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K. Eduard Linsenmair, Wiirzburg

Biologische Vielfalt und 6kologische Stabilitat

Those who sustain the diversity of living things
and their genetic inventions will find themsel-
ves custodians of a treasure trove of ever-increas-

ing worth [1].

Deas in jiingerer Zeit zunehmende Inter-
esse der Offentlichkeit an der organismi-
schen Vielfalt (der Biodiversitit) und an
Fragen der Stabilitit von Okosystemen
ist Folge einer langsam wachsenden Be-
sorgnis, wir kénnten uns - durch riick-

sichtslosen Umgang mit der Natur - den
Ast absigen, auf dem wirsitzen[2, 3,4, 5,
6]. Eine hyperexponentiell wachsende
Menschheit ist das Grundiibel. Sie stei-
gert ihren Ressourcenverbrauch noch
mehr als ihr Wachstum und produziert
eine global steil ansteigende Flut um-
weltbelastender Giiter und Dienstlei-
stungen [7]. Immer rascher und radikaler
werden dabei die weltweit noch verblie-
benen naturnahen Lebensrdume umge-
wandelt und dadurch mehr und mehr
Organismenarten an und iiber den Rand
der Ausrottung gedringt, auch wenn dies
vorerst noch nicht besonders auffille, da-
noch relativ wenige unserer Fernsehlieb-
linge, der ,charming mega-animals“ un-
ter den Siugern und Végeln, dabei sind
(u. a.[8, 9, 10], Zusammenfassung in [4,
11]). Mit zunehmender Effektivitdt ver-
schleudern wir - kurzfristiger 6konomi-
scher Vorteile zuliebe — unser reichstes
natiirliches Erbe, die genetische Diver-
sitit der Organismen, und zerstoren die
Vielfalt der von ihnen gebildeten, die
Biosphire prigenden Strukturen. Dabei

haben wir nicht einmal gréfenord-
nungsmiflig die Dimensionen dieser Di-

- versitidt [6, 12, 13, 14, 15], geschweige

denn ihre Rolle in den lokalen und glo-
balen 6kologischen Prozessen verstan-
den oder wenigstens — ganz pragmatisch-
egoistisch - ihren mdglichen derzeitigen
Nutzen fiir uns systematisch erfafdt [16,
17].

Mit am empfindlichsten reagieren die-
jenigen Systeme auf radikale Eingriffe,
die die hochste Artenmannigfaltigkeit
aufweisen - etwa die immergriinen Wil-
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der der Feuchttropen. Wenn z. B. dem
heute noch fast iiberall in den Tropen be-
triebenen, riicksichtslosen Holzraubbau
(Abb. 1, 2) mit dem sekundiren Effekt
der Erschlieffung vorher kaum zuging-
licher Gebiete (Abb. 3), die landwirt-
schaftliche Nutzung iiber vorausgehen-
de Brandrodung (Abb. 4) mit Wander-
feldbau (Abb. 5) folgt, dann entwickelt
sich nach sehr kurzer Nutzung oft nur
noch eine monotone, von Alang-Alang
(Imperata cylindrica), einer Grasart, be-
herrschte (Abb. 6) Landschaft. Auch bei
den meisten Holzplantagen (Abb. 7)
sind die Zukunftsaussichten auf armen
Béden in den Tropen nicht besser. Ohne
massive Diingung und sonstige Pflege-
eingriffe sind diese Boden bereits nach
der ersten Holzernte - nach ca. acht
Jahren im Fall der hier abgebildeten
Paraserianthes (Albizia) falcataria - et-
schopft. Von Restwildern weiter als eini-
ge hundert Meter entfernte derartige
Flichen haben so gut wie keine natiir-
liche Regenerationsfihigkeit innerhalb
von Zeitspannen, die fiir uns relevant
sind (Jahre bis Jahrzehnte [18, 19]).
Damit sind wir bei der Frage ange-
langt: Wie hingt die Arten-Diversitit,
also die Vielfalt der Arten (und ihre rela-
tiven Hiufigkeiten), mit der Stabilitdt
von Lebensgemeinschaften zusammen?
Zu diesem Problemkomplex sind derzeit
nur Teilantworten méglich: Lebensge-
meinschaften, vor allem natiirlich die be-
sonders artenreichen, sind in threr Struk-
tur und ihrer funktionellen Dynamik

schwer durchschaubar und duflerst viel-
filtig. Nicht einmal die Grundprinzi-
pien haben wir bisher wirklich verstan-
den [20, 21]. Nur sehr langfristige,
vergleichende Feldforschung kann die
vielen noch fehlenden Antworten er-
bringen, aber leider fehlt es hier allzuoft
am entsprechenden Problembewufitsein
der Entscheidungstriger und damit an
der notwendigen Forderung solcher wis-
senschaftlicher Forschung.

Die ,klassische“ Hypothese:
Hohe Diversitit fordert Stabilitit

Mein Thema wurde erstmals explizit von
Elton im Jahr 1927 in die wissenschaftli-
che Diskussion eingebracht. Elton [22,
23] und andere [24] postulierten, daf}
Komplexitit einer Lebensgemeinschaft
und ihre Stabilitdt positiv korreliert sein
miifiten. Einige von Eltons Argumenten
sind in der Tabelle auf S. 272 zusammen-
gefaflt. Inzwischen wissen wir, daf} diese
Argumente teilweise nicht zutreffend
waren bzw. es wahrscheinlichere Er-
klirungen gibt [25, 26], z. B.:

1. Das erste Argument ist unrichtig.

2. Beim zweiten Argument muf} einge-
wendet werden, daf} es keine Beweise
fiir hohere Stabilitit von Vielartensy-
stemen im Laboratorium gibt. Das
Problem liegt hier in der Schwierig-
keit, die natiirlichen Bedingungen in
hinreichender Ahnlichkeit im Labo-
ratorium nachzuahmen.

-

Abb. 1: In den meisten Regionen der Tropen findet - trotz oft guter Forstgesetzgebung auf dem Pa-
pier - nach wie vor ein weitgehend unkontrollierter Holzraubbau in den Primirwildern statt, wie
hier beim Fillen einer Shorea (Dipterocarpaceae) in Ostkalimantan (Borneo/Indonesien). Allein
durch sorgfiltige Wahl der Fillrichtung und des Riickewegs lielen sich oft bis zur Hilfte der Schi-
den an der Vegetation und dem Boden kostenneutral vermeiden (bis weit iiber 50 Prozent der auf
einer geschlagenen Fliche stehenden, nicht direkt genutzten Biume - inkl. Jungwuchs - werden
beim iiblichen riicksichtslosen Vorgehen zerstort oder stark geschidigt). Da die Konzessionire
nicht fiir Schiden belangt und Konzessionen oft nur sehr kurzfristig vergeben werden, und da
meist nicht-ausgebildetes Personal im Akkord arbeitet, fehlen die Voraussetzungen fiir eine Scha-

densminimierung.
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Abb. 2 (oben) und Abb. 3: Fiir den
Abtransport der Stimme werden
breite (teilweise befestigte) Straflen
bendtigt, die solche Gebiete fiir an-
dere Nutzungsformen (u. a. den
Wanderfeldbau) erst erschliefen
(bzw. die ErschlieBung wesentlich
erleichtern und beschleunigen).

. .

Abb. 4: Brandrodung [4] wird schon
seit langer Zeit im Zusammenhang
mit dem Wanderfeldbau betrieben.
Dieser Wanderfeldbau war in exten-
siver Form in allen Tropenregionen
der Welt iiblich. Er ist dann 8kolo-
gisch unbedenklich, wenn nur klei-
ne Parcellen so gerodet werden und
diesen dann ausreichend lange Bra-
chezeiten zur Regeneration gelas-
sen werden (mindestens 15 Jahre als
Durchschnittswert).
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Tabelle: Die wichtigsten Argumente, die Elton
anfiihrte, um die von ihm postulierte positive
Korrelation der Diversitit von Lebensgemein-
schaften mit ihrer Stabilitit plausibel zu ma-
chen.

1. Mathematische Modelle der Interaktionen
von zwel oder wenigen Arten sind instabil.

2. Laborgemeinschaften, die nur zwei oder
wenige Arten umfassen, kdnnen kaum
ohne Aussterben (der einen oder anderen
Art) erhalten werden.

3. Inseln, die iiblicherweise weniger Arten
aufweisen, kénnen eher von Immigranten
besiedelt werden als artenreiche Kontinen-
talgebiete.

4. Monokulturen von Kulturpflanzen sind
tiir Befallund Zerstsrung durch Schidlinge
besonders pridestiniert.

3. Das dritte Argument stimmt vielfach,
hat aber mit speziellen Eigenheiten
der betreffenden Lebensgemeinschaf-
ten zu tun, z. B. mit groflen unbesetz-
ten Nischen und fehlender Anpas-
sung an bestimmte biotische Bela-
stungen, weil diese in der Evolu-
tionsgeschichte nie auftraten.

4. Dieses Argument trifft zu, aber nur
fiir menschengemachte Monokultu-
ren. Von einzelnen Pflanzenarten do-
minierte natiirliche Systeme kénnen
dagegen iiber relativ lange Zeiten sehr
stabil sein: z. B. die Schilfgiirtel vieler
Seen und der Rotbuchenwald unserer
Region [27]. Die anthropogenen
Monokulturen sind stark gestérte, auf
einer fritheren Sukzessionsstufe fest-
gehaltene, kiinstliche und nicht in ei-
ner lingeren Evolution gewachsene
Systeme.

Weitere Argumente, die fiir die Elton-
MacArthursche Hypothese zu sprechen
schienen, entstammten Uberlegungen
zu den Stoff- und Energiefliissen durch
Lebensgemeinschaften und zu Riuber-
Beuteverhiltnissen. Je mehr Arten durch

wechselseitige Abhingigkeiten eng mit-
einander verzahnt sind, um so leichter
sollte dieses als solides Netz gesehene Be-
ziehungsgefiige Storungen — wie das Aus-
sterben einer Art - auffangen kdnnen
(Abb. 8). Intuitiv klingt dies sehr plausi-
bel. Bis heute ist diese Vorstellung aber
eine rein theoretische Moglichkeit ge-
blieben, weil noch kein einziges natiirli-
ches Nahrungsgefiige hoherer Komple-
xitit mit der notwendigen Griind-
lichkeit quantifiziert wurde. Die bisheri-
gen Befunde weisen aber eher auf relative
kurze Ketten (siche Abb. 8b) als auf Net-
ze hin [25, 28, 29, 30]).

Die verinderte Sicht:
Mays mathematische Modelle

Die Hypothese der positiven Korrela-
tion zwischen hoher Diversitit und ho-
her Stabilitit wurde an der Front der
okologischen Wissenschaft schnell fallen
gelassen, als relativ einfache mathemati-
sche Modelle [31, 32] zeigten, daf} bei
sonst gleichen Bedingungen Systeme mit
mehr interagierenden Spezies bzw. mit
zunehmender Interaktionsstirke zwi-
schen den Arten dazu neigen, auf
Stérungen empfindlicher zu reagieren,
d. h. weniger wahrscheinlich zu ihren
Gleichgewichten zuriickzukehren, als
einfachere Systeme.

Da auch etwas weiterentwickelte Mo-
delle [29, 33, 34, 35, 36] und empirische
Untersuchungen an kiinstlich zusam-
mengesetzten Kleingemeinschaften und
an engen Ausschnitten natiirlicher Bio-
zonosen mehrheitlich in die gleiche
Richtung wiesen [25, 30]), verlor dieses
Thema seine Attraktivitit. Die meisten
Theoretiker beunruhigte es dabei nicht,
daf} im Vergleich zu ihren Modellen viel
komplexere Systeme, wie etwa zahlrei-
che tropische Lebensgemeinschaften -~
trotz vieler natiirlicher Stérungen in
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Abb. 5: Auf frisch gerodeten Flichen angebauter Trockenreis. Arme Béden erlauben oft nur eine
Nutzung iiber ein bis drei Vegetationsperioden bei Anbau von annuellen Nutzpflanzen. Danach
ist der Boden erschopft.

Abb. 6: Wo nicht wenigstens teilweiser Baumbestand erhalten geblieben ist, wird z. B. in weiten Tei-
len Siidostasiens das kaum nutzbare Alang-Alang-Gras (Imperata cylindrica) zur alles behert-
schenden Pflanze.
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Vergangenheit und Gegenwart - sich de
facto als sehr persistent erweisen, solange
keine massiven menschlichen Eingriffe
erfolgen. Wir finden dort kein stirkeres
Fluktuieren von Populationsgréfien und
Artenzahlen als in den gemifigten Syste-
men, sondern fast alle - allerdings noch
diirftigen — Befunde sprechen eher fiir
das Gegenteil (siehe aber [37, 38]), ob-
wohl die Artenzahlen in den Lebensge-
meinschaften zum Teil um bis zu zwei
bis drei Groflenordnungen héher sind.
Nur ein geschichtliches Bild sei hier
angefiihrt (Abb. 9): So in der Fliche re-
duziert und fleckenhaft verteilt, wie in

Abb. 7: Holzplantagen - hier Para-
serianthes (Albizia) falcataria -
fiihren auf den meist armen Tro-
penbdden zu einer raschen Boden-
degradation. Ohne Diingung und
sonstige  massive  Pflegemaf-
nahmen sieht auch hier der End-
zustand bald nach der ersten (iibli-
cherweise nach 8 Jahren erfol-
genden) oder spitestens nach der
zweiten Holzernte wie in Abb. 6
aus.

Abb. 9a dargestellt, stellen sich die Ver-
fechter der (nicht unumstrittenen [39]),
auf einer Arbeit von Haffer [40] basie-
renden Refugialtheorie die Verteilung
des tropischen Regenwaldes in Siidame-
rika am Ende der letzten Eiszeit vor [41,
42]. In etwas mehr als 10000 Jahren er-
folgte hier mit der Verbesserung des Kli-
mas eine sehr starke Ausbreitung (Abb.
9b) zu Lasten von Savannenformatio-
nen. Solche grofirdiumigen Schrump-
fungs- und Ausdehnungsprozesse diirf-
ten im Quartdr und Tertidr mehrfach
stattgefunden haben, was auf eine erheb-
liche Robustheit des Systems hinweist.
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Modelle und Realitit:
Sind komplexere Systeme instabiler?

Wie relevant sind die erwihnten Model-
le fiir die Beurteilung der tatsichlichen
Eigenschaften real existierender Lebens-
gemeinschaften? Zeigen sie mehr, als daf§
es keine automatische positive Bezie-
hung zwischen Diversitit und Stabilitit
gibt, sondern eher ~ rein vom Systemver-
halten her - eine negative, gegen die evo-
lutiv Gegenmittel gefunden worden sein
miissen? Wohl kaum, denn wie hitten
sich sonst die komplexen Lebensgemein-
schaften, denen wir heute vielerorts be-
gegnen, entwickeln sollen?

Dariiber hinaus miissen wir fragen: Ist
die Mehrzahl der Modelle nicht auch
deshalb nur sehr bedingt relevant, weil
sie von einer unrichtigen Grundannah-
me ausgehen, nimlich der, dafl sich

natiirliche, ungestdrte Systeme in einem
Gleichgewicht  (hinsichtlich ~ Arten-
zusammensetzung und Populations-
groflen) befinden [32, 35, 43]. Mit
verlingerten Dauerbeobachtungen an
Okosystemen mehren sich die Hinweise,
daf} dynamisches - z. B. zyklisches oder
chaotisches — Verhalten [25, 30, 44, 45]
eher die Regel ist.

Ein Beispiel: Nach der Mosaik-Zyklus-
Hypothese ist unser Rotbuchenwald kei-
ne Klimaxgesellschaft, die sich unbe-
grenzt halten konnte, wenn die
Auflenbedingungen gleich blieben und
wir ihn in Ruhe lieflen [46]. Auch vollig
ungestort soll er nur einige hundert Jah-
re existieren kénnen, wenn wir eine klei-
nere Fliche betrachten (sieche Abb. 10).
In dieser Zeit verhindern die Buchen lo-
kal als Altersklassen-Hallenwald ihre
Verjiingung so gut, dafl der Bestand iiber-
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Abb. 8: Altere hypothetische Modellvorstellung zu Nahrungsnetzen in artenreichen Systemen (8a)
und die eher der Realitit entsprechenden Nahrungsketten, die zu erwarten sind, wenn quantitativ
unbedeutende Nahrungsfliisse weggelassen werden: das gedachte Netz 6st sich dann in zwei krif-
tige und drei diinne Ketten auf. Prim.Prod. = Primérproduzenten; PK = Primirkonsumenten; SK
= Sekundirkonsumenten; TK = Tertidrkonsumenten; EK = Endkonsumenten (nach Remmert

1989, [27]).
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a b

Abb. 9: Verbreitung der tropischen Regenwilder Siidamerikas in jiingerer Zeit (schraffierte Fliche
in 9a) und nach der Refugialtheorie vermutete Verbreitung zum Hohepunkt der letzten Eiszeit
(punktierte Flichen und schraffierte Fliche fiir den Bereich des engeren Amazonasbeckens in 9b)
(9a nach Begon et al. 1991 [28], 9b nach Terborgh 1993 [39]).

Abb. 10: Illustration zur Mosaik-Zyklus-Hypothese gemifligter Wilder: Verteilung der verschie-
denen Sukzessionsstufen im Ausschnitt eines Buchen-Urwalds in Osteuropa (nach Hannes Mayer
aus Remmert 1989 [27], mit Erlaubnis des Springer Verlags). Schwarz: Klimax- bzw. Optimalpha-
se; durchgehend schraffiert: Endphase; gestrichelt, schraffiert: Absterbephasen; weifd: Verjiin-
gungsphase; kariert: Zwischenphasen.
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altern muf} und daran dann direkt oder
indirekt zugrunde geht. Danach folgt
dann eine lingere, sehr dynamische Suk-
zessionsphase, die wesentlich artenrei-
cher ist und an deren Ende wieder der
Buchenwald steht. Mehr oder weniger
lokal begrenzte, stochastische Stérungen
sorgen grofiraumig - trotz der langen Le-
benszeit der Buchen - fiir eine zu jedem
Zeitpunkt artenreiche, alle Sukzessions-
stufen umfassende Fleckenteppichland-
schaft, daher der Begriff Mosaik-Zyklus.
Stimmt dieses Konzept und beschreibt es
eher die Regel als die Ausnahme, wofiir
vieles spricht [47], dann gehen fast alle
Modelle von einer falschen Vorausset-
zung aus, wenn sie einen Gleichge-
wichtszustand im ungestérten System
annehmen.

FEine weitere notwendige, kritische
Frage ist, was denn hier ,Stabilitdt* tiber-
haupt bedeutet. Werden nicht ganz ver-
schiedene Systemeigenschaften in einen
Topf geworfen?

Stabilitit: Welche Systemeigenschaften
verbergen sich hinter diesem Begriff?

Wenn wir zur Klirung dieser Frage die
Literatur durchforsten, dann beschrei-
ben die folgenden beiden Zitate die Si-
tuation sehr zutreffend: ,, The number of
stabiliry definitions to be found in the lite-
rature is limited only by the time spent on
reading it “[48]. , Definitions are still wide-
ly varying, and theory far outstrips the
data“[49]

Dieser Definitionswildwuchs spiegelt
die fast uniiberschaubare Vielfalt der
dkologischen Systeme und Situationen
wider, aus denen heraus die jeweiligen
Forscher ihre Definitionen entwickel-
ten. Bei niherer Analyse des Gebrauchs
dieses Begriffs zeigt sich: Stabilitdt ist ein
Sammelbegriff fiir verschiedene System-
eigenschaften, deren Vermengung zu viel

Verwirrung fiihren mufite. Die verschie-
denen Begriffe und Definitionen lassen
sich auf vier Kategorien reduzieren. Da-
bei herrscht aber bei den Autoren, die
sich um eine Begriffserklirung be-
mithen, noch keine Einigkeit in der Ter-
minologie [25, 28, 48, 50, 30].

Konstanz (constancy): Ein konstantes
System verindert sich auch bei natiirli-
chen, aperiodischen Schwankungen der
okologischen Bedingungen (z. B. denen
des Klimas) in seiner Artenzusammen-
setzung und deren Abundanzen nur ge-
ringfligig. Ein solches System verhindert
die Immigration neuer Arten bzw. absor-
biert sie ohne Probleme, und es bewahrt
die systemzugehorigen Arten vor hohen
Aussterberaten. Vorhandene oder feh-
lende Konstanz kann aber auch anders
bestimmt werden, nimlich tiber die ge-
ringe bzw. starke Varianz allgemeinerer
quantitativer Struktur- und Prozefi-
groflen: iiber die stehende Biomasse,
tiber Primirproduktion, Energie- und
Stofffliisse etc. Dabei wird im Fall der
Konstanz solcher Parameter nicht auto-
matisch angenommen, dafl Artenzusam-
mensetzungen und Abundanzen auch
kaum schwanken.

Ein so als konstant definiertes System
muf} nun in keiner Weise widerstands-
fihig gegeniiber sehr starken St6rungen
sein, wie sie viele anthropogene Eingriffe
darstellen. Ein System, das eine solche
Widerstandsfhigkeit aufweist, besitzt

Resistenz (resistance, zum Teil auch als
inertia bezeichnet). Sie ist das, was die
meisten Theoretiker und Empiriker bei
ithren Analysen untersuchen, nimlich
die Stabilitdt gegeniiber Stérungen, auf
die manche Systeme empfindlich reagie-
ren. Ein Schilfbestand z. B. hilt starke
Wasserstandsinderungen, alle mégli-
chen Biozide, unterschiedlichste Verin-
derungen der Wasserqualitit und starke
anthropogene Stérungen aus [51]. Ein



278

Linsenmair

nihrstoffarmer See dagegen kann allein
mit etwas erhdhter Einleitung eines
Nihrstoffes (des Phosphors) rasch um-
kippen und seine alte Lebensgemein-
schaft weitgehend verlieren [28, 52].

Auch ein sehr resistentes System wird
ab einer bestimmten Amplitude
und/oder Frequenz der Stérung seine
Resistenz verlieren. Manche Systeme
kehren aber nach dem Ende einer
Stérung schnell wieder in den alten Zu-
stand zuriick, sie zeigen einen weiteren
Aspekt von Stabilitit, nimlich den der
Elastizitdi (vesilience, auch elasticity).

Mihen wir einen Schilfbestand ab,
dann wichst er schnell wieder nach, was
ihn neben weiteren Eigenschaften fiir die
menschliche Nutzung sehr geeignet
macht [51]. Hacken wir grof}flichig ei-
nen Regenwald ab, dann wird er unter
ungiinstigen Bedingungen in einer fiir
uns iiberschaubaren Zeit nicht mehr zu
einem Wald regenerieren. Ob die Elasti-
zitdt hoch ist, hingt erstens von den Ge-
nerationszeiten, zweitens und vor allem
von vielen speziellen Eigenschaften der
strukturprigenden Organismen, die nur
aus der jeweiligen Evolutionsgeschichte
heraus verstehbar sind, und drittens ganz
wesentlich von der Verfiigbarkeit von
wachstumsbegrenzenden Ressourcen, z.
B. von essentiellen Nihrstoffen, ab.

Schlieflich fehlt uns noch ein Stabi-
litdtsaspekt, der die Betrachtung auf evo-
lutiv relevante Zeitspannen ausdehnt,
die Persistenz (persistence). Sie beschreibt
die zeitliche Existenz von Genpools ein-
zelner Populationen, Arten oder von
Vielartensystemen bis zu ithrem Ausster-
ben.

Es gibt also nicht die eine kologische
Stabilitdt, sondern mehrere Formen, die
so unterschiedlich sind, dafl sie unbe-
dingt begrifflich auseinandergehalten
werden missen. Eine sinnvolle Untersu-
chung der ,Stabilitit“ einer &kologi-

schen Einheit (siehe auch [48]) erfordert
daher eine Reihe von Spezifikationen,
die angegeben werden miissen, um Re-
sultate interpretieren und vergleichen zu
kénnen.

Was muf} bei der Messung von
Stabilititsaspekten beriicksichtigt
werden?

Vor allem folgende Punkte miissen
Beriicksichtigung finden:

» Das Niveau der Analyse: Werden Po-
pulationen, Gilden, Bioz6nosen, ganze
Biome oder sogar die Biosphire insge-
samt betrachtet?

» Die interessierende Variable: Sollen
Artenabundanzen oder Artenzahlen er-
faflt, Biomasse gemessen, quantitativer
Nahrungsflufl, Nihrstoffaustrag etc. be-
stimmt werden?

» Die dynamische Bezugsgrifse der Le-
bensgemeinschaft: Zeigt das untersuchte
System ein lokales Gleichgewicht, re-
gulire Oszillationen oder chaotische
Fluktuationen? Ohne Kenntnis der Re-
ferenzdynamik kann man das Verhalten
nach z. B. anthropogenen Storungen
nicht zuverlissig beurteilen.

» Die potentiell destabilisierende Stor-
grofse: Sie mufd hinreichend genau be-
schrieben werden (d. h. Einwirkungsin-
tensitit, -dauer, -wiederholungsrate
miissen quantifiziert sein). Bei der Erfas-
sung der Wirkung besteht dann die
grofle Schwierigkeit darin, die Effekte
der Stérvariablen aus der normalen Sy-
stemdynamik herauszufiltern und von
den Einfliissen unkontrollierbarer sto-
chastischer Ereignisse abzugrenzen, was
sehr problematisch sein kann.

» Die rdumliche Dimension der Analy-
se: Bei geniigend kleiner Auflésung wird
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sich fast jedes biologisches System in je-
dem Aspekt als instabil erweisen. Hier
ist eine der Fragestellung adiquate und
dem System gemifle Grofle des unter-
suchten Areals zu wihlen. Artenkon-
stanz z. B. ist auch im ginzlich ungestor-
ten System ein eher regionales
Phinomen. Lokal gibt es in den meisten
Organismengruppen grundsitzlich Ar-
tenwechsel, wobei sich die Begriffe lokal
und regional auch auf der Ebene der ein-
zelnen Art nicht klar voneinander ab-
grenzen lassen.

» Der biotische Systemausschnitt: Da
wir bei komplexen Lebensgemeinschaf-
ten keine Vollanalyse durchfiihren kén-
nen, stellt sich die Frage nach dem
Systemausschnitt, den wir wihlen miis-
sen, um sinnvolle Aussagen machen zu
konnen. Wenn wir heute in einem natur-
nahen Regenwald anthropogen bedingte,
indirekte Einfliisse auf einen der Stabi-
litdtsaspekte rasch feststellen wollen,
dann macht es keinen Sinn, Abundanz-
verinderungen und Artenwechsel bei
den strukturprigenden Biumen unter-
suchen zu wollen. Bis hier solche Effekte
erkennbar sind, ist es fiir eine intendierte
Gegensteuerung schon zu spit.

Hochstwahrscheinlich ist es aber auch
nicht sinnvoll, sich auf die besonders fle-
xiblen, lernfihigen Wirbeltiere wie Pri-
maten oder Voégel als Storanzeiger zu
konzentrieren. Aber iiblicherweise tun
wir dies, weil es die einzigen grofieren
Gruppen sind, die wir artenmiflig gut er-
fafit haben. Welches hier die besten Indi-
katoren sind, die mdglichst frithzeitig
Verinderungen signalisieren, wissen wir
vorerst nicht. Vermutlich miissen wir in
den artenreichsten Gruppen mit den
vielfdltigsten Nischen und der kleinriu-
migsten Verbreitung - also z. B. bei In-
sekten - suchen, und unter ihnen geben
wahrscheinlich die seltenen Arten mit

sehr spezialisierten Anspriichen - und
daher geringster Resistenz — die besten
Indikatoren ab (Abb. 11).

» Die zeitliche Dimension: Hier gilt
mutatis mutandis dasselbe wie hinsicht-
lich der raumlichen Dimension. Sie muf}
in einer sinnvollen Relation sowohl zum
untersuchten Stabilititsaspekt als auch
zur Storgrofle, zum funktionellen Aus-
schnitt und zu dessen dynamischem Ver-
halten stehen.

Jeder dieser Aspekte von &kologischer
Stabilitit ist immer relativ, denn langfri-
stig verindert sich alles, nicht zuletzt
durch das permanente Wirken evoluti-
ver Prozesse selbst. Wir kénnen also nur
sagen, irgendein System ist in dem und je-
nem Aspekt stabiler als ein anderes. Die
Aufstellung absoluter Kategorien ist
nicht méglich und damit auch nicht die
Festlegung von klaren Grenzwerten fiir
Diversitdtsreduktionen als Folge negati-
ver anthropogener Einfliisse. Wie woll-
ten wir objektiv entscheiden, wo die
Grenze zu setzen ist, nachdem das Postu-
lat, keine Art zu gefihrden, sicher nicht
realisierbar ist?

Art ist nicht gleich Art in unserer Be-
wertung: Fur den grofleren Teil der
Menschheit ist ein Panda charismati-
scher als ein parasitischer Bandwurm,
und auch objektiv sind Arten in ihrer Be-
deutung fiir z. B. die Konstanz und ande-
re Stabilitdtseigenschaften ihres Systems
nicht gleichwertig [53]. Wir kennen eini-
ge besonders wichtige, sogenannte
Schliisselarten, ,keystone species* [54,
55]. Von ihnen hingen zahlreiche andere
Spezies in threm Uberleben ab. Zu dieser
Gruppe gehdren z. B. einzelne Arten
von Feigenbiumen in den Tropen, die zu
Mangelzeiten fruchten und auf die frugi-
vore Vogel- und Siugerarten angewiesen
sind. Diese Friichtefresser stellen ihrer-
seits auch Schliisselarten dar, da z. B. im
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Abb. 11: Die besten Bioindikatoren sind unter den hochdiversen Invertebraten zu erwarten, z. B.
in der artenreichsten Gruppe der Insekten, bei den Kifern. Unter diesen sind die Riisselkifer (Cur-
culionidae, siche Abb.), neben den Blattkifern (Chrysomelidae), eine besonders vielversprechende
Gruppe. Allerdings haben wir bisher die Diversitit der meisten hoheren Taxa auch noch nicht
annihernd erfafit, und die zur Auswahl und Verwendung von Arten als Bioindikatoren notwendi-
gen Skologischen Kenntnisse fehlen in noch stirkerem Mafl.

Tieflandregenwald iiber 90 Prozent der
Biume und Striucher rein tierverbreitet
sind. Durch Elimination einer einzigen
Art kann also eine Biozénose tiefgrei-
fend verdndert werden und tiber gekop-
pelte Aussterbeereignisse, sogenannte
Dominoeffekte, iiber lange Zeiten se-
kundir weitere Arten verlieren. Biume
ohne Samenverbreiter kdnnen als leben-
de Tote noch Jahrhunderte iiberstehen,
sterben sie dann aber endgiiltig aus, zie-
hen sie alle von ihnen abhingigen Arten
nach.

Da wir die funktionelle Rolle der mei-
sten Arten nicht kennen, fehlt uns hier
meist jede Urteilsmoglichkeit. Auflerdem
unterscheidet sich jedes System vom ande-
ren infolge seiner unterschiedlichen Evo-
lutionsgeschichte. Daniel Janzens [56]

Aphorismus, dafl keystone species diejeni-
gen Arten sind, die wir niher kennenge-
lernt haben, ist wahrscheinlich weniger
iiberspitzt, als vielfach angenommen.

Worauf beruhen nun die verschiede-
nen Stabilitdtseigenschaften der realen -
vor allem der sehr artenreichen - Le-
bensgemeinschaften, die sie nach den
Modellen eigentlich gar nicht haben
diirften?

Was sind eigentlich Lebensgemein-
schaften: rein zufillig zusammengewiir-
felte Populationen, die nur aus evolu-
tionsgeschichtlichen und biogeogra-
phischen Griinden zusammenleben,
oder eng aufeinander abgestimmte Ein-
heiten, so etwas wie Superorganismen
mit speziell selektierten Stabilisierungs-
mechanismen?
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Lebensgemeinschaften:
zufillig zusammengewiirfelt oder
eng koevoluiert?

Im Evolutionsspiel geht es ausschliefllich
um individuelle Vorteile bei der Repro-
duktion. Die natiirliche Selektion kann
daher weder direkte Arterhaltung bewir-
ken, noch kann sie direkt die Stabilitit
von Lebensgemeinschaften formen (z. B.
[57)). Sie kann dies aber auf dem indirek-
ten Weg erreichen und zwar iiber solche
emergente Eigenschaften, die sich auf die
Abundanz und Persistenz der beteiligten
Populationen positiv auswirken.

Lebensgemeinschaften sind - im Ge-
gensatz zum Vielzellerorganismus, dem
Tierstock und vielen Sozialverbinden -
keine Gesellschaften von Mutualisten
mit gle1chger1chteten genetischen ,Inter-
essen®, sondern sie umfassen stets Popu-
latlonen, deren Mitglieder divergierende
Jnteressen haben. Superorganismen
konnen unter solchen Bedingungen
natiirlicherweise nicht entstehen.

Zeigen aber nicht die vielen wechsel-
seitigen Passungen (von Riuber und Beu-
te, Parasit und Wirt und zwischen Sym-
biosepartnern), die wir in jeder
Lebensgemeinschaft sehen, dafl Biozo-
nosen, wenn schon keine Superorganis-
men, dann doch eng koevoluierte Syste-
me sind?

Zwar gibt es zweifellos zahlreiche sehr
spezifische Beziehungen, jede umfafit
aber meist nur einen kleinen Ausschnitt
aus den Arten einer vollstindigen Le-
bensgemeinschaft. Von Parasit-Wirt-Ver-
hiltnissen abgeschen, ist der Regelfall
eine sogenannte diffuse Koevolution
[58], eine unspezifische generalistische
Anpassung an ein Spektrum Zhnlicher
Anforderungen. Hauptursache dafiir
diirfte die hohe Dynamik der meisten
Systeme sein: Sie dndern sich wihrend
der Evolution der meisten Arten raum-

zeitlich zu stark und zu oft, als dafl man
sich spezifisch in ein viele Arten umfas-
sendes Ensemble detailgenau einpassen
konnte. Solche diffuse Koevolution
macht flexibler gegeniiber Verinderun-
gen und unabhingiger von einem be-
stimmten System, erleichtert Immigra-
tionen in andere Biozénosen und fordert
so die Ausbreitung — und damit insge-
samt die Persistenz der Arten (wobei dies
natiirlich nur eine Folge der diffusen
Koevolution ist, nicht ihre selektive Ur-
sache). Typische Beispiele fiir Produkte
diffuser Koevolution sind die grofle
Mehrzahl der Friichte und ihre Verbrei-
ter (siehe z. B. [59]), wogegen es bei den
Beziehungen Bliiten zu Bestiubern viel
spezialisiertere Verhiltnisse gibt (sieche
z. B.[60]).

Wo aber Generalisten mit Spezialisten
konkurrieren, ob nun auf der intra- oder
der interspezifischen Ebene, sind die er-
steren oft unterlegen, weshalb meist ein
positiver Preis auf Spezialisierung steht.
Eine starke Spezialisierung erscheint
aber nur dort méglich, wo die Randbe-
dingungen fiir den Evoluierenden ausrei-
chend konstant sind, wo z. B. langfristig
und zuverlissig dieselbe genutzte Res-
source zur Verfligung steht. Hier wird
jetzt erstmals in unserem Exkurs deut-
lich, daf3 von den Vitern der Hypothese,
hohe Diversitdt habe erhdhte Stabilitit
eines Systems zur Folge, Ursachen mit
Folgen verwechselt worden sein kénn-
ten.

Da aber viele diverse Systeme existie-
ren und z. B. die hochkomplexen tropi-
schen Systeme ohne massivere anthropo-
gene Einfliisse eher konstanter zu sein
scheinen als die der gemifligten Breiten
und auf nicht zu massive Stérungen
recht elastisch reagieren, kann die Bezie-
hung zwischen Stabilitit und Diversitit
keine reine Finbahnstrafle sein, sondern
wir miissen doch auch emergente, selbst-
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stabilisierende Effekte erwarten, die in
die entgegengesetzte Richtung wirken.
»The task [...] is to elucidate the devious
strategies which make for stability in en-
during natural systems“ [32].

Stabilititseigenschaften natiirlicher
Lebensgemeinschaften

McNaughton [49, 61, 62, 63] untersuch-
te zum einen sehr artenreiche, zum an-
deren relativ artenarme, grasdominierte
Pflanzengesellschaften in den USA und
der Serengeti. Bei Stérung durch krifti-
ge Diingung, gelegentliche Regenfille
und Beweidungsdruck erwiesen sich die
artenreichen Systeme - hinsichtlich ih-
rer Artenzusammensetzung - als weni-
ger resistent als die artenarmeny; sie ver-
loren bei einem Teil der Versuche
signifikant an Diversitit, nicht so die
artendrmeren Pflanzengemeinschaften.
Das Bild drehte sich aber um, wenn z. B.
Produktivitit und stehende Biomasse
betrachtet wurden. Hier verhielten sich
die artenreichen Systeme sehr resistent.
Sie zeigten im Gegensatz zu den artenir-
meren Gemeinschaften bei Diingung
keine hohere Produktivitit und waren
bei Beweidung in der Lage, die Verluste
besser auszugleichen, so daf} sich die ste-
hende Biomasse in den diverseren Ge-
meinschaften weniger verinderte. In
ithrem reichen Artenpool hatten die di-
verseren Gesellschaften offensichtlich
fir jede Situation die richtige Antwort,
sie dimpften die Effekte ab, verhielten
sich also sehr resistent bei den genann-
ten Groflen. Die armen Gesellschaften
dagegen waren zwar artenmiflig kon-
stanter, aber in ithrer Produktivitit weni-
ger resistent. Dies zeigt, wie differen-
ziert die Betrachtung und Beschreibung
sein muf}, um der Realitit gerecht zu
werden.

In mehreren Untersuchungen wurde
gezeigt, daf} sich in Simulationen Ge-
meinschaften, die realen Teilen von Bio-
z6nosen nachgebildet worden waren,
deutlich resistenter und/oder elastischer
verhielten als Zufallskombinationen aus
demselben regionalen Artenbestand [33,
64, 34, 29]. Willkiirlich zusammenge-
wiirfelt scheinen Lebensgemeinschaften
demnach nicht zu sein. Gibt es generelle
Regeln bei ihrer Strukturierung?

Okologische Konvergenz

Einen der besten Hinweise auf Regeln
bei der Zusammensetzung von Gemein-
schaften liefert die Erscheinung der éko-
logischen Konwvergenz [65]. Denn diese
Konvergenz in den &kologischen Rollen
von Arten findet sich in véllig isoliert
voneinander entstandenen, taxono-
misch ginzlich verschiedenen Lebensge-
meinschaften. Dies gilt, um mit einer
groflen Dimension zu beginnen, z. B. fiir
die Struktur von Regenwildern. Man
braucht schon gute botanische Kenntnis-
se, um nach einem Blindflug zu erken-
nen, ob man sich in einem Regenwald in
Siidamerika, Afrika oder Siidostasien be-
findet, so dhnlich sind die Erscheinungs-
formen bei gleichen Klimaverhaltnissen.

Végel, die in den untereinander struk-
turell sehr dhnlichen, sogenannten medi-
terranen Vegetationstypen [67], wie der
mittelmeerischen und siidafrikanischen
Macchie, dem kalifornischen Chaparrall
und dem chilenischen Matorrall vor-
kommen, weisen trotz ganz unterschied-
licher taxonomischer Zugehdorigkeit
sehr weitgehende Ubereinstimmung
zwischen den stelleniquivalenten Arten
(im Verhalten und der Morphologie)
und dariiber hinaus in der Struktur der
gesamten Vogelgilde auf. Ein weiteres
Beispiel zeigt Abb. 12: die nach Nah-
rungsgewinnungsmethode und Ort der
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Nahrungsaufnahme sortierten Gemein-
schaften von Phytophagen einer Eichen-
art in England und Kanada. Bei unglei-
cher taxonomischer Zusammensetzung
der Insekten zeigen sie ein erstaunlich
hohes Maf} von funktioneller Uberein-
stimmung (kurze Zusammenfassung z.
B. in [30]).

Es lassen sich auf der anderen Seite
auch viele Beispiele fehlender XKonver-
genz anfiihren [65], die aber meist keine
Beweise gegen das Wirken von Struktu-
rierungsregeln liefern. Hier stoflen wir
wieder auf das schon mehrfach erwihnte

zentrale und typisch biologische Pro-
blem, das wahrscheinlich hauptverant-
wortlich fiir unsere Unkenntnis auf die-
sem Gebiet ist, nimlich die Rolle, die die
Geschichte - sowohl die langfristig-
frithere evolutive und biogeographische,
als auch die kurzfristig-rezente - fiir die
Bildung der jeweils gerade betrachteten
Lebensgemeinschaft spielte (siche dazu
[39)).

Durch das Wechselspiel von evoluti-
vem Zufall und selektiven Zwingen sind
in verschiedenen Regionen vielfach sehr
unterschiedliche Evolutionswege einge-

England Blatt- | Blatt- | Blat- | Gall- Blattroller
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Blattkante TTTT * T p *
PP
Blattspreite : e ® ‘e o f T q
Blattspitze ¢ 1 L »
Mittelrippe | & $4® < 3 ]
lauptader | ® | e T * P L
Nebenader | © ‘¢ d ‘
Kanada Blatt- | Blatt- | Blatt- | Gall- Blattrolier
kauer | sauger | minierer| bildner | 4 *
Abb. 12: Vergleich avl | Kat2 | Kat3
von Orten und Me- Blattkante TTTT . r T .
thoden der Nah-
rungsaufnahme der Blattspreite llll 3 L .
Mitglieder der taxo- ® oitre L./
nomisch unter- -
R Blattspitze
schiedlichen Phyto- Hspitze i
phagengemeinschaf- Lo
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und Kanada als Bei- Hauptader | ® T
spiel fiir Konver- |
genz von Lebensge- Nebenader | o @1 @
meinschaften (nach
Putman 1994 [30]).
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schlagen worden. In Australien haben
sich z. B. besonders viele Reptilien ent-
wickelt. Wenn wir, wie in Abb. 13 (aus
[65]), australische mit stidafrikanischen
Reptilien vergleichen, dann kénnen wir
keine Konvergenz auf der Ebene der Ni-
schenbreite und keine bei der Gesamt-
struktur der Gilde erwarten, da es in
Australien 2,5mal mehr Arten gibt. Was
hier aber deutlich auf konvergente struk-
turierende Mechanismen in verschiede-
nen Habitattypen hinweist, ist die prin-
zipiell gleiche Abnahme der Artendiver-
sitat beim Gang von wiistenhaften Habi-
taten zu Feuchtgebieten.

Wenn man solche Befunde mit heran-
zieht, dann 1st Konvergenz unter ver-
gleichbaren &kologischen Randbedin-
gungen eher die Regel als die Ausnahme.
Wir sehen hier ein Muster der Struktu-
rierung von Lebensgemeinschaften, ver-
stehen es aber nicht. Warum in einem
dhnlichen Habitat, bei etwa gleicher Ar-
tenzahl gerade ein bestimmtes Muster

128 ¥ T
64 | 4
Australia
<32t |
N
=
2
< 16 | :
8 F Southern Africa
4 1 1
Wiiste Feuchtgebiete

Abb. 13: Konvergenz in der Verinderung von
Lebensgemeinschaften entlang eines klimati-
schen Gradienten; gleichgerichtete Abnahme
der Artenzahl von Reptilienzénosen in Austra-
lien und Siidafrika von Trocken- zu Feuchtge-
bieten (nach Schluter & Ricklefs, 1993 [65]).

von Nischenaufteilungen konvergent,
d. h. von verschiedenen evolutioniren
Urspriingen aus, mehrfach entsteht, ist
noch vollig ritselhaft.

Konvergenz durch Konkurrenz

Betrachten wir eine Gemeinschaft, dann
finden wir in ihr {iblicherweise immer
weniger Arten, als insgesamt im Arten-
pool der entsprechenden Region vorhan-
den sind. Nach welchen Regeln erfolgt
die Auswahl?

Diamond ging dieser Frage anhand der
Vogelgemeinschaften von 50 Inseln des
Bismarckarchipels bei Neuguinea nach
[68]. Er kam zum Schluff, daf} Konkur-
renz um Nahrungsressourcen der ent-
scheidendste Punkt ist und daff letztlich
sich nur solche Kombinationen von
Arten langfristig etablieren konnen, bei
denen der summierte Verbrauch aller
genutzten Nahrungsressourcen der Pro-
duktionspalette des Lebensraums so ge-
nau entspricht, daf§ keine grofieren Nut-
zungsliicken bleiben, die von einer der
Arten ausgefiillt werden konnten, die ge-
legentlich oder regelmifiig versucht, sich
in die Gemeinschaft neu einzunisten.

Hier sehen wir, wenn diese Deutung
richtig ist, einen klaren Fall, in dem beim
Neuaufbau einer Gemeinschaft mit zu-
nehmender Diversitit ein Stabilitits-
aspekt, nimlich die Konstanz im Arten-
bestand, regelhaft ansteigen muf}, bis die
vollstmégliche Ausnutzung der Ressour-
cen durch die geeignetste Artengruppe
erreicht ist; erst dann finden kaum mehr
Immigrationen mit Verdringungen statt.
Bei einer artenreichen Gruppe mit stark
tiberlappenden Nischen konnen hier al-
ternative konstante Gesellschaften gebil-
det werden, wobei die Sequenz der Im-
migration dann iiber die endgiltige
Struktur entscheidet. Dies zeigt, dafl
nach einer Stérung auch dann keine Wie-
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derherstellung der alten Verhiltnisse er-
folgen muf}, wenn alle Arten der Lebens-
gememschaft iiberlebt haben, weil die
Stuktur sehr stark geschlchthch geprigt
sein kann und bei einer Wiederbildung
dieselbe Sequenz von Ereignissen, die
zur Struktur der fritheren Gemeinschaft
gefiihrt hatte, sich dann kaum je wieder-
holen wird.

Diese Interpretation von Diamond
hat grofle, bis heute anhaltende Kontro-
versen ausgelst. Zwar sind inzwischen
diese Befunde mehrfach bei ihnlichen
Systemen [69, 70] bestitigt worden, es
bleibt aber der , Makel® des rein deduk-
tiven Schlieflens, der zur Erklirung der
Struktur heutiger Gemeinschaften den
»ghost of competition past“ bemiihen
muf} [71], der sich als bequeme Problem-
16sung nur allzuleicht zum Miflbrauch
anbietet.

Giinstigerweise gibt es hier aber doch
einzelne direkt iiberpriifbare Systeme: z.
B. die vielen Vogeleinfithrungen, die im
letzten und zu Beginn dieses Jahrhun-
derts auf den Hawai-Inseln stattfanden
(zwischen 1860-1983 sind 50 Arten, in
insgesamt 125 dokumentierten Fillen,
ausgesetzt worden). Unter 600 Meter
Meereshohe sind die urspriinglichen
Wilder dort praktisch vollstindig zer-
stort worden. Die neu entstandenen
Wilder bestehen weitgehend aus einge-
fihrten Baum-Spezies, und dort haben
sich neue Gemeinschaften nicht-endemi-
scher Vogelarten etabliert, fast ohne jede
Beteiligung urspriinglicher Spezies, die
bis zu dieser Hohenstufe durch mit den
fremden Vogeln eingeschleppte Vogel-
malaria (siehe {72, 73); kurze Zusam-
menfassung bei[25]) ausgerottet wurden.
Was die Analyse dieser neuentstandenen
Avizdnosen zeigt, ist,- dafl sich nah
verwandte Arten mit ihnlichen
Ernihrungsanspriichen auf einer Insel
nur dann nebeneinander halten kénnen,

wenn sie sich morphologisch deutlich
unterscheiden, wobei hier die Schnabel-
grofle als Korrelat Skologischer Diffe-
renzierung gemessen wurde: Im Mittel
betrug die Differenz der Schnabelgrofe
bei den iiberlebenden Paaren 22 Prozent,
bei den Paaren mit einem ausgestorbe-
nen Partner aber nur 9 Prozent [74, 75,
76].

Diese Befunde sprechen klar dafiir,
dafl Konkurrenz eine strukturiersnde
Kraft sein kann. Sie ist aber viel weniger

universell, als noch vor einigen Jahren
angenommen. Bei zahlreichen Gruppen
spielt Konkurrenz keine oder nur eine
untergeordnete Rolle: z. B. bei den
phytophagen Insekten, die nach unse-
rem heutigen Wissen immerhin ein Vier-
tel aller bekannten Organismenarten
ausmachen [77].

Weitere Stukturierungsfaktoren fiir
Gemeinschaften

B Parasiten

Andere Beziehungen, die sich positiv auf
die Resistenz und die Elastizitit kompli-
zierter Lebensgemeinschaften auswir-
ken konnten, sind — nach theoretischen
Modellen [78] und qualitativen empirt-
schen Befunden - spezialisierte Wirt-Pa-
rasit-Interaktionen, bei denen zum einen
dichte-abhingige Regulationen der Wir-
te erfolgen und bei denen zum anderen
tiber wirtswechselnde Parasiten und de-
ren Effekte auf Zwischen- und Endwirte
enge Verkniipfungen zwischen Organis-
men hergestellt werden, die sonst nichts
miteinander zu tun haben. Da Parasiten
in extremem Mafl auf ihre Wirte ange-
wiesen sind und bei enger Spezialisie-
rung stets in starkem Maf} koevoluiert
sein miissen, erscheint die Annahme
plausibel, dafl sie generell eher stabilisie-
rend als destabilisierend wirken. In wel-
chem Maf} Parasiten die Evolution der
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Organismen geprigt haben und in wel-
chem Maf sie jeden Aspekt aktueller
okologischer Prozesse beeinflussen, das
beginnen wir gerade erst zu erahnen [72],
rechnet man doch z. B. mit mindestens
20 spezialisierten Parasitenarten pro le-
bende Organismenart.

W Nahrungsgefiige
Lebensgemeinschaften  stellen  auch
Energie- und Stoffflufsysteme dar, sie
bilden Nahrungsnetze und Nahrungs-
ketten mit Primirproduzenten an der
Basis mit primiren, sekundiren und
eventuell weiteren Konsumenten, mit
Top-Predatoren an der Spitze und De-
struenten am Ende der Kette. Inwieweit
tragen diese trophischen Beziehungen zu
den verschiedenen Stabilititseigenschaf-
ten bei?

Die Modellierung von Nahrungsnet-
zen war es, die vor allem die negative
Korrelation zwischen Diversitit und Sta-
bilitdt nahelegte (siche Zusammenfas-
sungen in [35, 79]). Die Simulationen er-
gaben, dafl nur solche Netze nach einer
Storung zuverlissig wieder zum Gleich-
gewicht zuriickkehrten, bei denen nur
sehr wenige Arten (nimlich nur jeweils
etwa drei bis fiinf) direkte trophische Be-
ziehungen (als Fressende oder Gefresse-
ne) zueinander haben, wobei solche Ar-
ten, die die gleiche Nahrungsressource
nutzen und die gleichen Riuber haben,
tiblicherweise als sogenannte Trophospe-
zies in einen Topf geworfen werden [80].
Artenreiche Netze konnten nach diesen
Modellvorstellungen nur dann resistent
bleiben, wenn mit zunehmender Diver-
sitdt keine vielfiltigeren Verflechtungen
auf der trophischen Ebene verbunden
sind. Nach den Modellen darf es eigent-
lich auch keine Omnivoren geben (das
sind Arten, die auf mehr als einem tro-
phischen Niveau ihre Energie gewin-
nen), es sollte auch keine Arten geben,

bei denen sich die Rollen (z. B. alters-
strukturiert oder auch sonstwie) dndern,
d. h. mal der eine, mal der andere der
Riuber oder der Erbeutete ist (siehe
dazu die kritische Diskussion bei Yodzis
[80], der u. a. schreibt: ,Nobody, [...]
would deny that the food web data cur-
rently available, which were generally ga-
thered by investigators whose main
interests were in particular groups with-
in the community rather than in the
community as a whole, are seriously fla-
wed. Also,[...] there are fundamental dif-
ficulties with the food web concept it-
self.”

Ausnahmen von dieser Regel ergaben
sich in den Modellen nur, wo Verbrau-
cher mit einer Ressource auskommen
miissen, auf deren Produktion sie keinen
Einfluf} ausiiben kénnen, wie dies fiir
die meisten Destruenten gilt (Aaskifer z.
B. beeinflussen nicht in direkter Weise
die Populationen der Arten, deren Lei-
chen sie verwerten; totholzbesiedelnde
Pilze (Abb. 14) nicht die Fitness ihrer
spiteren Substrate, solange diese noch
am Leben sind). Diese ,donor-kontrol-
lierten” Systeme zeigen mit ansteigender
Komplexitit eine gleichbleibende oder
zunehmende  Stdrungsresistenz  [33].
Dieser Befund pafit gut zur Annahme,
daf§ wir die am engsten trophisch ver-
flochtenen Systeme mit einer hohen
Zahl an ausgeprigten Spezialisten unter
den Destruenten zu erwarten haben.

Daff bei anderen Nahrungsnetzen
kein mit ansteigender Diversitit zuneh-
mender  Verflechtungsgrad  zustande
kommen soll, widerspricht den Erfah-
rungen des Feldbiologen, und der nach
den Modellen zu erwartende, so extrem
beschrinkte Kreis von interagierenden
Arten kann auch schon bei miflig kom-
plexen Systemen mit den Beobachtun-
gen nicht mehr in Einklang gebracht
werden. Trotzdem ist dieser Modellbe-
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Abb. 14: ,,Donor-kontrollierte” Sy-
steme (in ihnen haben die Konsu-
menten keinen Einfluf auf die Pro-
duktion) zeigen im Modell mit
ansteigender Komplexitit eine
gleichbleibende oder ansteigende
Stdrungsresistenz. Dies stimmt gut
mit den Annahmen iiberein, dafl
wir die engsten Verflechtungsgrade
und besonders viele Spezialisten un-
ter den Destruenten, wie hier bei-
spielhaft fiir viele totholzbesiedeln-
de Pilze aus dem Tieflandregenwald
Borneos gezeigt, zu erwarten ha-
ben.

fund zu einer weitgehend akzeptierten
Annahme geworden. Betrachtet man
aber, wie selektiv diese Untersuchungen
sind, wie grob die Nahrungsfliisse abge-
schitzt und in keinem einzigen Fall
wirklich detailliert gemessen wurden,
dann kommen grofle Zweifel am Er-
klirungswert der Ergebnisse fiir die Ver-
hélenisse in natiirlichen Gemeinschaften
auf. Arbeiten aus jiingerer Zeit bestirken
diese Zweifel. Sie zeigen, dafy kompli-
ziertere Systeme bei genauer Analyse
doch hshere Verflechtungsgrade aufwei-
sen (siehe [81, 82, 83]; kurze Zusammen-
fassung in [30]), und sie zeigen, daf} bei
Annahme zyklischen Verhaltens des Sy-
stems Nahrungsnetze mit einem hohen

Verflechtungsgrad hohe Elastizitit auf-
weisen [84].

Der Verflechtungsgrad bleibt aber
wohl stets hinter den Méglichkeiten
zuriick. Was sich wahrscheinlich generell
bestitigen wird, ist, daff Nahrungsketten
meist recht kurz sind, ohne daf§ wir der-
zelt genau verstehen, warum das so ist
(méglicherweise aber, weil lange Ketten
in den dynamischen Systemen zu leicht
storbar sind und sich daher keine stabile
Nutzerpopulation auf einem sehr hohen
trophischen Niveau langfristig halten
kann). Stimmt diese Annahme, hitten
wir hier ein weiteres recht generelles
Strukturierungselement mit Wirkung
auf Stabilitdtseigenschaften.
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Der Annahme, daff Energielimitie-
rung durch die hohen Verluste von Tro-
phiestufe zu Trophiestufe fiir die Kiirze
der Nahrungsketten verantwortlich sein
kénnte, widerspricht der Umstand, dafl
sich die Kettenlingen auch bei Produkti-
vititsunterschieden um Gréflenordnun-
gen nicht unterscheiden [85]. Dafiir gibt
es aber z. B. hochsignifikante Effekte in
Abhingigkeit von der dreidimensiona-
len Struktur der Systeme [85]: In im
wesentlichen zweidimensionaler Welt
(Steppen, Gewissergrund) sind sie um
gut 25 Prozent kiirzer als in dreidimen-
sionalen Umwelten, die so verschieden
sein kdnnen wie das Kronendach eines
temperaten Walds oder die Wassersiule
des offenen Ozeans. Bisher haben wir
keine fundierte Vorstellung, warum dies
SO 1st.

B Die Rolle stochastischer Einfliisse

Ich kann hier nicht auf weitere, mehr
oder weniger vage Hinweise und Speku-
lationen zur Struktur von Lebensge-
meinschaften und ihrer méglichen Stabi-
lisierung eingehen. Nur ein Punkt muf}
noch kurz besprochen werden, und das
ist die Bedeutung des Zufalls im Rahmen
unserer Fragen. In sehr artenreichen Sy-
stemen spielt er als strukturierender und
diversititserhaltender Faktor wohl eine
zentrale, wenn auch noch nicht
annihernd ausreichend analysierte und
quantifizierte Rolle. Zuvor habe ich be-
reits betont, dafy wir nicht alle Arten des
lokalen Bestands, die in einer Gemein-
schaft leben kénnten, dort auch finden.
Dies kann eine Folge von Konkur-
renzunterlegenheit sein, von fehlender

sonstiger Passung, es kann aber auch al-
lein die Folge von Zufallsprozessen sein:
Der Zeitpunkt der Ankunft einer Art in
einer Gemeinschaft kann fiir ihre Eta-
blierung entscheidend sein [86]. Bei Wie-
derbesiedlungen von Baumsturzliicken
(Abb. 15) im extrem artenreichen Regen-
wald spielt beispielsweise die rechtzeitige
Anwesenheit am richtigen Ort eine zen-
trale Rolle. An einem bestimmten Fleck
in einer solchen Liicke kénnen nie alle,
aber immer mehrere Baumarten gedei-
hen. Wer von den prinzipiell geeigneten
Arten zuerst da ist, gewinnt einen
Wachstumsvorsprung, der vielfach nicht
mehr einzuholen ist. Dasselbe diirfte fiir
die Besiedlung von neu entstehenden
Habitaten bet vielen Arthropoden, spe-
ziell Ameisen, gelten.

Das extreme Mosaik der wichtigsten
Primirproduzenten, der Biume, in ei-
nem solchen System bedingt eine duflerst
fleckenhafte Verteilung der von ihnen
gebotenen Habitate und Ressourcen.
Nur besonders mobile Arten kdnnen
hier annihernd alles nutzen, alle anderen
werden viele dieser Habitatinseln nie
oder nur sehr verzdgert finden. Arten,
die sich am selben Platz ausschliefien,
konnen langfristig nebeneinander exi-
stieren, indem sie unterschiedliche Habi-
tatinseln bewohnen. Welche Rolle die In-
selhaftigkeit der Ressourcenverteilung
und die Zufilligkeiten der Besiedlung
und der sonstigen Nutzung spielen, das
versuchen wir derzeit in Arbeiten im Re-
genwald in Borneo durch quantitative
Erfassungen von Teilen der Insektenfau-
naeinzelner Baumarten aufzukliren (sie-
he u. a. [87, 88, 89]). Das grofle Problem

—

Abb. 15: Bei der Wiederbesiedlung der fiir die Dynamik der Tropenwilder extrem wichtigen
Baumsturzliicken (hier eine etwas iltere, die durch den nach Lichtgenuf schnell hochschieflenden
Jungwuchs schon wieder weitgehend geschlossen wurde) ist die rechtzeitige Anwesenheit am rich-
tigen Ort von grofler Wichtigkeit fiir den Erfolg eines Individuums. Bei der Entstehung des Baum-
mosaiks des zum Teil extrem artenreichen Regenwalds fillt Zufallsprozessen damit eine zentrale

Rolle zu.
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dabei ist herauszufinden, was die Folge
stochastischer Prozesse, was die Folge
von deterministischen Prozessen, z. B.
von (eventuell nur geringfiigigen) Res-
sourcenunterschieden bzw. von Diffe-
renzen in der Bildungsgeschichte der
jeweiligen Gemeinschaft, ist. Diese Un-
tersuchungen erfordern daher viel ver-
gleichende, deskriptive Arbeit, um aus
Korrelationen dann solche Hypothesen
ableiten zu kdnnen, die sich gezielt expe-
rimentell priifen lassen.

Zusammenfassung

Nachdem ich viele Einzelaspekte ge-
streift habe, die aber vorerst kein
kohirentes Bild ergeben, ist es wichtig
abschlieflend zu versuchen, die bisher er-
kennbaren Zusammenhinge nochmals
schlaglichtartig und kurz zusammenfas-
send darzustellen.

1) Eine einfache und klare Beziehung
zwischen der Diversitit einer Lebensge-
meinschaft und ihrer Konstanz, Resi-
stenz oder Elastizitit gibt es nicht. Alle
Arten in allen Lebensgemeinschaften
miissen mit intrinsischen und extrinsi-
schen natiirlichen Storungen fertig wer-
den konnen.

2) Lebensgemeinschaften scheinen
sich in ihrer Mehrheit nicht in einem
Gleichgewicht zu befinden, bei dem sich
Natalitit und Mortalitdt die Waage hal-
ten. Sie oszillieren mit unterschiedlichen
Periodenlingen oder folgen chaotischen
Trajektorien; stochastische Storungen
spielen zumindest in allen terrestrischen
und sicher auch in vielen marinen Le-
bensrdumen eine wichtige Rolle.

3) Die natiirlichen Stérungen von Ge-
meinschaften unterscheiden sich in Art,
Frequenz und Amplitude von Region zu
Region erheblich. Wir kénnen erwarten,

dafl die jeweilige Gemeinschaft an
Stdrungen, die im Lauf threr Geschichte
ofter vorkamen, angepaflt sind, nicht
aber an prinzipiell neue. Bestimmte
Stérungsformen priadaptieren manche
Systeme allerdings an neue Formen von
Stérungen, z. B. an unsere radikalen Ein-

griffe.

4) Die Intensititen und Frequenzen
der Stérungen setzen evolutive Rahmen-
bedingungen. Unter stark schwanken-
den Auflenbedingungen konnen sich
nur robuste und flexible Arten evolu-
ieren und halten, sehr enge Spezialisie-
rungen sind nur in begrenztem Umfang
moglich. Bei geringen Schwankungen
dagegen konnen sich Spezialisten in sehr
viel groflerer Zahl evoluieren. Konstante
okologische Randbedingungen frdern
damit die Diversitit der unter ihnen le-
benden Biozénosen.

5) Wird eine sehr artenreiche Lebens-
gemeinschaft mit vielen Spezialisten
stark und grofiriumig gestért, dann wird
sie Ressourcen verlieren und mit ihnen
spezialisierte Arten und mit diesen dann
- in Kettenreaktion - weitere. Eine grofie
Artenvielfalt erlaubt aber - bei zahlrei-
chen Systemen - doch eine relativ hohe
Resistenz und Elastizitdt, wenn quantita-
tive Leistungen (Produktvitit, Stofffliis-
se u. dergl.) betrachtet werden. Mehrfa-
che starke Storungen solcher Systeme
noch wihrend des Regenerationsprozes-
ses sind allerdings fiir thren Fortbestand
sehr kritisch.

6) Die besonders artenreichen Systeme
sind wohl immer sehr dynamische Mosa-
iksysteme, die nur regional ihren vollen
Artenbestand halten kénnen. So wie wir
sie heute verkleinern und zergliedern,
werden sie ihre Konstanz nicht bewahren
kdnnen. Sie verindern auch ihre Resi-
stenz und Elastizitit, wobei langsame
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Reaktionen der Hauptelemente, z. B. der
Biume in geschidigten Wildern, nicht
mehr vorhandene Stabilitit (= Kon-
stanz) vortiuschen. Sicher gibt es heute
eine gewisse Redundanz innerhalb von
Gilden, z. B. Arten, die sich in ihrer 6ko-
logischen Rolle gegenseitig weitgehend
ersetzen koénnen, oder auch Arten, die
fiir die Grundfunktionen keine entschei-
dende Rolle spielen. Dies ist aber eine rei-
ne — zwar sehr wahrscheinliche - Vermu-
tung, aus der man aber keinesfalls
ableiten kann, wir kénnten getrost sol-
chen botanischen oder zoologischen
Zierrat opfern. Wir sollten uns in unse-
rem ureigensten Interesse um die Bewah-
rung eines Maximums an Biodiversitit
bemiihen, denn wir kennen nicht ein
einziges System genau genug, um die
Rolle seiner Mitglieder unter allen heute
vorkommenden Bedingungen beurtei-
len zu kénnen - und noch wichtiger:
Wir haben prinzipiell keine Moglichkeit
zu wissen, welche Rolle die heutigen
Randfiguren unter neuen Bedingungen
morgen spielen werden. Wir wissen
nicht, wo angesichts eines bevorstehen-
den ,global change® wichtige Priadap-
tionen vorliegen (die man bei einer ra-
schen Verinderung der Verhiltnisse bei
Organismen mit langen Generationszei-
ten braucht) und wo - bei kiirzeren Ge-
nerationszeiten - die entscheidenden
evolutiven Antworten auf neue Anforde-
rungen noch rechtzeitig gefunden wer-
den. Es steht zu befiirchten, daf} der lau-
fende und sich wohl noch lange
steigernde Diversititsverlust durch Ha-
bitatzerstsrungen einerseits und der
vom Menschen induzierte ,global chan-
ge“ andererseits eine tible Kombination
darstellen. Die Effekte dieser Prozesse
kénnten sich multiplizieren. Von den
Skologisch-6konomischen Aspekten ab-
gesehen, wiirden wir isthetisch und wis-
senschaftlich nicht nur mit den uns be-

sonders nahestehenden Grof8siugern
oder Vigeln absolut Einzigartiges verlie-
ren, sondern auch mit solchen Gestalten,
wie sie in Abb. 16 dargestellt sind.

7) Viele besondere Eigenarten und
Empfindlichkeiten von natiirlichen
Okosystemen sind in keiner Weise gene-
ralisierbar, sondern gelten ganz spezi-
fisch nur fiir ein bestimmtes System.
Diese Besonderheiten miissen wir unbe-
dingt kennen und verstehen, um Ein-
griffsfolgen abschitzen zu kdnnen. Im
Einzelfall sind solche spezielle Verhilt-
nisse oft viel entscheidender fiir einen
Stabilitdtsaspekt als die generellen
Systemeigenschaften. Bienen der Familie
Anthophoridae (vor allem der Gattung
Centris) z. B. gehoren in den Trocken-
wildern der Neotropis zu den unver-
zichtbaren  Bestiubern  zahlreicher
Baum- und Lianenarten. Sie haben in
vielen Gebieten Mittelamerikas in den
letzten Jahren sehr stark abgenommen.
Griinde dafiir liegen nicht in der Abnah-
me ihrer Nahrungsressourcen, sondern
darin, dafl ihre Nisthabitate (sowohl bei
den bodenbriitenden als auch bei den in
Totholz nistenden) durch anthropogene
Mafinahmen - infolge mangelnder
Kenntnisse vollig unbemerkt - zuneh-
mend eliminiert wurden [90]. Eine ande-
re besonders wichtige Pollinatorengrup-
pe der Neotropen sind die Euglossinen,
deren Minnchen von Orchideen Diifte
sammeln [60], die sie auf eine noch nicht
endgiiltig geklirte Weise in der intraspe-
zifischen Kommunikation einsetzen (G.
Gerlach, miindl. Mitteilung). Die Elimi-
nation einiger Orchideenarten, die in
quantitativer Hinsicht (fir Stoff- und
Energiefliisse) in diesen Systemen
keinerlei Rolle spielen und die man da-
her wohl in die Kategorie ,isthetischer
Verlust“ eingeordnet hitte, kénnte so -
tiber Storung der intraspezifischen Kom-
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Abb. 16: Zu den besonders auffallenden Insekten des siidostasiatischen und siiddamerikanischen Re-
genwalds gehoren die Langkopfzikaden (auch Laternentriger genannt, Fulgorinae). Hier ist eine
Art aus Borneo abgebildet (Fulgaria spp.). Uber die Biologie dieser diversen Gruppen wissen wir
noch fast nichts, so ist u. a. auch die Funktion der Kopffortsitze noch unbekannt. Viele der Arten
scheinen nur im Primdrwald bzw. nur in geringfiigig gestorten Sekundirwildern leben zu kén-
nen.

munikation wichtiger Pollinatoren - zu
erheblichen Anderungen des Gesamtsy-
stems fithren. Hier lieflen sich viele prin-
zipiell vergleichbare Beispiele aufzihlen,
und hunderte werden wir bei weiteren
Arbeiten sicher noch finden.

Neben diesen speziellen gibt es auch
eine Reihe genereller Probleme: So kann
bei allen Regenwildern aus zahlreichen,
zum Teil nicht-trivialen, biotischen
Griinden eine natiirliche Regeneration
voll entwaldeter Flichen nur vom Rand
intakter Wilder aus erfolgen. Dort am
Rand ist die Elastizitit hoch, schon 100
bis 200 Meter weiter hinaus in die ent-
waldete Fliche ist sie fiir Jahrzehnte nur
sehr miflig bzw. nicht existent.

8) Wichtige Aspekte des Stabilitatsver-
haltens werden nicht durch Eigenschaf-

ten der Lebensgemeinschaft, sondern in
erster Linie durch die Verfiigbarkeit von
Nihrstoffen bestimmt. Die ganz extre-
me Empfindlichkeit weiter Bereiche der
amazonischen Regenwilder etwa (im
Gegensatz z. B. zu vielen vergleichbaren
Wildern in Siidostasien) ist vor allem auf
den extremen Nihrstoffmangel der vol-
lig ausgewaschenen Sandboden zuriick-
zufiihren. Wird die Biomasse abgerdumt,
verliert der Wald so viel von seinem
Nihrstoffkapital, daf} eine auch nur eini-
germaflen rasche Regeneration allein auf-
grund dieses Defizits ausgeschlossen ist.

»What ecologists do, what they know 1s impor-
tant, and what they speculate about are often diffe-
rent. The expected catastrophic extinction of spe-
cies (already well under way in many places) will
alter the planet’s biological diversity so profound-
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ly that, at known rates of speciation, it will take
millions of years to recover ist. Yet, few ecologists
study extinctions. Indeed, very little ecology deals
with any processes that last more than a few years,
involve more than a handfull of species, and cover
an area of more than a few hectares. The temporal,
spatial, and organizational scales of most ecologi-
cal studies are such that one can read entire issues
of major journals and see no hint of the impending
catastrophe. The problems ecologists must face are
so large: how do we contemplate processes that last
longer than our research careers and that involve
more species than we can count, over areas far too
large for conventional experiments? The problems
are also complex; understanding ecological proces-
ses at these large scales is far more of an intellectual
challenge than is the stupefyingly tedious sequen-
cing of the human genome. The problems are also
more important. With complete certainty, I pre-
dict that there will be at least ten billions of them
(humans), dying from many causes each of which
is orders of magnitude more important than the
genetic causes the human genome sequencing will
uncover. If we do not understand ecological pro-
cesses better than at present, these ten billion hu-
mans will be destroying our planet more rapidly
than we are now. When we contemplate this, it 1s
no wonder we ecologists take ourselves off to
beautiful, untouched environments and study
fascinating species“ [25].

Okologie ist in extremem Maf} auf gute,
langfristig angelegte empirische Grund-
lagenforschung angewiesen. Wenn dies
von den Verantwortlichen nicht rasch
eingesehen und in der notwendigen Wei-
se umgesetzt wird, wird sich dies als der
gravierendste Fehler der Wissenschafts-
politik des letzten Drittels des 20. und
des beginnenden 21. Jahrhunderts erwei-
sen.
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