Zusammenfassung
Im Rahmen der vorgestellten Studie wurden die Auswirkungen der 
Landschafts- und Waldstruktur auf die Artenvielfalt von Arthropoden 
in Mulmhöhlen sowie deren Ausbreitungsdistanzen untersucht. Dies 
erfolgte unter anderem mit Hilfe von Forstinventur- und Fernerkun­
dungsdaten auf größeren räumlichen Skalen. Die Studie zeigt, dass für 
die Artenvielfalt in den Mulmhöhlen insbesondere die Qualität der ein­
zelnen Mulmhöhlen, die Waldstruktur sowie die Baumartenzusammen­
setzung von Bedeutung sind. Da Mulmhöhlen Schlüsselstrukturen für 
eine hohe Artenvielfalt im Wald darstellen, sollte besonderes Augen­
merk auf den Schutz und Erhalt dieses Lebensraums gelegt werden.  

Projekt
Das Projekt »Arthropodengemeinschaften in 
Mulmhöhlen im Landschaftskontext: Einfluss der 
Wald- und der Landschaftsstruktur auf Diversität 
und Ausbreitungsdistanzen im regionalen Vergleich 
(L58)« (Laufzeit: 01.04.1918–31.12.2021) wurde, ebenso 
wie das Vorgängerprojekt L56, durch das Bayerische 
Staatsministerium für Ernährung, Landwirtschaft und 
Forsten sowie die Oberfrankenstiftung finanziert.

Literatur
Das Literaturverzeichnis finden Sie unter  
www.lwf.bayern.de in der Rubrik »Publikationen«. 

7   Der Kurzflügelkäfer Hesperus rufipennis ist ein 
Mulmhöhlenspezialist und eine von zwei xylobionten 
Käferarten, die im Rahmen der Studie populations­
genetisch untersucht wurde.  Foto: Per Hoffmann Olsen, 
www.insects.at
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