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Tropical hiodiversity: facts and unsolved problems 

K. EDUARD LINSENMAIR 

Zoologisches Institut der Universitat, Rontgenring 10, D-8700 Wiirzburg 

Summary 

During the past 50 to over 100 million years communities evolved in the tropics which attained 
unprecedented levels of biodiversity, strikingly represented by evergreen lowland rain forests offering 
home to more than 50% of all the world's extant species. Within only some 30 years human action 
reduced the area covered with tropical rain forests to about half of its former size, thereby negatively 
affecting local and global functions of the biosphere and exterminating an unknown number of species. 
With an exponentially increasing rate we are throwing away our and all future generations' biological 
heritage. We destroy the most complicated, scientifically most interesting living systems before we have 
gained any knowledge of their structures ,and dynamics. 

To understand the particular structures and dynamics of tropical communities means in the first place to 
understand the causes and consequences of their ten- to more than hundredfold higher alphadiversity (as 
compared to temperate systems). This problem has a historical dimension and a functional side reqUiring 
answers as to the nature of the proximate mechanisms of its maintenance. My review is only concerned 
with the latter aspect, and its maIn emphasis is on the gaps in our knowledge. Two sets of hypotheses have 
been developed for explaining the high within-commUnIty diversity. (1) According to the classical concept 
interspecific niche competition and subsequent niche separation are the main forces determining the 
structure of the community. These so-called equilibrium models have been contrasted in recent times with 
(2) non-equilibrium models. These models do not attribute the decisive role to interspecific competition. 
Strong niche overlaps are presumed to be very common within species-rich communities. Continuous 
stochastic local disturbances are assumed to prevent the achievement of any long-term equilibrium 
(climax) state. Being on the right spot at the right time is regarded as most important. Whether oneor a 
combination of both models provide the best key for understanding the structure of a special section 
within a community will certainly depend on many properties of the species at debate (mobility, disr.ersal, 
fertility etc.). For the vast majority of tropical organisms all such information is at present unavailable. 

The principles governing the structure of communities is just one of the very ,basic open problems. 
Another very prominent question is how the qualitatively very rich, however quantitatively poor 
resources are distributed among the members of highly diverse guilds of consumers and decomposers. 
Does the scarcity rather favour generalists or specialists, are small species overrepresented, are resources 
more extensively used than in temperate communities? One important property is fairly well established: 
Populations of most tropical species seem to be very small. Since a) in very many' cases distribution range 
is obviously very limited, since b) predator pressure is generally assumed to be higher in the tropics and c) 
recent - perhaps unduely generalized - results claim abundance fluctuations in the tropics fully compar­
able in their dimensions to those in the temperate zone, the question arises as to how these small 
populations can per~i~t for seeminglr ~ong periods. of til:lle and ~void rapid extinction. Additionally treated 
POInts concern detrltlvore communities, plant animal InteraCtions, key stone groups. 

Saving biodiversity in general and the tropical species and community richness in particular is one of the 
most urgent tasks of our g'enerilotion, and biologists have to play a still more prominent role in this 
extremely important endeavor than they have in the past decades. 

Einleitung 

Zoologie und Botanik waren wahrend ihrer Kindheitstage Wissenschaften, die sich vor­
nehmlich darum bemiihten, die Vielfalt des Lebendigen zu erfassen und zu ordnen. Diese 
Aufgabe wurde auch spater theoretisch stets als ein zentrales Anliegen gesehen, praktisch aber 
gewannen and ere Teildisziplinen die Haupt-Aufmerksamkeit der Forschenden (Mayr 1984). 

245 



Die Biodiversitat, die multimillionenfache Variation des Themas Leben, geriet - fiir viele 
. Jahrzehnte - als hochst erstaunliches Phanomen und als eigenstandiger Problemkomplex na­

turwissenschaftlichen Forschens zunehmend aus dem zentralen Blickfeld der Biologen, ob­
wohl es die vergleichende Untersuchung der Vielfalt war, die am Anfang der Differenzierung 
und Verselbstandigung der meisten biologischen Teildisziplinen stand und obwohl nur auf der 
Gruncllage cler wissenschaftlichen Analyse der Artencliversitat der alles in der Biologie verbin­
den de Rahmen, die Evolutionstheorie formuliert werden konnte (Darwin 1859; s. u. a.: Fu­
tuyma 1989). Erst ihre ganz akute, anthropogene Gefahrdung hat die Mannigfaltigkeit der 
Organismen - fiir zahlreiche Arten und ganze Lebensgemeinschaften viel zu spat (vg!. Dia­
mond 1990) - ins Rampenlicht sowohl einer brei ten Offentlichkeit wie auch der zustandigen 
Wissenschaften gebracht (z. B. Myers 1979, 1984; Ehrlich und Ehrlich 1981; Wilson 1989, 
neuere Zusammenfassungen in Wilson 1988 a, s. auch Enquete-Kommission, 2. Bericht 1990). 

Es ist das Ziel des nachfolgenden Dberblicks, einige grundsatzliche Fragen der tropischen 
Biodiversitat aufzuwerfen, unseren momentanen Kenntnisstand zu umreiBen und vor allem 
auf die vielen offenen Fragen und groBen, vie!fach ganz fundamentalen Kenntnisliicken hinzu­
weisen. Dabei beschranke ich mich auf proximate Aspekte der aktuellen Aufrechterhaltung 
dies er Diversitat und klammere ihre historisch-evolutive Entstehung aus. 

Kurze Erlauterung der TermiY/-ologie: Wenn ich im folgenden ohne nahere Spezifikation den 
Begriff (Bio-)Diversitat gebrauche, meine ich stets die Artendiversitat in einer syntop leben­
den Biozonose, die «within-habitat-diversity» des englischen Schrifttums, die von den mei­
sten Autoren als Alpha-Diversitat bezeichnet wird. Sie beriicksichtigt Artenzahl und Abun­
danz der in einem Habitat lebenden Arten. Die Beta-Diversitat ist ein MaB fiir die Unterschie­
de in der Artenzusammensetzung von Gemeinschaften, die in benachbarten (iiblicherweise 
einander sehr ahnlichen) Habitaten leben (die «between-habitat diversity»), ge!egentlich auch 
«differentiation diversity» genannt (Shmida und Wilson 1985). Die Gamma-Diversitat 
schlieBlich erfaBt die Diversitat groBer Areale, die sehr unterschiedliche Habitate einschlieBen 
konnen (die «landscape diversity») (s.z.B. Begon et al. 1986; Miihlenberg 1989). 

Der Artenreichtum tropischer Lebensgemeinschaften 

Thema meines Dbersichtsreferats ist die tropische Diversitat. Was ist das Besondere an cler 
tropischen Biodiversitat? Spezieller, was ist so besonders am Artenreichtum der immergriinen, 
tropischen Tieflandregenwalder, daB ihnen heute in dies em Zusammenhang die groBte Auf­
merksamkeit geschenkt wird? Die Antwort kann keinen Neuigkeitswert beanspruchen: Diese 
Walder bilden die artenreichsten Lebensgemeinschaften, die wir auf der Welt kennen. Auf nur 
ungefahr 6-7% der Landflache leben mehr als 50 bis 75%, unter Umstanden (s. u.) sogar 
mehr als 90% samtlicher rezenter Organismenarten (Wilson 1988b; Myers 1988; Raven 1988 
u. a.). 

Exaktere quantitative Angaben iiber den Prozentsatz der in den Tropen - speziell in den 
genannten hochdiversen Waldokosystemen vorkommenden - Organismenarten konnen wir 
derzeit nicht machen. Von den tropischen Wirbellosen wissen wir so wenig, daB die Zahl der 
rezenten Spezies mit einiger Sicherheit nicht einmal in der GroBenordnung abgeschatzt wer­
den kann. In der vor knapp zehn Jahren begonnenen Diskussion zu dies em Punkt (Zusam­
menfassungen: z. B, Wilson 1988 a) liegen die konservativsten Schatzungen bei 5 bis 10 Millio-' 
nen heute lebetlder Organismenarten. Autoren, wie Erwin (1982, 1988) oder Stork (1988 un'd 
in: Morse et al. 1988), deren Arbeiten die Initialziinder dies er Diskussion waren, gehen davon 
aus, daB allein die Zahl rezenter Arthropodenarten bei 30 bis iiber 50 bzw. zwischen 10 bis 80 
Millionen Spezies liegt. Diese Zahlen beruhen auf Extrapolationen stichpunktartiger Untersu­
chungen der Baumkronenfauna unterschiedlich~r Regenwalder (in Siidamerika und Siidost­
asien) durch Baumkronenbegasungen mit Insektiziden (s. z. B. Erwin 1983 a, b) und im 2. Fall 
auch der tropischen Bodenfauna. Solange nicht sehr vie! umfanglichere Aufnahmen des Arten­
inventars von sehr vie 1 mehr Baumkronen in sehr vie! mehr tropischen Waldsystemen vorlie­
gen, ist es ausgeschlossen zu einem endgiiltigen Urteil dariiber zu kommen, wie reprasentativ 

246 



diese ersten Untersuchungen waren und wie zuverlassig rnithin die auf dieser Basis vorgenorn­
rnenen globalen Berechnungen sind. 

Unser Unwissen urn die Artenzahlen dieser Systerne (und die darnit unrnittelbar zusarnrnen­
hangende Unkenntnis allgerneiner und spezieller Endernisrnusgrade in den tropischen Lebens­
gerneinschaften) rnachen jede zuverlassige Abschatzung der schon heute durch anthropogene 
MaBnahrnen unwiederbringlich verlorenen Menge an tropischen Spezies vollig illusorisch. Es 
konnten, wenn der Reichturn an Arthropodenarten auch nur einigerrnaBen den gerade irn 
vorigen Abschnitt genannten Hochrechnungen entspricht, bereits viele Hunderttausende, ja 
schon Millionen sein (vg!. Lovejoy 1980 zu den Grundlagen der Abschatzung von Extink­
tionsraten). Wo zur Beurteilung der Folgen von Eingriffen des Menschen auf die Diversitat 
lokaler Lebensgerneinschaften zurn einen nur die vergleichsweise gut bekannten Bliitenpflan­
zen- und zurn anderen unter den Tieren ausschlieBlich Wirbeltiere, und von diesen rneist nur 
die Vogelarten, als reprasentativ gesehen und entsprechend bewertet werden (s. z. B. Lugo 
1988), besteht die Gefahr der krassen Unterschatzung und darnit der Verharrnlosung der bis 
heute bereits bewirkten Verarrnung. 

Besonderheiten tropischer Lebensgemeinschaften 

Einige Eigenschaften der tropischen Lebensgerneinschaften rnachen sie biologisch beson­
ders interessant, es seien hier nur vier aufgezahlt. 
1) Die aus dern hohen Artenreichturn resultierenden sehr kornplexen strukturellen und funk­

tionellen Eigenschaften fiihren hochstwahrscheinlich zu Systernen, die sich nicht nur quan­
titativ sondern qualitativ von den einfacheren Lebensgerneinschaften der gernaBigten und 
hohen Breiten unterscheiden, was weiter unten in einzelnen Aspekten naher ausgefiihrt 
wird. 

2) Einige dieser tropischen Lebensgerneinschaften gehoren zu den wenigen alten terrestri­
schen Systernen unseres Planeten, deren kontinuierliche Entwicklung natiirlich auch nicht 
ungestort verlief (5. z. B. Haffer 1969; Kubitzki 1985), die aber iiber Zeitraurne von 30 bis 
iiber 100 Millionen Jahren in Teilbereichen nie vollstandig unterbrochen wurde (u. a. Ash­
ton 1969). Nur die Untersuchung solcher Systerne kann uns zeigen, wie langfristig existie­
rende Gerneinschaften zusarnrnengesetzt sind und nach welchen Regeln ihre Mitglieder 
interagieren, wie sie dynarnische Gleichgewichtszustande erreichen und wie sie sich nach 
natiirlichen Storungen wieder regenerieren. Dber den Vergleich rnit jungen Lebensgernein­
schaften konnen wir Entscheidendes zu ihrer historischen Evolution lernen. Wir konnen 
erkennen, welche evolutiven Trends in langfristig bestehenden Biornen herrschen und auf 
dieser Grundlage dann wahrscheinlich auch friiher oder spater diese Trends kausal verste­
hen. Die bei solchen Untersuchungen zu erwartenden Ergebnisse sind a) in jedern Fall 
theoretisch sehr interessant und b) diirften sie auch dort von hoher Relevanz sein, wo es urn 
die Losung wichtiger angewandter Problerne geht. 

3) Tropische Lebensgerneinschaften spielen bei lokalen wie auch bei globalen Steuer- und 
Regelungsprozessen auf unserer Erde eine wichtige Rolle (Meyers 1984). Als Beispiele seien 
geuannt: 

- . Klimastabilisierung z. B. durch Bindung sehr groBer Kohlenstoffrnengeu; 
Beeinflussung der Atrnosphare durch Abgabe von vielen verschiedenen Spurenstoffen und 
groBen Mengen Wasserdarnpf; 

- Regelung des Wasserkreislaufs -iiber Verdunstung, AbfluB, Grundwasser. 
Dabei rniissen wir wohl davon ausgehen, daB derzeit noch viele Details unbekannt sind und 

daB wir auch Generelles z. T. bestenfalls nur gerade eben erst erahnen. Wer z. B. hat vor 
wenigen J ahren daran gedacht, daB Bakterien die bei weitern wichtigsten Keirne fiir die Regen­
bildung in den rnittleren und nordlichen Breiten zu sein scheinen (Maki and Willoughby 1978; 
Lindow et al. 1978 u. a.)? Hier schnell wesentlich rnehr zu erfahren, ware nicht nur theore­
tisch interessant sondern auch praktisch notwendig. 
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4) In ihrer ungeheuren Vielfalt reprasentieren die Tropenorganismen einen Grofheil unseres 
Evolutionserbes. Das Bild der genetischen Bibliothek mit den vie!en noch unge!esenen 
Problemlosungs-Rezepten ist zwar sicher schon etwas abgegriffen, nichtsdestotrotz be­
schreibt es aber den Tatbestand doch auf eine sehr anschauliche Weise. Fiir die - mehrheit­
lich no ch vollig neu zu entwickelnden, lokal angepaBten, wirklich nachhaltig nutzbaren, 
okologisch vertraglichen und trotzdem okonomisch lebensfahigen - Land- und Forstwirt­
schaftssysteme, die wir in den Tropen unbedingt und rasch brauchen, wo lien wir nicht in 
eine soziale und politische Katastrophe groBten AusmaBes stolpern (s .. z. B. Global 2000: 
Barney 1980, 2. Bericht der Enquete Kommission 1990), werden wir auf die Nutzung vieler 
dieser Rezepte unbedingt angewiesen sein. 
Der vie!faltigen Bedeutung dies er Lebensgemeinschaften, ihrer noch immer von J ahr zu 

Jahr steigenden Zertorungsquote, steht eine vollig ungeniigende Erforschung und natiirlich 
auch ein vollig ungeniigender Schutz gegeniiber (u. a. Meyers 1984; Wilson 1988 b und Zu­
sammenfassungen in 1988a). In nur etwa einer Generation haben Menschen diese Lebensdiu­
me schon zur Halfte zerstort - in vie!en Teilsystemen waren sie no ch vie! effektiver. Viele 
Bibliotheken wurden schon vollig verbrannt, ohne daB auch nur ein einziger Blick in ihre 
Biicher geworfen wurde. 

Die tropischen Lebensgemeinschaften verdanken ihren hohen Artenreichtum nicht der Di­
versitat einiger weniger Organismengruppen. Vie!mehr gilt fiir die meisten systematischen 
Kategorien auf dem Niveau der Ordnungen und dariiber, daB sie die bei weitem hochste 
Artenvielfalt in den Tropen erreichen (u. a. Darlington 1957; Pianka 1966; Terborgh 1980; 
Bourliere 1983;Whitmore 1984; Deshmukh 1986;Jacobs 1988; Wilson 1988a). Es gibt natiir­
lich auch Ausnahmen, wie neben einigen anderen hohreren systematischen Kategorien etwa 
die Schnecken. 

Ich will nicht auf viele Details eingehen. Lediglich einige wenige Beispiele quantitativer 
Be!ege fiir die besonders hohe Diversitat der tropischen Artengemeinschaften seien aufge­
zahlt. 
1) Gentry and Dodson (1987) wiesen 365 GefaBpflanzenarten auf 0,1 ha in einem mittelmaBig 

diversen Regenwald. in Rio Palenque, Ekuador nach; dies entspricht 14% aller in der 
Bundesrepublik Deutschland auf einer Flache von 25 Millionen ha vorkommenden GefaB­
pflanzen. 

2) Hubbell (pers. Mitteil.) registrierte auf einer Untersuchungsflache von 50 ha in Pasoh, 
Malaysia mehr als 920 Baum- und Buscharten mit > 1 cm DBH (= Durchmesser auf 
Brusthohe). 

3) In Panama leben 890 Brutvoge!arten, deutlich mehr als auf dem gesamten nordamerikani­
schen Subkontinent (De!gado 1985), dabei weist aber Panama nur 0,4% der Flache von 
Nordamerika auf. 

4) Nach Erwin (1982) muB damit gerechnet werden, daB auf 1 ha eines als «unrich seasonal» 
bezeichneten Walds in Panama mehr als 41000 Arthropodenarten vorkommen. Dies ent­
spricht etwa der Zahl samtlicher mitteleuropaischer Gliedertiere. 

5) Aus einem einzigen Baum im Tambopata-Schutzgebiet in Peru wurden 43 Ameisenspezies 
aus 26 Genera gesammelt (Wilson 1987); die Britischen Inseln beherbergen 48 Arten in 16 
Gattungen. Verhaagh (miindl. Mitteil.) sammelte in Panguana, Peru auf 10 km2 iiber 500 
Ameisenarten; aus ganz Europa sind nur ca. 370 Arten bekannt. 
Zwar gibt es auch zur Frage des AusmaBes der Alpha~ bis Gamma-Diversitat vieler Orga- . 

nismengruppen in den Tropen noch riesige und - wie ob en schon bei der Diskussion umdie 
Gesamtzahlen der lebenden Spezies betont - fundamentalste Wissensliicken. Es besteht aber 
doch wohl kein berechtigter Zweife! daran, daB die terrestrischen Lebensgemeinschaften der 
immergriinen, dauerfeuchten, tropischen Tieflandregenwalder urn den Faktor 10 bis maximal 
annahernd 1000 mal mehr Arten umfassen als die der Laubmischwalder der gemaBigten Brei­
ten, die z. B. in ihrer Primarproduktion (Willson 1973; s. entsprechende Literatur in Thiollay 
1988) weitgehend vergleichbar sind. 
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2. Welche Mechanismen erhalten die tropische Diversitat 

Wie stets, wenn wir Evolutionsoprodukte betrachten, miissen wir zwei Betrachtungsebe­
nen auseinanderhalten: a) den geschichtlichen Aspekt, d. h. die Evolution der Vielfalt und ihre 
ultimaten Ursachen und b) die aktuell-funktionelle Ebene, den Aspekt der proximaten Me­
chanismen, die hier und jetzt fiir die Erhaltung der Diversitat sorgen und die nicht notwendi­
gerweise mi~ den Evo~utions~aktoren ~eckungsgleich se in ~iisse.n. Die Phylogenie der Arten­
vielfalt ist em neuerdmgs wleder hefug und kontrovers dlskuuertes Problem (s. z. B. Lugo 
1989), von dessen Losung wir noch weit entfernt sind, weil die vorhandene Datenbasis viel zu 
diinn ist - hier fehlt es nicht an Theorie, sondern an Fakten. Der Aspekt der evolutiven 
Entwicklung der besonderen tropischen Diversidt wird in meinen nachfolgenden Ausfiihrun­
gen (aus Griinden des beschrankten Platzes) ausgeklammert. 

Wir verfiigen vorerst iiber keinerlei wirklich gesichertes Wissen zur Frage, ob sich die 
Speziationsraten in den tropischen Biomen deutlich von denen der gemaBigten Breiten unter­
scheiden. Die Mehrzahl der Autoren (z. B. Terborgh 1980), die sich mit dies em Problem 
beschaftigt haben, gehen davon aus, daB die besonders hohe Diversitat vor all em dadurch 
zustande kommt, daBneben fordernden Bedingungen fiir die Artbildung vornehmlich giinsti­
ge Verhaltnisse fiir die Erhal'tung von Arten herrschen (s. ab er Gentry 1986, der hohe Artbil­
dungsraten fiir wichtiger halt). Giinstige Erhaltungsbedingungen konnen aber wohl kaum 
angezweifelt werden. Sie zeigen sich z. B. daran, daB wir in den tropischen Biozonosen 
zahlreiche phylogenetisch alte Species finden, die sich in anderen Lebensgemeinschaften nicht 
zu halten vermochten. Wieso sterben Arten in den tropischen Biozonosen nicht viel haufiger 
aus? Wieso konnten - bei den langen Zeiten, die fUr die selektive Optimierung zur Verfiigung 
standen - nicht einige Arten hoch konkurrenziiberlegen werden und die Ressourcen weitge­
hend unter sich aufteilen? Welche Mechanismen erhalten aktuell die hohe Diversitat? Hier 
gehen die Meinungen in der Literatur weit aliseinander (s. z.B. Auerbach and Shmida 1987; 
Lowe-McConnell1987; Lugo 1989) und das Gros derer, die sich mit dies en Fragen beschafti­
gen, gehort einem von zwei Lagern an. 

Modelle der proximaten Diversitatserhaltung: deterministische Gleichgewichtsmodelle 
versus stochastische Fluktuationsmodelle 

Die Verfechter der deterministischen Gleichgewichtsmodelle (Lit. s. u.) gehen von folgenden 
Annahmen aus: Die vorhandenen Ressourcen werden iiber interspezifische Konkurrenz auf­
geteilt. Die Mitglieder einer Lebensgemeinschaft sind spezialisiert und jede Art bildet ihre 
eigene Nische - und ist in dies er Nische ihren Konkurrenten iiberlegen. Die komplizierten 
biologischen Interaktionen pragen die Leben~gemeinschaft. Sie erlauben die Ausbildung sehr 
vieler, meist sehr enger Nischen mit geringen Uberlappungsgraden; die Mehrzahl der realisier­
baren Nischen sind durch Spezialisten besetzt, die Systeme oft mehr oder weniger vollstandig 
gesattigt. Rauberdruck kann die Konkurrenz mildern, indem er das Ausschopfen der Kapazi­
tat unterbindet. Gleichartige okologische Verhaltnisse sollen in verschiedenen mehr oder we­
niger eng benachbarten Habitaten innerhalb einer groBeren Region zu weitgehend identisch 
zusammengesetzten Artengemeinschaften fiihren, das heiBt die Beta-Diversitat sollte sehr 
niedrige Werte aufweisen. Diese Modelle nehmen einen Klimax-Zustand an, in dem sich die 
Artengemeinschaft in einem selbststabilisierten Gleichgewichtszustand befindet. Externe Sto­
rungen spielen lokal und zeitweilig eine Rolle, indem sie voriibergehend das Gleichgewicht 
storen, sie sind aber kein Element, das die Dynamik des Gesamtsystems essentiell bestimmt. 

Im Gegensatz dazu nehmen die Anhanger der stochastischen Fluktuationsmodelle an, daB 
die Haufigkeit einer Art und die Zusammensetzung der gesamten Lebensgemeinschaft in 
entscheidender Weise durch Zufallsprozesse bestimmt wird. Freie Platze in der Biozonose 
entstehen durch dauernde lokale Storungen, die sich weder ortlich noch zeitlich voraussagen 
lassen. Nach dieser Hypothese laBt sich auch bei senr genauer Kenntnis der verfiigbaren 
Ressourcen nicht vorhersehen, wer eine bestimmte Liicke schlieBen wird, denn mehrere, 
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u. U. viele Arten uberlappen in ihren Nischen so stark, dag sie alle den freien Platz in der 
Lebensgemeinschaft einnehmen konnen. 

Entscheidend fur die Etablierung innerhalb einer Lebensgemeinschaft des 2. Typs ist nicht 
in erster Linie die bessere Konkurrenzfahigkeit sondern die rechtzeitlge Anwesenheit oder 
fruhzeitigere Ankunft in der neuentstandenen Lucke. Die Artengemeinschaften erreichen 
iiber langere Zeit und grogere Flachen nie ein stabiles Gleichgewicht in ihrer Zusammenset­
zung. In einem solchen System gibt es keinen wirklichen Klimax-Zustand. Auch bei prinzi­
piell gleichen okologischen Verhaltnissen (im abiotischen Bereich und auf bestimmten bioti­
schen Ebenen) und auch bei enger Nachbarschaft sind deutlich unterschiedliche Biozonosen 
nebeneinander, also hohe Werte der Beta-Diversitat zu erwarten. Eine Artensattigung der 
Lebensgemeinschaft wird nicht angenommen. 

Die Einfiihrung der Nicht-Gleichgewichtsmodelle stellt sehr wahrscheinlich einen wichti­
gen Fortschritt auf dem schwierigen Weg zu einem echten Verstandnis der tropischen Lebens­
gemeinschaften dar: Das Nicht-Erreichen eines dauerhaften Gleichgewichtszustands und die 
Beteiligung stochastischer Prozesse (neben deterministischen) bei der Behebung dauernd statt­
findender lokaler Storungen, wie etwa bei den fur die Dynamik der Regenwalder so uberaus 
wichtigen Regenerationsprozessen in Baumsturzlucken (Brokaw 1985; Hubbell and Foster 
1986; Denslow 1987; Brandaniet al. 1988 u.a.; s. auch Petraitis et al. 1989), konnten sich als 
entscheidende Systemparameter erweisen, die ftir einige charakteristische Ziige tropischer 
Bionzonosen verantwortlich sind. 

Eine Reihe neuerer Forschungsergebnisse spricht daftir, dag bei der Erhaltung der hohen 
Diversitat der Baum- und Strauchgesellschaften in den tropischen Regenwaldern tatsachlich 
stochastischen Ereignissen - bei der Rekrutierung von Jungpflanzen generell und der Regene­
ration lokaler Lticken in Baumbewuchs (durch Baumsturz, Sturm, Erdrutsch) speziell- eine 
besonders groge Bedeutung zukommt (Whitmore 1984 b, Pickett and White 1985, Hubbell 
and Foster 1989). Aber auch hier sind von mehreren Autoren bis in die jtingste Zeit gegenlau­
fige Befunde vorgelegt worden, die mit guten Argumenten auf spezielle Einnischung hinwei­
sen (Tilmann 1982; Baillie et al. 1987; Denslow 1987; Ashton 1988; Brandani et al. 1988 u. a.). 

Artenreichtum und Ressourcenaufteilung 

Die sehr hohe Diversitat der Primarproduzenten in den Tropen sollte Herbivoren ein 
augerst differenziertes, sehr vie!gestaltiges Spektrum an Ressourcen anbieten. Dieses Angebot 
ist nicht nur auf der artspezifischen Ebene unvergleichlich vie! reicher als das der durchschnitt­
lichen Pflanzengesellschaft der gemagigten Breiten (s. o. Angaben zu den Artenzahlen), es 
wird auch langer angeboten, weil Unterbrechungen der Vegetationsphasen in den Feuchttro­
pen zwar wahrscheinlich fast nirgends fehlen, aber vie! weniger ausgepragt sind. Zusatzlich 
wird das Angebot auch no ch heterogener prasentiert - durch die 
(a) voluminosere und 
(b )vie!gestaltigere Pflanzenarchitektur mit einer einzigartig hohen Oberflachenkomplexitat, 

der besondere Bedeutung fUr die Diversitatsforderung zugesprochen wird (Terborgh 1985; 
Lawton 1986) und 

(c) die augerst vielfaltigen Nachbarschaftsverhaltnisse, die fur mittelmagig bis stark speziali­
sierte Phytophage und ihre ·Rauber und Parasiten nicht belanglos sein sollten. Soweit ich 
die Literatur tiberblicke, ist diese letzte Frage bisher aber no ch nie systematisch untersucht 
worden. 

Die ganz prinzipielle, noch ungeklarte Grundfrage, die sich uns hier zur Diversitat, zur 
basalen Struktur und funktionellen Organisation tropischer Biozonosen, stellt, lautet: Wie 
werden diese vielfaltigeren Ressourcen der tropischen Primarproduzenten unter den Phyto­
phagen und - zu einem spateren Zeitpunkt - unter den Saprophagen aufgeteilt? 

Dag hier ein gewichtiges Problem vorliegt, wird uns klar, wenn wir die energetische Seite 
betrachten und einmal annehmen, in den tropischen Lebensgemeinschaften waren prinzipiell 
gleiche quantitative Aufteilungsprinzipien wie in den temperaten Zonen verwirklicht. Unter 
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dies er Pramisse konnen wir auch in den produktivsten dauerfeuchten Regenwaldern nur eine 
urn das zwei- bis dreifache hohere Artenzahl bei denjenigen Primarkonsumenten erwarten, 
die Blatter und Friichte verwerten. Beim Rest diirften wir mit keiner Erhohung rechnen, .denn 
die Gesamtproduktivitat auch der tropischen Tieflandregenwalder liegt nicht oder jedenfalls 
nicht wesentlich iiber der der Laubmisch-Walder gemaBigter Breiten Oordan 1971 a, b; Will­
son 1973; Klinge et al. 1975; Heuveldop und Neumann 1980; s. aber Anderson und Swift 
1983, die von einer urn den Faktor 5 erhohten Gesamtproduktivitat ausgehen, ohne hierfiir 
ab er Beweise vorzulegen). 

Diversitat und KorpergroBe: Sind kleine Arten iiberreprasentiert? 

Wiirde die Produktivitat fiir die Diversitat der Phytophagen und der von ihnen abhangen­
den Konsumenten verantwortlich sein, dann konnte eine Zunahme in der Artenvielfalt (von 
unseren Erfahrungen aus den gemaBigten Breiten riickgeschlossen) uber den genannten Faktor 
von etwa zwei bis drei bei den Blatt- und Friichtefressern nur erwartet werden, wenn ent­
wed er 
1) der Nutzungsgrad wesentlich hoher ware, was nach unserem Wissen in den Regenwaldern 

nicht der Fall zu sein scheint (wobei die Frage aber no ch in keiner Weise als endgiiltig 
geklart betrachtet werden kann [so z.B. Lowman 1984]) und/oder aber 

2) insgesamt eine Verschiebung zu kleineren GroBenklassen bei den Konsumenten stattgefun­
den hatte. Je kleiner die Konsumenten werden, urn so groBer wird die relative Ressourcen­
menge bei gleicher absoluter Quantitiit - und urn so groBer wird auch die Zahl der neuen 
Nischendimensionen, und urn so mehr spezialisierte Arten sollten konkurrenzfrei neben­
einander existieren konnen. In unseren Breiten wurde eine solche negative Korrelation 
zwischen der KorpergroBe und den dichtebegrenzenden quantitativen Ressourcenparame­
tern nachgewiesen (z. B. Rogers et al. 1976, 1977; Southwood 1978; Schoener 1980; Brown 
und Maurer 1986). 
Zwar gibt es z. B. unter den Arthropoden der tropischen Lebensgemeinschaften eine groBe 

Zahl kleiner Arten (Erwin und Scott 1980; Erwin 1983 a, b; Stork 1988), insgesamt finden wir 
aber keine einseitige Verschiebung zugunsten kleiner GroBenklassen sondern eine Erweite­
rung des GroBenspektrums nach beiden Seiten hin (Schoener und J anzen 1968). Der Schwer­
punkt liegt bei den wenigen daraufhin untersuchten und umfanglicheren Stichproben bei 
mittleren GroBen und auch die Abundanzen sind bei den mittelgroBen Arten die hochsten 
(Morse et al. 1988). 

Die Portionierung der Ressourcen und das Generalisten-/Spezialistenproblem bei den 
Konsumenten 

Entscheidender als die Produktivitat und damit die Gesamtressourcenmenge konnte die 
Ressourcenportionierung sein: Wiirden die Ressourcen in den tropischen Systemen in kleine­
ren, zumindest teilweise exklusiven Paketen angeboten, dann konnten mehr «paketspeziali­
sierte» Arten von derselben Gesamtmenge leben. 1st diese kleinere Ressourcenpackung -
wenn man die hohe Diversitat der Primarproduzenten betrachtet - nicht vollig evident? 

Dies ist nicht der Fall, denrt in einigen der ganz wenigen etwas naher untersuchten Fiille 
sprechen die Befunde fiir breitere Nahrungsnischen der tropischen im Vergleich zu Arten der 
gemaBigten Breiten. Zum Beispiel 5011 dies bei den holzbewohnenden Borkenkafern,den 
Scolytidae (Beaver 1979), und den Ambrosiakafern, den Platypodidae (Browne 1961), so sein 
und dasselbe 5011 fiir die Schlupfwespen (Owen und Owen 1974; Gauld1986) gelten. Auch bei 
den Wirbeltieren liegen viele Hinweise auf breite Nischen und starke Nischeniiberlappung vor 
und zwar sowohl bei Herbi- und Frugi- wie auch bei· Karnivoren (u. a. Struhsaker 1981; 
Gauthier-Hion et al. 1983; Terborgh 1983; Dowsett~Lemaire 1988; Powe1l1989). 

Auf der anderen Seite kennen wir auch extreme Spezialisten, wie z. B. die auf den myrme-
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kophytischen siidostasiatischen Macaranga-Arten lebenden monophagen Arhopala-Raupen 
(Lepidoptera, Lycaenidae), die von den hochangepaBten Ameisensymbionten dies er Baume 
gepflegt werden (Maschwitz et a1. 1984; Fiala et a1. 1989). 

Zu den besonders stark spezialisierten Arten gehi:iren auch die Bruchiden (Wilson und 
Janzen 1982), Curculioniden Oanzen 1980) und die Sphingiden Oanzen 1984). Ein hoher 
Spezialisierungsgrad ist allgemein unter den Blattfressern zu erwarten, denn sehr viele tropi­
sche Pflanzen verfiigen iiber sehr potente Wehrstoffe, mit denen vermutlich nur Spezialisten 
gut umgehen ki:innen (s. z. B. Rosenthal und Janzen 1979). Nahverwandte Arten ki:innen sich 
sehr stark unterscheiden: Generalisten und extreme Spezialisten derselben Gattung entstam­
men, wie dies fiir die Ameisengattung Leptogenys von Maschwitz et a1. (1989) gezeigt wurde. 
Da ab er die Zahl der Arten, iiber deren Nischen wir fundierte Aussagen machen ki:innen, 
minimal ist - z. B. in der Kronenregion bestenfalls 1 bekannte auf 100000 unbekannte (Green­
wood 1987), ki:innen wir die Frage, welche proportionalen Rollen Spezialisten und Generali­
sten in den artenreichsten und wichtigsten Konsumentengilden der Tropen spielen, auch nicht 
naherungsweise beantworten. 

Koexistenz von Arten mit weitgehender Nischentiberlappung: mogliche Mechanismen 

Wiirde sich zeigen, daB wir z. B. bei der mit Sicherheit extrem diversen Gruppe der Arthro­
poden-Phytophagen eine groBe Zahl von Generalisten finden, dann hatten wir das Problem zu 
klaren, welche Mechanismen ihre Koexistenz ermi:iglichen. Ein im Vergleich zu den gemaBig­
ten Breiten erhi:ihter Rauber- und Parasitendruck ki:innte hierfiir verantwortlich sein, wie er 
fiir die tropischen Systeme immer wieder postuliert und bei einigen wenigen Gruppen auch 
schon einigermaBen iiberzeugend nachgewiesen wurde (bei Baumen: z. B. Clark und Clark 
1984; bei Spinnen: Rypstra 1984; bei Ameisen: Franks und Bossert 1983; bei der P~ytopha­
gengilde der Coleopteren an Heliconia: Strong 1983; bei einem fruchtbewohnenden Bruchi­
den: Herrera 1989; bei Vi:igeln: Holmes et a1. 1979). 

Allerdings stammen diese wenigen Ergebnisse aus raumlichlzeitlich sehr punktuellen Un­
tersuchungen, die vorerst verallgemeinernde SchluBfolgerungen sicher no ch nicht zulassen. So 
bleibt der oft angefiihrte besonders hohe Rauberdruck, der die Populationsgri:iBen vieler 
,Arten stets unter ihrer jeweiligen Kapazitatsgrenze halten und so die Koexistenz nischenaqui­
valenter Arten erlauben soli, in groBen Teilen der tropischen Lebensgemeinschaften die reine 
Spekulation. Noch unklarer ist allerdings,wieweit auf den den Primarproduzenten nachge­
ordneten trophischen Ebenen die Bedingungen der stochastischen Fluktuationsmodelle wirk­
sam sind und sie uns die eventuellen Mehrfachbesetzungen von Nischen erklaren ki:innen. Wir 
wissen bei den Konsumenten und Destruenten noch nichts Konkretes iiber den EinfluB 
unvorhersehbarer Sti:irungen auf die langerfristige Strukturen ihrer Gilden. Wir ki:innen noch ' 
nicht beurteilen, ob diese Sti:irungen den endgiiltigen AusschluB kompetitiv unterlegener, aber 
z. B. besonders mobiler und/oder fertiler Arten verhindern und jede endgiiltige Dominanz 
konkurrenziiberlegener, aber weniger fertiler und/oder weniger ausbreitungsfahiger Arten 
unterbinden. 

St:rukturierung der Lebensgemeinschaften und Ausbreitungsfahigkeit der Arten 

Bei der Frage, welcher Anteil deterministischen gegeniiber stochastischen Prozessen bei der 
Strukturierung von tropischen Lebensgemeinschaften zufallt, diirfte der MaBstab des betrach­
teten Systemausschnitts eine wichtige Rolle spielen und daneben natiirlich auch Eigenschaften 
der untersuchten Tiergruppe. Je ausbreitungsfahiger, je permanenter bestimmte Species mit 
rekrutierfahigen Stadien im System vertreten sind, urn so eher sollten sie bei Wieder- und 
Neubesiedlung in ein deterministisches Muster passen; je weniger ausgepragt diese Eigen­
schaften sind, urn so starker sollten sie dabei stochastischen Einfliissen unterworfen sein. Bei 
wenig mobilen Arten ki:innen wir am ehesten auch auf den hi:iheren trophischen Ebenen eine 
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Mehrfachbesetzung bestimmter Nischen erwarten, vor allem dann, wenn die entscheidenden 
Ressourcen inse!haft verteilt, weit voneinander isoliert sind und/oder nur wahrend kurzer 
Zeiten genutzt werden konnen. 

Wir haben gerade damit begonnen, dies en Fragen an einem re!ativ einfachen tropischen 
System nachzugehen: der Nutzung ephemerer Gewasser in der Sudan- und Subsudansavanne 
Westafrikas einerseits durch die Gilde der nur beschrankt ausbreitungsfahigen Anuren und 
andererseits durch die noch artenreichere Gemeinschaft der hochmobilen Libellen (Linsen­
mair und Grabow, unveroff.). Es ist naturlich noch vie! zu fruh, irgendwe!che definitiven 
Aussagen daruber machen zu wollen, welche Krafte fur die Strukturierung dieser Teilzonosen 
verantwortlich sind. Selbstverstandlich sind viel ausgedehntere Beobachtungen und Messun­
gen der ungestorten Verhaltnisse notwendig und zahlreiche entscheidende Manipulationsexpe­
rimente mussen erst noch durchgefuhrt werden. Aber wir haben doch in den ersten zwei 
Monaten unserer Arbeit schon viel uber diejenigen Arten dazugelernt, die zu einer besonders 
fruhen und schnellen reproduktiven Nutzung der mit den ersten starkeren Regenfallen am 
Ende der Trockenzeit entstehenden Gewasser fahig sind und die auf Grund ihrer jeweiligen 
lebensgeschichtlichen Einpassung in diesen saisonal extrem variierenden Lebensraum trotz der 
sehr hohen Risiken dazu auch gezwungen sind. Wir haben hierbei bisher sehr viele Hinweise 
auf hervorragende Einnischung, auf groBe Bedeutung von Konkurrenz, RaubereinfluB und 
andere biotische Wechse!wirkungen erhalten. Bislang fanden wir aber keine konkreten An­
haltspunke fUr wesentliche Wirkungen stochastischer Faktoren bei der Zusammensetzung 
beider Nutzergemeinschaften. 

Vorerst liegen zu den Fragen der Bedeutung stochastischer Prozesse fur die Strukturierung 
von Lebensgemeinschaften der besonders diversen Arthropodengruppen der Baumkronenfau­
na keine wirklich aussagekraftigen Untersuchungen vor. An eine bestimmte Baumart gebun­
dene Arten, die wenig mobil sind, leben in vielen Fallen auf extrem isolierten Inseln, die 
Zufallsprozesse bei der Besiedlung stark begunstigen konnten. Einige Hinweise - aus Baum­
kronenbegasungen (dem «canopy fogging» s. Erwin 1982, 1983a, b; Adis et a1. 1984; Green­
wood 1987; Stork 1988; Morse et a1. 1988) - deuten in die entsprechende Richtung: So 

. scheinen z. B. die meist gut ausbreitungsfahigen Ameisen - nach Untersuchungen aus der 
Neotropis (Wilson 1987; Verhaagh, mund1. Mitt.) - bei sehr hoher Alpha-Diversitat eine 
relativ geringe Beta- und Gamma-Diversitat aufzuweisen, was dafur spricht, daB ihre Gilden 
vor allem deterministisch, durch Einnischung und interspezifische Konkurrenz strukturiert 
sind. Auch bei gut flugfahigen - und tatsachlich auch haufig fliegenden - Arten, wie bestimm­
ten Zikaden ist die Diversitat zwischen den Habitaten nicht besonders hoch (Sutton 1983). 
Dagegen erreicht die Beta-Diversitat Extremwerte bei wenig mobil erscheinenden Gruppen, 
wie zahlreichen Kaferfamilien, flugunfahigen Homopteren und Orthopteren (Erwin 1983a, b; 
Morse et a1. 1988; Stork 1988). 

Das Problem der geringen PopulationsgroBen 

Unabhangig davon, welche Bedeutung die Stochastik hat, ein generelles, sehr basales, wenig 
beachtetes Problem bleibt und verlangt Antworten, wenn wir Struktur und Dynamik tropi­
scher Lebensgemeinschaften verstehen wollen. Wenn 10, 100 oder bis zu annahernd 1000mal 
mehr Arten mit einer generell wahrscheinlich gar nicht und partiell nur urn den Faktor 2-3 
erhohten, von den Primarpoduzenten zur Verfugung gestellten Ressourcenmenge auskommen 
und 
a) wed er die GroBenklassenverschiebung zu den sehr kleinen Formen - noch 
b) ein durchschnittlich viel hoherer Ausnutzungsgrad der Ressourcen gegeben ist, dann mus­

sen wir in den Tropen im Mittel stets kleinere, sehr haufig urn GroBenordnungen kleinere 
Populationen erwarten, als wir sie in den gemaBigten Breiten finden. 
Die wenigen umfanglicheren Erfassungen, Aufsammlungen ergeben bei allen Gruppen ein 

sehr ahnliches Bild und dieses stutzt in vollem Umfang die gerade formulierte Erwartung. Es 
zeigt sich namlich, daB 
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1) die fur die gemaBigten und hohen Breiten typischen hochabundanten (eu- bis subdominan­
ten) Arten in den meisten tropischen Systemen fehlen, solange diese nicht anthropogen 
verandert wurden; , 

2) daB in den tropischen Lebensgemeinschaften die Zahl der seltenen Arten immer sehr hoch 
ist. 30-60% der Arten weisen Haufigkeiten von 0,1 bis weniger als 0,01 % aller Individuen 
auf und auch die relativ haufigsten erreichen nur selten Werte, die uber 1-2% liegen. Nur 
einige wenige Einzelbeispiele seien hi er genannt: 

a) Stork (1988) fand unter 1455 durch Baumkronenbegasung erhaltenen Chalcidoidea (Erz­
wespen)-Individuen Vertreter von 739 Arten, 437 Arten waren nur jeweils in einem Ex­
emplar gefangen worden, nur 8 hatten mehr als 10 Individuen und die haufigste Art zahlte 
19 Individuen. 

b) Tho (1986) fing uber 3 J ahre in jeweils 5 Nkhten pro Monat fur jeweils 4 Std. mit einer 
standardisierten Licht-Falle Nachtfalter in Pasoh, Malaysia. Etwas uber 30% aller Indivi­
duen waren Unicate. Weniger als 2% der Arten sind mit 10 oder mehr Exemplaren ver­
treten. 

c) Morse et al. (1988) sammelten 4000 Kaferindividuen aus 10 Baumkronen in Borneo. Diese 
verteilten sich auf 859 Kaferarten, 58% aller Spezies waren dabei nur mit einem Exemplar 
vertreten. 

d) Auch z. B. bei Vogeln werden jeweils etwa ein Drittel der Arten in tropischen Avifaunen 
als selten eingestuft (Driscoll and Kikkawa 1989). 
Da die Aussterbewahrscheinlichkeit durch Oszillationen der Populationsstarke urn so ho­

her sein muBte (McArthur and Wilson 1967), je kleiner die Population ist, wir aber auf der 
anderen Seite so uberaus viele seltene bis sehr seltene Arten, die oft auch noch besonders 
kleine Verbreitungsareale aufweisen, in den Tropen finden, muB man zu dem SchluB kom­
men, daB sich hier die Aussterbewahrscheinlichkeiten der Populationen deutlich von denen 
der gemaBigten Breiten unterscheiden. Die «minimalgroBe, uberlebensfahige Population» 
(<<minimal viable population», MVP, Soule 1987) scheint damit in den Tropen deutlich unter­
halb der entsprechenden kritischen GroBe in den mittleren und hohen Breiten zu liegen. Diese 
Annahme wirft eine Serie von ganz zentralen Problemen auf, ohne deren Beantwortung eine 
Klarung des Diversitatsphanomens und damit ein Verstandnis der Besonderheiten tropischer 
Lebensgemeinschaften nicht moglich erscheint. 
1) Wir brauchen fundierte Abschatzungen der realenPopulationsgroBen. 
2) Wie oben schon betont, wird fur die Tropen im Regelfall- und anscheinend mit gewissem 

Recht - ein hoherer Rauberdruck angenommen als er in den gemaBigten Breiten herrscht. 
Sind es dann die milderen abiotischen Bedingungen, die die niedrigeren PopulationsgroBen 
zulassen? Wie vertragt sich eine solche Hypothese ab er mit der in der neueren Literatur 
vielfach wiederholten, allerdings nur auf einer sehr dunnen Datenbasis ruhenden Annahme, 
nach der die tropischen Populationen im Vergleich mit ihren temperaten Gegenstucken 
Abundanzschwankungen in der gleichen GroBenordnung durchmachen sollen (Erwin and 
Scott 1980 und Wolda 1983)? Gilt diese Aussage vielleicht nur fur die haufigeren Arten? 
Wenn dies der Fall sein sollte, was sind die Ursachen der Abundanzschwankungen -
biotische oder abiotische? Wenn es biotische EinfiuBgroBen sind - beruhen sie auf entspre­
chenden Schwankungen im Ressourcenangebot oder auf numerischen und funktionellen 
Antworten der Rauber und Parasiten? 

3) Seltene Arten sollten sich starkere Abundanzschwankungen nicht leisten konnen. Wenn sie 
von solchen starken Schwankungen verschont bleiben sollten, worauf ist dies zuruckzufuh­
ren? Sind seltene Arten im Regelfall spezialisierter als haufigere und ihre Ressourcen zwar 
in kleiner Menge - aber mit geringerer quantitativer Varianz vorhanden? Unterliegen sehr 
seltene Arten vielleicht geringerem Rauberdruck, weil sich Spezialisten unter den Raubern 
auf einer so dunnen Basis nicht halten konnen und Generalisten einen ineffektiveren Druck 
ausuben? Unser Wissen ist hier praktisch Null, Antworten auf die hier und in den vorigen 
Abschnitten aufgeworfenen Fragen konnen auch nicht ansatzweise gegeben werden. 
Betrachten wir nun die Karnivoren (Parasiten und Parasitoide eingeschlossen). Bei speziali-

sierten Arten mussen wir auf der Basis geringer Abundanzen ihrer Beute selbstverstandlich 
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noch kleinere Populationen erwarten. Wenn dann die Beute- oder Wirtspopulationen no ch 
stark in ihrer Abundanz schwanken, dann sollten die Aussterbewahrscheinlichkeiten der 
abhangigen Arten der hoheren Trophie-Ebene auBerst groB sein. Hierfiir haben wir aber 
keinerlei Hinweise. 

Die Frage, die sich uns hier stellt, und die wir vorerst wieder in keiner Weise beantworten 
konnen, ist, ob wir bei den Sekundarkonsumenten in den tropischen Lebensgemeinschaften 
einen starkeren Trend zum Generalistentum finden als in den gemaBigten Breiten. Die -
gegeniiber den gemaBigten Breiten - vie! starkere trophische Vernetzung der Rauber in den 
tropischen Lebensgemeinschaften sollten in diese Richtung wirken. Karnivoren jagen vie!fach 
andere Karnivoren und zumindest dort sollten Spezialisierungen die Ausnahme sein, wo sich 
die KorpergroBen, die Abundanzen und die Generationszeiten der Interaktionspartner nicht 
wesentlich unterscheiden. 

Hatten energetische Zwange in den Tropen Carnivoren haufig an einer evolutiven Speziali­
sierung gehindert, dann sollte man erwarten, daB ihr Beitrag zur erhohten Diversitat der 
Lebensgemeinschaften weit hinter dem der Primarkonsumenten zuriickbleibt. Nach den vor­
liegenden noch sehr liickenhaften Informationen zu urteilen, ist dies aber nicht so (Erwin . 
1983a, b; Morse et al. 1989; Stork 1988; Noyes 1989). 

Saprophagengemeinschaften: viele Fragen und kaum Antworten 

Was die letzte hier zu diskutierende Trophie-Ebene, die der Saprophagen angeht, so gilt, 
daB auch auf dies er Ebene die uns interessierenden Grundfragen no ch nicht beantwortet 
werden konnen. Trotz zahlreicher punktueller Arbeiten zur Rolle der Saprophagen in den 
tropischen Biomen, wissen wir iiber die Nischen vie!er saptophager Organismen no ch nichts. 
Bis zu einem gewissen Grad machen hier vor allem die Termiten eine Ausnahme (Lee und 
Wood 1971; Abe 1978; Brian 1978; Abe und Matsumoto 1979; Matsumoto und Abe 1979), 
aber auch in dies et so iiberaus wichtigen Gruppe der makrophagen Destruenten sind bei 
weitem die meisten basalen und speziellen Fragen offen. 

Wir wissen noch fast nichts dariiber, nach welchen Prinzipien si ch die Saprophagen der 
Tropen zu Gemeinschaften zusammenfinden und wie ihre Interaktionen im Detail aussehen. 
Das AusmaB der Alpha- und Beta-Diversitat laBt sich noch kaum irgendwo abschatzen, 
scheint aber - zumindest in manchen Regenwaldern - nach jiingsten Befunden sehr vie! hoher 
zu sein, als jemals zuvor angenommen (fur die Alpha-Diversitat s. Stork 1988, fUr die Beta­
Diversitat z. B. Lavelle und Kohlmann 1984). Inwieweit die Saprophagen-Fauna eine Regula­
tionsfunktion beim mikrobiellen Abbau ausiibt - und so die zeitliche und raumliche Nahr­
stoffbereitstellung beeinfluBt und auf diese Weise die Diversitat der Primarproduzenten mit­
steuert, dariiber wissen wir nur einiges bei den Termiten - und die sind auBerst wichtige 
«Gartnec» in verschiedenen tropischen Biozonosen (Anderson und Wood 1984; Salick et al. 
1983). 

Tier-Pflanzen -Interaktionen 

Im Gegensatz zu ihren marinen Gegenstiicken, den in ganz starkem MaB tierbestimmten 
tropischen Korallenriffen, sind die tropischen Landbiozonosen in ihrem ins Auge fallenden 
Erscheinungsbild von pflanzen gepragt. Dies verfiihrt nicht nur Laien zu falschen SchluBfol­
gerungen, sondern laBt ge!egentlich auch Fachleute, die sich mit den Primarproduzenten 
beschaftigen, vergessen, daB die Tiere in dies en Systemen keine unbedeutenden Randfiguren 
sind. Sie erfiillen,vie!mehr entscheidende Aufgaben, Schliisselfunktionen. Die Zusammenset­
zung der Primarproduzenten-Gemeinschaften wiirde sich - mit einiger zeitlicher Verzogerung 
- radikal andern, gewaltig an Diversitat verlieren, sollte die Fauna quantitativ stark reduziert 
oder in ihrer qualitativen Zusammensetzung wesentlich umstrukturiert werden Ganzen 1970, 
1987; Karr 1975; Howe 1984; Greenwood 1987; Bourliere 1989 u.a.). Tropische Lebensge-
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meinschaften werden in starkem M<ill durch mutualistische Tier-Pflanzenbeziehungen ge­
pragt: «Plant-animal relationships constitute the forest web of life ... » a acobs 1988). 

Ich will mich hier ganz kurz fassen: In den tropischen Tieflandwaldern sind vielerorts fast 
100% der Baume und Busche tierbestaubt. Indem - durch oft komplizierte wechselseitige 
Abhangigkeiten (z. B. Vogel 1968/1969, 1974; Gottsberger 1970; Janzen 1971; Frankie et al. 
1976; Kubitzki und Kurz 1984) - auch sehr seltenen Pflanzenarten eine Exogamie ermoglicht 
wird, gewinnt die Tierbestaubung eine besondere Bedeutung fur die Diversitatserhaltung in 
den tropischen Lebensgemeinschaften. Obwohl wir auch hier in der Mehrzahl der Falle no ch 
am Anfang der Analyse stehen, zeigt sich schon klar, d<ill sich hier vielfach sehr enge Bezie­
hungen entwickelt haben, deren ZerreiBung den Fortbestand der Partner akut gefahrdet. 

In den Tieflandregenwaldern produzieren zwischen 70-98% der Baume Samen und Fruch­
te, die durch Tiere verbreitet werden. Die meisten Einzelbaume verdanken ihren Standort der 
Samenverbreitung durch Tiere (Howe und Smallwood 1982; Janson 1983 u. a.). Die Bindun­
gen zwischen den Fruchtefressern und den Fruchtelieferanten ist ublicherweise weniger eng 
als die zwischen den Pflanzen und ihren Bestaubern (s. u. a. Kubitzki 1985; van Roosmalen 
1985) - die Gesamtabhangigkeit dadurch aber nicht minder stark. 

Dabei gibt es sowohl bei den Pflanzen als auch bei den Tieren besonders wichtige, soge­
nannte Schlusselarten (<<keystone species»), von deren Vorhandensein u. U. viele andere Arten 
sehr stark bis vollig abhangen. Nur in wenigen Fallen kennen wir solche Schlusselarten. Es ist 
zu vermuten, daB es sehr viel mehr solcher Arten gibt, deren Elimination durch den Menschen 
- z. B. auch bei einem recht harmlos erscheinenden selektiven Holzeinschlag - zu erheblichen 
Storungen des Systems ftihrt und - auf etwas langere Sicht - die Diversitat sehr negativ 
beeinfluBt. Janzens (1988) Definition, wonach die «keystone species» diejenigen Arten sind, 
die der Untersucher gut genug kennengelernt hat, urn ihre Rolle in der Gemeinschaft beurtei­
len zu konnen, durfte nur maBig uberspitzt sein. 

SchlieBlich verdienen neben den einzelnen Schlusselarten die Schlusselgruppen unter den 
Tieren besondere Aufmerksamkeit, wenn wir die Erhaltungsdynamik der Diversitat verstehen 
wollen. Hier sind, neben anderen, vor allem die Termiten und die Ameisen zu nennen. Die 
Termiten als auBerst wichtige Glieder im Energietransfer und bei den Stoffflussen, die mit 
Hilfe ihrer Symbionten den schwerabbaubaren lignin- und zellulosereichen Bestandsabfall­
z. T. selbst bei Trockenheit - schnell umsetzen konnen und damit wesentlich fur die hohen 
Umsatzraten und die Produktivitat der Primarproduzenten verantwortlich sein durften (s. 0.) 
und mit ihrer groBen Biomasse die Nahrungsgrundlage fur viele Karnivoren darstellen (nach 
Messungen in Malaysia weisen Termiten in dortigen Waldern eine urn den Faktor 3 hohere 
Biomasse als alle Warmbliiter zusammen auf: Abe 1978, 1979). Keinesfalls minderbedeutend 
sind die Ameisen - als wichtigste Invertebraten-Predatoren und in vielen weiteren Funktio­
nen. Im brasilianischen Regenwald entfallen etwa 20% der tierischen Biomasse auf sie (Fittkau 
und Klinge 1973). In allen Baumkronenabsammlungen, die bisher irgendwo in den Tropen 
durchgefiihrt wurden, sind Ameisen nach Biomasse und Individuenzahl stets dominant. Sie 
bewohnen alle Strata, von den Spitzen der hochsten Kronen bis in den subterranen Bereich, 
und verwerten die unterschiedlichste Nahrung. Zum groBen okologischen Erfolg der Ameisen 
diirfte auch ihre Fahigkeit beigetragen haben, die nach Wilson (1987) besonders kritische 
Nischendimension des Nistraums aktiv erweitern zu konnen: z. B. durch den Bau von Kar­
ton- oder Webenestern in der Kronenregion, die wenig naturliche Nistmoglichkeiten fur 
groBere Kolonien bietet (vg!". Maschwitz et al. 1985). 

Der Erfolg beider Gruppen - der Termiten und der Ameisen - ist nur auf der Basis der 
artspezifisch unterschiedlichen, sozialen Organisation zu verstehen (Ameisen: Zusammenfas­
sung s. Holldobler und Wilson 1990). 

Erhaltung der tropischen Diversitat: ein subjektiver Epilog 

Ich wollte mit meinen Ausfuhrungen vor allem aut die vielen offenen Probleme hinweisen, 
die uns vorerst daran hindern, die hochkomplexen tropischen Biozonosen in ihren Strukturen 
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und ihren Funktionen zu verstehen. Es ware auBerst wiinschenswert, zu einigen der Grund­
fragen moglichst schnell wenigstens Teilantworten zu finden. Diese sollten nicht nur unsere 
wissenschaftliche Neugier befriedigen, sondern auch dazu beitragen, uns zu helfen, auf der 
Grundlage eines besseren Verstandnisses dieser Systeme, wissenschaftlich fundierte Methoden 
zu ihrer Erhaltung entwickeln und Wege zu integrativen Systemen finden zu konnen, in denen 
a) Schutzgebiet, b) auf der Basis ihrer Artenvielfalt extensiv genutzte Pufferzonen und c) 
intensiv bewirtschaftete Flachen langfristig nebeneinander existieren konnen. 

Im Wettlauf gegen die immer rasanter fortschreitende Zerstorung natiirlicher Lebensraume 
und ihrer Biozonosen konnen wir nur noch bestenfalls Teilsiege davontragen. Fiir diese lohnt 
sich aber in meinen Augen jeder Einsatz. Zwar hat Wittgenstein sicher nicht unrecht, wenn er 
feststellt, daB «nicht wie die Welt ist, sondern daB sie ist», das groBte Wunder ist. Nimmt man 
die Welt ab er wie sie ist, dann ist die Evolution des Lebens das nachstgroBte Wunder und zu 
den faszinierendsten Aspekten des Lebens gehort sicher die phantastische Vielfalt der Formen, 
die die Evolution im Lauf von J ahrmilliarden hervorgebracht hat. Wir selbst sind eines der 
jiingsten Produkte ihres Wirkens; unsere stammesgeschichtliche Entwicklung fand auf der 
Grundlage der Vielfalt und im Wechselspiel mit ihr statt und ist ohne den Diversitatsrahmen 
nicht vorstellbar. 

Seit einiger Zeit sind wir nun aber dabei, uns zu einem gefahrlich wuchernden Zweig der 
Evolution zu entwickeln, der droht, den gesamten Baum durch sein allometrisches Wachstum 
so zu schadigen, daB er friiher oder spater zumindest teilweise zusammenbrechen wird. Wir 
werden die Artenvielfalt, die biologische Diversitat nicht nur zum langerfristigen physischen 
Uberleben unbedingt benotigen, wir miissen sie auch fiir unsere psychische und intellektuelle 
Entwicklung und vor allem auch die unserer Nachkommen erhalten (s. hierzu Norton 1987). 
Wir haben uns als Mitglieder diverser natiirlicher Lebensgemeinschaften evoluiert, fiir ein 
Leben in einer der biologischen Vielfalt beraubten, rein menschengemachten Umwelt sind wir 
nicht gebaut. 

Wir miissen in Verantwortung gegeniiber unseren Nachkommen alles daran setzen zu ver­
hindern, daB die gesamte Welt zu einer oden Menschenweide verkommt und wir auf dem 
Marsch dorthin jede Briicke hinter uns abbrechen und uns jeden seitlichen Ausweg vermau­
ern. Genau dieses aber tun wir, wenn wir uns weitervermehren und in der bisherigen Weise 
weiterentwickeln und dabei die Vielfalt der Arten, unser einzigartig wertvolles biologisches 
Erbe unbesehen und unwiederbringlich verschleudern. Wir miBachten nicht nur - z. T. vollig 

. gedankenlos, z. T. in groBter anthropozentrischer Arroganz - jedes Lebensrecht von Millio­
nen von Mitlebewesen, sondern wir nehmen auch'unseren Nachkommen entscheidende Ent­
wicklungs-, ja hochstwahrscheinlich sogar Uberlebenschancen - und allerspatestens hier miiB­
ten die Notbremsen mit aller Macht gezogen und andere Wege gesucht werden. Hierzu bedarf 
es sehr vieler Hande und Kopfe - und uns Biologen Wlt eine besondere Verantwortung zu, die 
moglichst viele aus unseren Reihen heute und in Zukunft mit mehr Engagement als bisher 
iiblich iibernehmen und in politisches und praktisches Handeln umsetzen miissen. 

Danksagung: Die eigenen Untersuchungen zur Struktur dei Nutzergemeinschaften ephemerer Savan­
nengewasser werden in dankenswerter Weise durch die Volkswagenstiftung unterstiitzt. Dr. Brigitte Fiala 
danke ich herzlich fur vielfaltige Hilfe, vor allem bei der Literaturbeschaffung und -sichtung und beim 
Erstellen des Literaturverzeichnisses. 
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