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Kapitel 21 Zersetzung und Stoffkreislauf

21.1 Die meisten lebenswichtigen Stoffe werden im Okosystem wiederverwertet . .

21.2  Die Zersetzung ist ein komplizierter Vorgang, an dem verschiedene
Organismenarten beteiligt sind

21.3  Zur Untersuchung der Zersetzung verfolgt man den Abbauvorgang des
organischen Materials

214 Die Zersetzungsrate wird durch mehrere Faktoren beeinflusst

215 Die Stoffe im toten organischen Material werden wihrend der Zersetzung
mineralisiert

216 Zersetzung in aquatischen Lebensrdumen

21.7  Schliisselprozesse in Okosystemen beeinflussen die Geschwindigkeit
des Stoffkreislaufs

21.8  Der Stoffkreislauf l4uft in terrestrischen Okosystemen anders ab als in
stehenden aquatischen Okosystemen

21.9 In FlieBgewdssern wirkt sich die Wasserstromung auf den Stoffkreislauf aus . .

21.10 Der Stoffkreislauf in kiistennahen Okosystemen wird durch aquatische
und terrestrische Umweltfaktoren beeinflusst

21.11 Im Meer sorgen Oberflachenstromungen fiir den vertikalen Stofftransport . . . .

Kapitel 22 Biogeochemische Kreisldaufe

22.1 Es gibt zwei Haupttypen biogeochemischer Kreisldaufe

22.2  Stoffe gelangen als Input ins Okosystem

22.3  Output bedeutet fiir das Okosystem einen Stoffverlust

22.4 Biogeochemische Kreisldufe unter globalen Gesichtspunkten

22.5 Kohlenstoffkreislauf und Energiefluss sind eng gekoppelt

22.6 Der Kohlenstoffkreislauf lduft je nach Tages- und Jahreszeit unterschiedlich
schnell ab

22.7 Der globale Kohlenstoftkreislauf umfasst den Austausch zwischen
Atmosphdre, Ozeanen und Festland

22.8 Der Stickstoffkreislauf beginnt mit der Fixierung des atmospharischen
Stickstoffs

22.9 Der Phosphorkreislauf hat kein Reservoir in der Atmosphére

22.10 Der Schwefelkreislauf ist ein kombinierter Stoffkreislauf

22.11 Der globale Schwefelkreislauf ist nur unzureichend verstanden

22.12 Der Sauerstoftkreislauf ist vorwiegend durch Organismen beeinflusst

22.13 Die verschiedenen biogeochemischen Kreisldufe sind miteinander
gekoppelt

TEILVIII  Biogeographische Okologie

Kapitel 23 Terrestrische Okosysteme

23.1 In den terrestrischen Okosystemen spiegelt sich die Anpassung der
dominanten pflanzlichen Lebensformen wider
23.2 Die Aquatorialzone ist durch tropische Regenwilder charakterisiert




Savannen kommen in halbtrockenen tropischen Regionen

mit Regenzeiten vor

Halbwiisten und Wiisten zeigen eine groBe Okosystemvielfalt
Mediterranes warmtemperates Klima begiinstigt Hartlaubwélder und
Gebiischformationen

In den kiihltemperaten Bereichen der gemaBigten Klimazone dominieren
Laub abwerfende Waldékosysteme

Die Steppen der geméaBigten Breiten unterscheiden sich nach klimatischer
und geomorphologischer Ausgangssituation

In den borealen Regionen dominieren Nadelwalder

Die arktische Tundra ist durch geringe Niederschldge und niedrige
Temperaturen gekennzeichnet

Kapitel 24 Aquatische Okosysteme

24.1 Stillgewdsser konnen auf vielerlei Weise entstehen

24.2  Stillgewdsser haben definierte abiotische Eigenschaften

24.3 Die Organismengemeinschaften der verschiedenen Zonen unterscheiden
sich voneinander

24.4 Die Trophieverhéltnisse haben entscheidenden Einfluss auf die
Organismengemeinschaft

24.5 Viele limnische Organismen sind an das flieBende Wasser angepasst

24.6 Das FlieBwasserokosystem ist in seinem Verlauf durch sich stiandig
verdndernde Umweltbedingungen charakterisiert

24.7 Wo Fliisse ins Meer flieBen, entstehen Astuare mit Gezeitenfluss

24.8 Meere gliedern sich in verschiedene Lebensbereiche

24.9 Je nach Meerestiefe bilden sich unterschiedliche pelagische
Lebensgemeinschaften aus

24.10 Der Meeresboden ist ein besonderer Lebensraum

24.11 Korallenriffe sind hochkomplexe Okosysteme aus Kolonien von
Korallentieren

24.12 Uber die Produktivitit der Ozeane bestimmen Licht und Néhrstoffe

Kapitel 25 Grenzbereiche zwischen Wasser und Land

25.1 Die Gezeitenzone bildet den Ubergang zwischen marinen und terrestrischen
Okosystemen

25.2 Felskiisten zeigen eine charakteristische Zonation

25.3 Sandstrdnde und Wattlandschaften sind durch eine hohe Dynamik
charakterisiert

25.4 Uber die Struktur der Salzmarschen bestimmen Gezeiten und Salzgehalt . ...

25.5 In tropischen Gebieten treten Mangrovenwilder an die Stelle der
Salzmarschen

25.6 SiiBwasserfeuchtgebiete sind artenreiche und vielgestaltige Okosysteme

25.7 Uber die Struktur von SiiBwasserfeuchtgebieten bestimmen hydrologische
Faktoren

Kapitel 26 GroBraumige Muster der biologischen Vielfalt

26.1 Die Artenvielfalt hat sich im Laufe der Erdgeschichte verdndert

26.2 Frithere Aussterbeereignisse traten zeitlich gehéduft auf

26.3 Die regionale und globale Artenvielfalt zeigt ein geographisch
variierendes Muster




Der Artenreichtum terrestrischer Okosysteme steht im Zusammenhang
mit Klima und Produktivitat

In marinen Lebensrdumen besteht eine negative Korrelation zwischen
Produktivitdt und Artenvielfalt

Die Artenvielfalt ist eine Folge von Prozessen, die sich in verschiedenen
Dimensionen abspielen

TEIL IX Humandokologie

Kapitel 27 Bevolkerungswachstum, Ressourcennutzung und
Nachhaltigkeit

Nachhaltige Ressourcennutzung sorgt fiir ein Gleichgewicht zwischen
Angebot und Nutzung

Durch negative Folgen bei der Ressourcennutzung kann die Nachhaltigkeit
indirekt eingeschrankt sein

Das Prinzip der Nachhaltigkeit orientiert sich an natiirlichen Okosystemen . .
Landwirtschaftliche Methoden unterscheiden sich durch den Umfang

der Energiezufuhr

Wanderfeldbau ist in den feuchten Tropen eine bevorzugte Landnutzungsform
In geméBigten Breiten dominiert die Intensivlandwirtschaft

Verschiedene landwirtschaftliche Methoden stellen einen Kompromiss
zwischen Nachhaltigkeit und Produktivitédt dar

Nachhaltige Landwirtschaft ist auf ein vielfdltiges Methodenspektrum
angewiesen

Nachhaltige Forstwirtschaft verfolgt das Ziel, ein Gleichgewicht zwischen
Wachstum und Holzernte zu erreichen

Der Ausbeutung der Fischbestdnde muss durch Kontrolle und gezielte
MaBnahmen Einhalt geboten werden

Die Nutzung der Fischbestdnde erfordert einen ckosystemaren Ansatz
Okonomische Gesichtspunkte sind ein entscheidender Faktor fiir die
Ressourcenplanung

Kapitel 28 Habitatverlust, Artenvielfalt und Schutz der Natur

28.1 Habitatzerstorung ist die Hauptursache fiir das gegenwiértige Artensterben . ..
28.2 Vom Menschen eingeschleppte invasive Arten bedrohen viele einheimische

28.3 Arten sind in unterschiedlichem AusmalB vom Aussterben bedroht

28.4 Entscheidend fiir Schutzbestrebungen ist die Feststellung des
Gefdhrdungsgrades einer Art

28.5 Regionen mit groBer Artenvielfalt haben fiir den Naturschutz besondere
Bedeutung

28.6 Entscheidendes Element aller Schutzbestrebungen ist der Artenschutz

28.7 Einige Arten kénnen nur noch durch gezielte Wiederansiedlung erhalten

28.8 Die Erhaltung von Lebensrdumen schiitzt ganze Lebensgemeinschaften

28.9 Zur Erhaltung von Lebensrdumen gehort die Einrichtung von Schutzgebieten

28.10 Zum Schutz von gefdhrdeten Arten und Lebensgemeinschaften ist oft eine
Renaturierung erforderlich

28.11 Biologische Sanierung

28.12 Im Zentrum des Schutzgedankens steht eine Umweltethik




Kapitel 29 Globaler Klimawandel

29.1
29.2
29.3
29.4

29.5
29.6
29.7
29.8
29.9

29.10
29.11

29.12

Anhang

Die CO,-Konzentration der Atmosphire beeinflusst die CO,-Aufnahme
durch die Ozeane

Pflanzen reagieren auf erhohte CO,-Konzentrationen

Treibhausgase verdndern das Erdklima

Klimaverdnderungen beeinflussen Okosysteme in unterschiedlicher Weise . . .

Klimaverinderungen beeinflussen die globale Verbreitung der Okosysteme
Die globale Erwdrmung kann zum Anstieg des Meeresspiegels fiihren und
gefiahrdet kiistennahe Okosysteme

Der Klimawandel bedroht die Landwirtschaft

Der Klimawandel beeintrachtigt direkt und indirekt die menschliche
Gesundheit

Zum Verstdndnis der globalen Verdnderungen ist 6kologische Forschung
im globalen Mafstab erforderlich

Anhang A: Literaturverzeichnis
Anhang B: Quellen
Anhang C: Index







Die erste Auflage von Elements of Ecology erschien
1976 als Kurzversion des Werkes Ecology and Field
Biology. Seither hat es sich zu einem Lehrbuch entwi-
ckelt, das fiir die Verwendung in einem einsemestri-
gen Einfithrungskurs der Okologie bestimmt ist. Bei
den Lesern wird es sich zwar vorwiegend um Stu-
dierende mit Biowissenschaften im Hauptfach han-
deln; beim Verfassen des Textes haben wir uns aber
von unserer Uberzeugung leiten lassen, dass das Fach-
gebiet Okologie mit all seinen Teildisziplinen auch
ein Bestandteil der Allgemeinbildung sein miisse. Die
Studierenden in den verschiedensten Fachern wie
Wirtschaftswissenschaft, Soziologie, Ingenieurwissen-
schaft, Politologie, Jura, Geschichte, Sprachen u.4.
sollten gewisse oOkologische Grundkenntnisse besit-
zen, und sei es aus dem schlichten und zugleich ele-
mentaren Grund, dass die Okologie sich auch auf ihr

personliches Leben auswirkt.

Aufbau und Inhalt

Aufbau und Zusammenhang des Textes orientieren
sich an unserer Grundauffassung: (1) Die Grundeinheit
der 6kologischen Forschung ist der einzelne Organis-
mus, (2) Die Vorstellung von der Anpassung durch
natiirliche Selektion liefert den Rahmen fiir die ein-
heitliche 6kologische Betrachtung héherer Organisa-
tionsebenen: Populationen, Lebensgemeinschaften und
Okosysteme.

Ein zentrales Thema des Buches ist das Konzept der
wtrade-offs*: Die Anpassungen (Merkmale), mit deren
Hilfe ein Organismus unter ganz bestimmten Umwelt-
bedingungen tiberleben, wachsen und sich fortpflan-
zen kann, fithren zwangsldufig zu einer Einschridnkung
seiner Fahigkeit, unter anderen Umweltbedingungen
ebenso gut zu tiberleben, zu wachsen und sich zu re-
produzieren. Zu diesen Umweltbedingungen gehoren
sowohl die abiotische Umwelt als auch die vielféltigen
Organismen (Artgenossen und Vertreter anderer Ar-
ten), die denselben Lebensraum besiedeln. Dieser
grundlegende Rahmen bildet das Fundament, wenn
man die Dynamik von Populationen unter evolutions-
biologischen und demographischen Gesichtspunkten
verstehen will.

Der Text gliedert sich in neun Teile. Teil I gibt eine

Einfithrung in die Wissenschaft der Okologie und un-

tersucht die tibergeordneten Prozesse der natiirlichen
Selektion und Evolution. In Teil IT wird beschrieben,
welche Beschriankungen die abiotische Umwelt den
Organismen im Wasser und an Land auferlegt. Der Teil
III beschaftigt sich mit der Anpassung der Organismen
an die abiotische Umwelt; dabei betrachten wir so-
wohl Organismen, die ihre Energie von der Sonne be-
ziehen (autotrophe Organismen), als auch solche, de-
ren Energie aus dem Verbrauch und Abbau pflanzlichen
und tierischen Gewebes stammt (heterotrophe Orga-
nismen).

Im Teil IV untersuchen wir die Eigenschaften von
Populationen; das Schwergewicht liegt dabei auf der
Frage, wie Merkmale auf der Ebene der einzelnen
Organismen (Merkmale der verschiedenen Lebenszyk-
len, die in Teil III beschrieben wurden) letztlich die
Dynamik der Populationen bestimmen. In Teil V er-
weitern wir die Diskussion von den Wechselbezie-
hungen zwischen einzelnen Organismen derselben
Art (intraspezifische Wechselbeziehungen) auf die In-
teraktionen zwischen Populationen unterschiedlicher
Arten (interspezifische Wechselbeziehungen). Wir ge-
hen von der Analyse der Wirkung abiotischer Umwelt-
faktoren weiter auf die Ebene der Wechselwirkungen
zwischen verschiedenen Arten und charakterisieren
Prozesse der dort stattfindenden natiirlichen Selektion
und Populationsdynamik.

Teil VI beschiftigt sich mit den Lebensgemein-
schaften (Biozonosen). Aufbauend auf Themen, die in
den Teilen III bis V besprochen wurden, untersuchen
wir hier die Faktoren, die sich auf die rdumliche und
zeitliche Verteilung und Héufigkeit von Arten inner-
halb von umweltbedingten Gradienten auswirken.

In Teil VII fassen wir die Analyse der Lebensge-
meinschaften (Teil VI) und der abiotischen Umwelt
(Teil II) zusammen und entwickeln den Begriff des
»Okosystems*. Das Schwergewicht liegt dabei auf den
Energie- und Materiefliissen in natiirlichen Okosyste-
men. In Teil VIII setzen wir die Diskussion der Lebens-
gemeinschaften und Okosysteme vor dem Hintergrund
biogeographischer Aspekte fort; dabei untersuchen
wir die groBfldchige Verbreitung terrestrischer und
aquatischer Okosysteme sowie regionale und globale
Muster der biologischen Vielfalt. Teil IX konzentriert
sich auf die Wechselbeziehungen zwischen Menschen
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und Okosystemen. Hier beschiftigen wir uns mit wich-
tigen aktuellen Themen des Umweltschutzes, die mit
Bevodlkerungswachstum, nachhaltiger Ressourcennut-
zung, abnehmender biologischer Vielfalt und globalem
Klimawandel zu tun haben. In diesen Kapiteln soll er-
lautert werden, welche Rolle die Okologie spielt, wenn
man solche fiir den Menschen iiberlebenswichtigen
Umweltthemen verstehen und bearbeiten will.

Im gesamten Buch untersuchen wir das genannte
Themenspektrum vor dem Hintergrund aktueller For-
schungsergebnisse aus den verschiedenen Teilgebie-
ten der Okologie. Beispiele sollen beim Leser ein
Versténdnis fiir die Evolution der Arten, die Okolo-
gie verschiedener Lebensrdume und Okosysteme und
die grundlegenden Arbeitsweisen naturwissenschaft-

licher Forschung wecken.

Neues gegeniiber der 5. Auflage

Wer die 5. Auflage dieses Buches kennt, wird in der
vorliegenden Auflage eine Reihe von Neuerungen be-
merken. Wir haben nicht nur zahlreiche Beispiele und
Themen aktualisiert, um den neuesten Forschungser-
gebnissen der Okologie Rechnung zu tragen, sondern
auch in Aufbau und Inhalt des Textes einige Verdnde-
rungen vorgenomimen.

Die 6. Auflage gliedert sich in neun Teile. Diese
Aufteilung spiegelt zwei wichtige Verdnderungen wi-
der: einerseits die Vorstellung von Themen der Oko-
logie der Lebensgemeinschaften, andererseits ange-
wandte 6kologische Aspekte im Bereich der aktuellen
Umweltthemen. In der 5. Auflage folgte auf die Be-
schreibung der Populationen (Teil IV Populationen)
der Teil V Lebensgemeinschaften, in dem auch The-
men im Zusammenhang mit den interspezifischen In-
teraktionen (Konkurrenz, Réduber-Beute-Beziehungen,
Parasitismus und Mutualismus) erortert wurden. In
der 6. Auflage werden die interspezifischen Wechsel-
beziehungen in Teil V Interaktionen zwischen Arten
beschrieben. Dieser neue Teil folgt auf die Beschrei-
bung der Populationen (Teil IV Populationen) und
geht der Darstellung der Okologie von Lebensgemein-
schaften (Teil VI Lebensgemeinschaften) voraus. Die
Beschreibung der Okologie von Lebensgemeinschaften
in Teil VI gliedert sich jetzt in drei Kapitel, in denen
StrukturgesetzméaBigkeiten der Lebensgemeinschaften
(Kapitel 16 Die Struktur von Lebensgemeinschaften),
Einfliisse auf die Struktur von Lebensgemeinschaften
(Kapitel 17 Faktoren mit Wirkung auf die Struktur der

Lebensgemeinschaften) und die Dynamik der Lebens-

gemeinschaften (Kapitel 18 Dynamik von Lebensge-
meinschaften) behandelt werden. Auf diese drei Ka-
pitel folgen dann landschaftsokologische Themen
(Kapitel 19 Landschaftsdkologie).

Seit jeher ist es ein besonderes Merkmal der Okolo-
gie, dass wir das Schwergewicht auf die Frage legen,
wie man die 6kologische Wissenschaft auf die aktu-
ellen Themen des Umweltschutzes anwenden kénnte.
Auf diese Weise vermittelt das Buch das Verstdndnis
dafiir, wie wichtig die Okologie fiir die Beziehungen
zwischen dem Menschen und seiner natiirlichen Um-
welt ist. In der 5. Auflage waren Themen wie Natur-
schutz, Nachhaltigkeit und Klimawandel tber ver-
schiedene Kapitel verteilt. Diesen Aspekt haben wir
nun zu einem neuen Teil IX Humandkologie gemacht.
Er besteht aus drei Kapiteln: Kapitel 27 Bevélkerungs-
wachstum, Ressourcennutzung und Nachhaltigkeit;
Kapitel 28 Habitatverlust, Artenvielfalt und Schutz
der Natur und Kapitel 29 Globaler Klimawandel. Die-
ser neue Teil enthdlt Themen, die in der 5. Auflage in
Kapitel 18 Wechselbeziehungen zwischen den Men-
schen innerhalb der Lebensgemeinschaften und Kapi-
tel 23 Eingriffe des Menschen in die biogeochemischen
Kreisldufe enthalten waren.

Neben dieser umfassenderen Neuorganisation der
Themen in den Bereichen der Okologie von Lebensge-
meinschaften und der angewandten Okologie haben
wir in der 6. Auflage eine ganze Reihe weiterer Verdn-
derungen und Ergédnzungen vorgenommen. Das Kapi-
tel 4 Abiotische Umwelt und das Kapitel 5 Boden der
5. Auflage wurden zu zwei neuen Kapiteln umstruktu-
riert: Kapitel 4 Die aquatische Umwelt und Kapitel 5
Die terrestrische Umwelt.

Das Kapitel 7 Destruenten und Abbau der 5. Auf-
lage haben wir weggelassen; die entsprechenden
Grundlagen und Gesichtspunkte sind in ein erweiter-
tes Kapitel iiber Abbau und Néhrstoftkreisldufe (Ka-
pitel 20 Abbau und Ndhrstoffkreisldufe) in Teil VII
Okologie der Okosysteme eingegangen.

Ein neues Kapitel haben wir in der 6. Auflage in
Teil IV Populationen eingefiigt. Es macht die Studie-
renden mit dem wichtigen Metapopulations-Konzept
vertraut (Kapitel 12 Metapopulationen). Dieses Kapi-
tel gibt einen Uberblick iiber Grundlagen und Modelle,
die fiir die Untersuchung fragmentierter Populationen
von zentraler Bedeutung sind, ein Thema, das sowohl
in der Landschaftsokologie (Kapitel 19) als auch in der
Naturschutzokologie (Kapitel 20) zunehmend an Be-

deutung gewinnt. Die Ergdnzung durch dieses neue
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Thema, ein wichtiges Anliegen des Lehrbuches, er-
gdnzt und vervollstandigt die Darstellung der eher tra-
ditionellen Themen wie Struktur, Wachstum und Re-
gulation von Populationen in den Kapiteln 9 bis 11.

Umstrukturiert und kompakter gestaltet wurden in
der 6. Auflage die Darstellung der Biogeographie, die
Charakterisierung der GroBokosysteme der Erde und
die Vorstellung von GesetzméBigkeiten der biologi-
schen Vielfalt. Mit den Themen der Kapitel 25 bis 29
der 5. Auflage beschiftigen sich jetzt drei kiirzere
Kapitel in Teil VIII Biogeographische Okologie: Kapi-
tel 23 Terrestrische Okosysteme, Kapitel 24 Aqua-
tische Okosysteme und Kapitel 25 Grenzbereiche zwi-
schen Wasser und Land (iiber die Okosysteme der
Kiisten und Feuchtgebiete). Informationen iiber biolo-
gische Vielfalt, die in der 5. Auflage der Gegenstand
des Kapitels 24 Biogeographie und Biodiversitit wa-
ren, werden jetzt in Kapitel 26 GrofSrdumige Muster
der biologischen Vielfalt behandelt.

Neben den Verdnderungen in Aufbau und Inhalt
der Kapitel weist die 6. Auflage auch einige Neue-
rungen auf. Jeder der neun Teile beginnt mit einer
zweiseitigen Einleitung. Diese Abschnitte verfolgen
einen doppelten Zweck: Einerseits sollen sie den Rah-
men fiir die nachfolgenden Kapitel bilden, und ande-
rerseits verbinden sie die verschiedenen Ebenen, auf
denen man natiirliche Systeme in der Okologie be-
trachtet und untersucht.

Neu strukturiert und erweitert haben wir auch
die Abschnitte iiber die Quantitative Okologie, die in
fritheren Auflagen im Text enthalten waren. Die Oko-
logie ist trotz ihrer begrifflichen Vielfalt eine quantifi-
zierende Wissenschaft. Die entsprechenden Abschnitte
sollen den Studierenden jetzt bessere Kenntnisse da-
riilber vermitteln, wie die in den Kapiteln vorgestellten
Konzepte quantitativ umgesetzt werden. Die Késten
mit der Uberschrift Quantitative Okologie sollen dazu
dienen, dem Leser die Interpretation von Grafiken,
mathematischen Modellen oder quantitativen Metho-
den, die im Haupttext vorgestellt wurden, zu erleich-
tern.

Neben den Abschnitten iiber Quantitative Okologie
haben wir auch den mathematischen Modellen groBe-
ren Raum gegeben; diese Modelle sind zum Beispiel
von entscheidender Bedeutung fiir das Verstdndnis
der Populationsdynamik. Die frithere Darstellung von
exponentiellem Wachstum, okologischer Kapazitit,
logistischem Wachstum und Reaktionen von Rdubern

wurden erweitert und beziehen jetzt auch aktuelle

Fortentwicklungen von okologischen Modellen ein.
Zum Verstdndnis sind nur Grundkenntnisse in Algebra
erforderlich. Diese Neuerung verfolgt das Ziel, dem
Leser die logische Entwicklung der Gleichungen vor
Augen zu fiihren, wobei wir bei den Grundlagen begin-
nen, auf denen die Modelle aufbauen.

Die Themen, die mit den Wechselwirkungen zwi-
schen dem Menschen und seiner Umwelt zu tun ha-
ben, haben wir zwar in ihrer Mehrzahl in Teil IX
Humandokologie zusammengefasst; jedes Kapitel ent-
hilt aber auch Textkésten mit der Uberschrift Okologie
und Mensch. Diese kurzen Essays treten an die Stelle
der Abschnitte mit der Uberschrift Focus on Ecology
der 5. Auflage; ihre Aufgabe ist es, die Verbindung zwi-
schen den im jeweiligen Kapitel dargestellten grund-
legenden Konzepten der Okologie und aktuellen Fra-
gen herzustellen, die von der Kenntnis dieser Grund-
konzepte abhédngig sind. An anderen Stellen weisen
wir darin auf die Anwendung grundlegender 6kologi-
scher Konzepte auf die Bewirtschaftung und Erhaltung

natiirlicher Systeme hin.

Eine Anmerkung von Robert Leo Smith

Die Leser werden bemerken, dass der fiihrende Autor
von Okologie in der 6. Auflage gewechselt hat: War es
frither Robert Leo Smith, so ist es jetzt der ehemalige
zweite Autor Thomas M. Smith. Mehr als 40 Jahre lang
war ich an zwei 6kologischen Lehrbiichern beteiligt:
Ecology and Field Biology und Elements of Ecology.
Die Grundlagen in der 6. Auflage dieses Werkes blei-
ben zwar die gleichen wie in fritheren Versionen, die
Okologie hat sich aber im Lauf der Jahre betrichtlich
gewandelt.

Es ist an der Zeit, das Banner an meinen Sohn Tom
weiterzureichen. Schon bevor er in der 5. Auflage zum
Coautor wurde, hatte er zu fritheren Auflagen umfang-
reiche Beitrédge geleistet. Er ist im Lauf der Jahre buch-
stdblich mit den Biichern groB geworden. In den gro-
Beren Verdnderungen von Aufbau und Inhalt in dieser
Auflage, der Entwicklung der Wissenschaftlerportrats
und neuen Kisten iiber Quantitative Okologie, spiegelt
sich seine unverbrauchte Herangehensweise wider.
Seine genauen Kenntnisse iiber die aktuelle 6kologi-
sche Forschung, seine eigene aktive Forschungstatig-
keit, jahrelange Auslandsreisen und seine Lehrerfah-
rungen vor Studienanfingern und fortgeschrittenen
Studenten erméglichen ihm wertvolle Erkenntnisse
dariiber, wie man die Okologie fiir die heutigen Stu-

denten zu einem anregenden Fachgebiet macht.
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Die Neubearbeitung eines Lehrbuches hingt stark
von den Riickmeldungen der Benutzer ab, die auf Feh-
ler und Verbesserungsmoglichkeiten aufmerksam ma-
chen. Wir haben diese Vorschlédge sehr ernst genom-
men und die meisten von ihnen aufgegriffen. Besonders
dankbar sind wir den folgenden Rezensenten fiir niitz-
liche Kommentare und Vorschldge zur Verbesserung
der vorliegenden Auflage:

Peter Alpert, University of Massachusetts

John Anderson, College of the Atlantic

Morgan Barrows, Saddleback College

Christopher Beck, Emory University

Nancy Broshot, Linfield College

Evert Brown, Casper College

Mitchell Cruzan, Portland State University

Robert Curry, Villanova University

Richard Deslippe, Texas Tech University

Lauchlan Fraser, University of Akron

Sandi Gardner, Triton College

E. O. Garton, University of Idaho

Frank Gilliam, Marshall University

Brett Goodwin, University of North Dakota

Mark Gustafson, Texas Lutheran University

Greg Haenel, Elon University

William Hallahan, Nazareth College

Douglas Hallett, Northern Arizona University

Gregg Hartvigsen, State University of New York

at Geneseo

Michael Heithaus, Florida International University

Jessica Hellman, Notre Dame University

Jason Hoeksema, University of California

at Santa Cruz

Floyd Hayes, Pacific Union College

John Jahoda, Bridgewater State University

Stephen Johnson, William Penn University

Jeff Klahn, University of Iowa
Ned Knight, Linfield College
Frank Kuserk, Moravian College
Kate Lajtha, Oregon State University
Vic Landrum, Washburn University
Richard Lutz, Rutgers University
Richard MacMillen, University of California
at Irvine
Ken Marion, University of Alabama at Birmingham
Deborah Marr, Indiana University at South Bend
Chris Migliaccio, Miami Dade College
Sherri Morris, Bradley University
Steve O’Kane, University of Northern lowa
Matthew Parris, University of Memphis
Rick Relyea, University of Pittsburgh
Carol Rhodes, College of San Mateo
Eric Ribbens, Western Illinois University
Robin Richardson, Winona State University
Rowan Sage, University of Toronto
Thomas Sarro, Mount Saint Mary College
Maynard Schaus, Virginia Wesleyan College
Erik Scully, Towson University
Wendy Sera, University of Maryland
Mark Smith, Chaffey College
Paul Snelgrove, Memorial University
of Newfoundland
Amy Sprinkle, Jefferson Community College
Southwest
Barbara Shoplock, Florida State University
Christopher Swan, University of Maryland
Alessandro Tagliabue, Stanford University
Charles Trick, University of Western Ontario
Peter Turchin, University of Connecticut
Neal Voelz, St. Cloud State University
Joe von Fischer, Colorado State University
David Webster, University of North Carolina
at Wilmington
Jake Weltzin, University of Tennessee

Bevor ein modernes Lehrbuch erscheinen kann, miis-
sen sich zahlreiche Redakteure und Lektoren mit
Spezialaufgaben wie Entwicklung, Fotographie, Grafik,
Ilustration, Copyediting, Produktion und anderem be-
schiftigen. Geleitet wird ein solches Spezialistenteam
von einer Person, bei der alle Fiden zusammenlaufen.
Bei dieser Person handelte es sich um die Lektorin
Alissa Anderson. Thren Bemiithungen, ihrem Organisa-
tionstalent und ihrer beruhigenden Wirkung wéhrend

der hektischen Produktionsphase war es letztlich zu
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verdanken, dass dieses Projekt nicht nur moglich
wurde, sondern auch noch Spall machte. Mit Worten
sind unsere Wertschidtzung und unser Respekt nicht
angemessen wiederzugeben.

Wiéhrend der ganzen Zeit mussten unsere Angeho-

rigen, insbesondere unsere Partnerinnen Nancy und
Alice, die Widrigkeiten der Buchproduktion ertragen.
Thre Liebe, ihr Verstindnis und ihre Unterstiitzung
schaffen das ausgeglichene Umfeld, das unsere Arbeit

erst moglich macht.

XX
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Als der deutsche Evolutionsbiologe und Zoologe Ernst
Haeckel im Jahr 1866 den Begriff ,,Okologie“ prigte,
war nicht abzusehen, welche groBartige wissenschaft-
liche Entwicklung die Okologie nehmen sollte. Auch
die hohe gesellschaftliche Relevanz konnte man noch
nicht erkennen. Ausgehend von einer Disziplin, die
sich mit den Interaktionen zwischen Organismen un-
tereinander und mit ihrer abiotischen Umwelt befasst
und ihre Stoff-, Energie- und Informationsfliisse ana-
lysiert, hat sie sich heute zu einer ,Metawissenschaft*
entwickelt. Wihrend die Okologie sich zunichst auf
die Disziplinen der Pflanzenokologie, der Tierdkologie
sowie der marinen und limnischen Okologie beschrin-
ken lieB, sind es heute eine Vielzahl von Einzeldis-
ziplinen, die sich unter dem groBen Dach der Okologie
vereinen. Gebiete wie die Chemische Okologie, Paléio-
6kologie, Theoretische Okologie, Experimentelle Oko-
logie, Community Ecology, Renaturierungs-, Makro-,
Landschafts- oder Humandkologie sind weitgehend ei-
genstdndige Disziplinen geworden und haben als Lehr-
und Forschungsgebiete Eingang in die Hochschulen
gefunden. Mit dieser Auffacherung haben sich die Fra-
gestellungen und die Methoden der Okologie um ein
Vielfaches vermehrt. Komplizierte Experimente, sehr
groBe Datenmengen und komplexe mathematische
Auswertungsverfahren sind inzwischen Standard. Den-
noch bleibt der interdisziplindre Ansatz bestehen.

Heute hat die Okologie die Grenzen der Biologie
langst iberschritten und 6kologische Fragestellungen
sind auch fir die Soziologie, Psychologie, Medizin,
die Wirtschaftswissenschaften und weitere Diszipli-
nen relevant. Der Grund ist ihre grofe Bedeutung fiir
den Menschen; wir erhoffen von der 6kologischen For-
schung Losungsansétze fiir uns bedrohende Umwelt-
probleme: Klimawandel, Verknappung und Verschmut-
zung natiirlicher essentieller Ressourcen und anderes.
Damit hat die Okologie als Wissenschaft eine erheb-
liche Bedeutung fiir unsere Gesellschaft und die Zu-
kunft des Menschen.

Als ich im Jahr 1992 die Abteilung Okologie an der
Universitdt Osnabriick iibernahm, hatte ich den An-
spruch, die Okologie in der Lehre zusammen mit mei-
nen Mitarbeiterinnen und Mitarbeitern in moglichst
groBer Breite zu vertreten und dabei die Gebiete Pflan-

zenokologie, Vegetationsokologie, Tierokologie, Bio-

zénologie einschlieBlich einer Okologie der GroBsko-
systeme der Erde zu beriicksichtigen. Im Rahmen von
drei doppelstiindigen Vorlesungen, verteilt auf zwei
Semester, werden diese 6kologischen Inhalte seither
vermittelt. Ein groBes Defizit bestand darin, dass die
Studierenden sich auf eine Vielzahl von Lehrbiichern
stiitzen mussten. Es fehlte einfach das umfassende
Lehrbuch. Als ich auf das Werk Elements of Ecology
von Thomas M. Smith und Robert Leo Smith stiel3, war
ich tiberrascht, wie gut sich der dort behandelte Stoff
mit dem meiner Vorlesungen zur Deckung bringen
lieB. Die Autoren geben auf verstdndliche Weise einen
Gesamtiiberblick iiber das komplexe Gebiet der Oko-
logie und verkniipfen wichtige 6kologische Frage-
stellungen mit spezifischen Forschungsergebnissen.
Farblich unterlegte Exkurskésten zeigen wissenschaft-
liche Experimente, Labor- und Freilandmethoden, ihre
Anwendungen in der Wissenschafts- und Berufspra-
xis sowie konkrete ckologische Beispiele auf. Einen
Schwerpunkt bildet auch die Vorstellung verschie-
dener mathematischer Methoden. Es fehlen jedoch
Beispiele mit dem Bezug zu mitteleuropéischen Le-
bensrdumen oder bestimmte methodische Vorgehens-
weisen. Dennoch ist — neben der Breite des Stoffes —
besonders die hohe Aktualitét vieler Beispiele aus der
Forschung bemerkenswert.

Nun liegt die deutsche Ausgabe dieses Buches vor.
Im Lauf eines Jahres habe ich es kritisch gepriift und
eine Vielzahl von Ergdnzungen und Anpassungen vor-
genommen. Okologische Begriffe erhielten eine ge-
nauere Definition und alle Organismenarten sind nun
mit ihren wissenschaftlichen Namen belegt. Wenn es
moglich war, wurden Beispiele aus dem mitteleuropa-
ischen Raum angefiithrt und mit neuem Bildmaterial
belegt. Okologische Grundlagen, die aus europiischer
Sicht von grofier Bedeutung sind, habe ich hinzuge-
fiigt, zum Beispiel die nacheiszeitliche Entwicklung
der Vegetation, die Entstehung der Kulturlandschaft
sowie Aspekte des Naturschutzes. Das Literaturver-
zeichnis ist um deutsche Standardwerke und andere
wichtige Publikationen ergédnzt. Die aus unserer Sicht
besonders relevanten Literaturhinweise sind an die je-
weiligen Kapitel angefiigt und kurz erldutert. Aber wir
haben auch Wert darauf gelegt, viele Beispiele der ame-

rikanischen Fassung beizubehalten.
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Es bleibt nicht aus, dass durch eine so umfang-
reiche Uberarbeitung der nunmehr vorliegende Band
rund 1000 Seiten einnimmt. Sowohl der Verlag als
auch ich sind iiberzeugt, dass mit der deutschen Aus-
gabe des Smith & Smith ein Buch entstanden ist, das
in lebendiger Form den gesamten Lehr- und Lernstoff
einer Einfiihrung in die Okologie fiir Haupt- und Ne-
benfachstudenten der Bio-, Agrar-, Forst- und Geo-
wissenschaften sowie der Landschaftsokologie und
Landschaftsplanung iibersichtlich zusammenfasst,
dies insbesondere auch unter dem Gesichtspunkt der
neuen Bachelor- und Master-Studiengénge. Dariiber
hinaus ist es ein spannendes Arbeits- und Lesebuch
fiir Studierende benachbarter naturwissenschaftlicher
Facher sowie fiir Praktiker okologischer Arbeit im
Natur- und Umweltschutz. Auch eignet es sich durch
seine Aktualitdt zur Fortbildung fiir den Biologieleh-
rer.

Eine besondere Bedeutung dieses Buches liegt in
seiner didaktisch konzipierten Vorgehensweise. Zahl-
reiche Tabellen, Schaubilder, Fotos und Diagramme
visualisieren die textliche Darstellung. Jedes Kapitel
enthélt eine ausfiihrliche Zusammenfassung des Stoffs
und wird durch Ubungsfragen und kommentierte Hin-
weise zur Fachliteratur abgeschlossen.

Mein besonderer Dank gilt meiner Frau Prof. Dr.
Angelika Schwabe-Kratochwil (Technische Universi-
tit Darmstadt), die groBe Teile des Textes kritisch ge-

priift, zahlreiche Verbesserungsvorschlédge eingebracht

Uber den Bearbeiter der deutschen Ausgabe

Anselm Kratochwil studierte Zoologie, Geobotanik, Limnologie und Bodenkunde an
der Universitdt Freiburg/Br. Nach dem Diplom reichte er seine Dissertation mit dem
Thema Blumen-Insekten-Gemeinschaften eines nicht mehr bewirtschafteten Halb-
trockenrasens im Kaiserstuhl: Aspekte der Co-Phdnologie, der Biogeographie und der
Co-Evolution ein. Fiir diese Arbeit erhielt er den Goedecke-Forschungspreis der Uni-
versitdt Freiburg. Nach der Habilitation fiir das Fach Okologie war er in den Jahren
1990 und 1991 Gastprofessor an der Universitdt fiir Bodenkultur Wien und der Uni-
versitdt Utrecht. Im Jahr 1992 erfolgte die Berufung an die Universitdt Osnabriick. Er

iibernahm zahlreiche Aufgaben der Selbstverwaltung als Dekan des Fachbereiches

und aus ihrem Bildarchiv eine Vielzahl von neuen
Abbildungen zur Verfiigung gestellt hat. Herr Junior-
professor Dr. Till Eggers (Universitdt Osnabriick) hat
insbesondere die Kapitel, die sich mit statistischen
Grundlagen der Okologie und mit der Populationséko-
logie befassen, gepriift und tiberarbeitet. Auch ihm sei
herzlich gedankt. Des Weiteren danke ich ausdriick-
lich dem Verlagsteam von Pearson Education Deutsch-
land. Mit Herrn Dr. Stephan Dietrich wurde dieses
Projekt in Angriff genommen und das Vorhaben vor-
strukturiert, Herr Christian Schneider hat es bis in
seine Endphase mit Rat und Tat begleitet. Mein beson-
derer Dank gilt Herrn Dr. Rainer Fuchs fiir die groBe
Geduld bei der textlichen Feingestaltung.

Verlag und Bearbeiter freuen sich iiber Anregungen
und kritische Verbesserungsvorschldge aus dem Leser-

kreis.

Dieses Buch verfiigt tiber eine Companion Website
(CWS) mit zusatzlichem Material in elektronischer
Form. Unter http://www.pearson-studium.de finden
Dozenten alle Abbildungen und Tabellen aus dem
Buch elektronisch zum Download. Studierende und
Dozenten erhalten iiber diese Site auch Zugang zur
Website des amerikanischen Originalbuches unter
http://www.ecologyplace.com mit umfangreichen
Lehr- und Lernmaterialien (auf dem Vorsatz dieses
Buches, gleich hinter dem Buchdeckel, finden Sie eine

genaue Zugangsbeschreibung).

Biologie/Chemie, war Stellvertretender Direktor des Botanischen Gartens der Uni-

versitdt und ist im Vorstand des Instituts fiir Umweltsystemforschung. Er ist Mitglied zahlreicher inner- und au-

Beruniversitdrer Fachgremien. Seine Abteilung beschiftigt sich vorrangig mit den Themenkomplexen Biozono-

logie, Tierokologie, Vegetationsikologie und Experimentelle Okologie. Im Jahr 2002 erhielt er den Transferpreis

der Universitdt Osnabriick fiir Wissenstransfer und Kooperationen.
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Anselm Kratochwil ist Mit-Herausgeber von Phytocoenologia und Mitglied zahlreicher internationaler und
nationaler wissenschaftlicher Vereinigungen. Der Schwerpunkt seiner wissenschaftlichen Arbeit liegt derzeit in
der Untersuchung der Gemeinschaftsstruktur und Dynamik von Wildbienengemeinschaften verschiedener Le-
bensrdume im In- und Ausland. Dariiber hinaus widmet er sich der Erforschung ckologischer Grundlagen zur Re-
naturierung von Binnendiinen in Mitteleuropa. Zahlreiche wissenschaftliche Exkursionen fithrten ihn in viele

Gebiete der Erde, unter anderem nach Afrika, Australien, Neuseeland, Japan und Spitzbergen.
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ieses Farbfoto eines ,Erdaufganges”, aufgenom-

men von Apollo 8-Astronaut William A. Anders
am 24. Dezember 1968, ist ein iiberaus wirkungsvolles
Bild. Ein fithrender Umweltforscher bezeichnete es
einmal zu Recht als das aussagekriftigste Umweltfoto
aller Zeiten. Diese Fotografie inspiriert dazu, die End-
lichkeit unseres Planeten angesichts der immensen
Weite des Weltalls in die Metapher ,,Raumschiff Erde*
zu fassen. Was die ganze Menschheitsgeschichte hin-
durch als grenzenlose Weite empfunden worden war,
schrumpfte plotzlich zu einer winzigen Kugel im All
zusammen: ein Planet mit begrenzten Ressourcen, voll-
gepackt mit einer exponentiell wachsenden Bevilke-
rung und bedroht durch die Nutzung von Atmosphére,
Boéden und Ozeanen als Abladeplatz fiir unseren ,,Wohl-
standsmiill“ wie Kohlendioxid, Schwermetalle und
chlorierte Kohlenwasserstoffverbindungen.

Mit dem Anstieg des Umweltbewusstseins und der
wachsenden Besorgnis vor einer Umweltkrise wuchs
die Uberzeugung, dass das Verhiltnis des Menschen
zur Natur neu definiert werden miisse. Die Forschungs-
richtung, die hierbei den Weg weisen soll, ist die Oko-
logie.

Mit der autkommenden Umweltschutzbewegung
der spéten 1960er und frithen 1970er Jahre riickte die

Okologie — ein Begriff, der bis dahin nur recht wenigen

+Erdaufgang”, im Vordergrund die Mondoberflache.

Biologen etwas sagte — plotzlich in den Mittelpunkt
des 6ffentlichen Interesses. Die verheilungsvolle neue
Wissenschaft sollte zum Wegweiser fiir die Beziehun-
gen der Menschen zu ihrer Umwelt werden und der
Begriff ,,Okologie“ wurde zu einem Allerweltswort,
das nun iiberall in Zeitungen, Zeitschriften und Bi-
chern auftauchte — wenn auch oft in nicht korrekter
Form. Selbst heute wird er noch mit Begriffen wie
,Umwelt”, ,Umweltschutz“ oder ,,Umweltschutzbe-
wegung“ verwechselt. Doch Okologie ist weder das
eine noch das andere. Die Umweltschutzbewegung hat
es sich zum Ziel gesetzt, die Umwelt zu ,,verbessern®.
Thre Aktivitdten liegen im Bereich der Offentlichkeits-
und Lobbyarbeit.

Aber was ist nun Okologie? Okologie ist im Kern
eine biologische Wissenschaft. Gemdl der iiblichen
Definition ist Okologie die wissenschaftliche Erfor-
schung der Beziehungen zwischen Organismen unter-
einander und mit ihrer Umwelt. Diese Definition ist
brauchbar, solange man die Begriffe ,Beziehungen®
und ,,Umwelt” in ihrer weitesten Bedeutung verwen-
det. Zur ,,Umwelt” eines Organismus gehoren alle un-
belebten (abiotischen) und belebten (biotischen) Fak-
torenund Elemente, die in seiner Umgebung vorhanden
sind und auf ihn wirken, aber auch von ihm beein-
flusst werden koénnen. Die ,Beziehungen“ umfassen
einerseits die Interaktionen zwischen den Organismen
(Individuen, Populationen, Lebensgemeinschaften),
andererseits aber auch solche im Energie-, Stoff- und
Informationsfluss.

Der Begriff ,Okologie“ leitet sich von den grie-
chischen Wéortern oikos (Haus, Haushalt) und logos
(Lehre) ab. Damit ist die Okologie von der Wortbe-
deutung her die ,Lehre vom Haushalt [der Natur]“.
Tatsdchlich wurde der Begriff ,,Okologie” im Jahre
1866 von dem deutschen Zoologen Ernst Haeckel
(1834—1919) gepragt, einem engagierten Verfechter
der Evolutionslehre von Charles Darwin (1809—-1882).
In seinem Buch Generelle Morphologie der Organis-
men wies Haeckel ausdriicklich auf diesen Zusam-

menhang hin, als er schrieb:

Unter Oecologie verstehen wir die gesamte Wis-
senschaft von den Beziehungen des Organismus
zur umgebenden Auflenwelt, wohin wir im wei-
teren Sinne alle ,Existenzbedingungen® rech-
nen konnen. Diese sind teils organischer teils
anorganischer Natur. [Weiterhin] Zu den an-

organischen Existenzbedingungen, welchen sich
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jeder Organismus anpassen mufs, gehéren zu-
ndchst die physikalischen und chemischen
FEigenschaften seines Wohnorts, das Klima (Licht,
Wiirme, Feuchtigkeits- und Elektrizitditsverhdlt-
nisse der Atmosphdre), die anorganischen Nah-
rungsmittel, Beschaffenheit des Wassers und des

Bodens etc.

Als organische Existenzbedingungen betrachten
wir die sdmtlichen Verhdltnisse des Organismus
zu allen iibrigen Organismen, mit denen er in
Beriithrung kommt, und von denen die meisten
entweder zu seinem Nutzen oder zu seinem

Schaden beitragen.

Im Jahre 1870 formulierte Haeckel in einem Aufsatz

iiber Entwickelungsgang und Aufgabe der Zoologie:

Unter Oecologie verstehen wir die Lehre von der
Oeconomie, von dem Haushalt der thierischen
Organismen. Diese hat die gesamten Beziehun-
gen des Thieres sowohl zu seiner anorganischen,
als zu seiner organischen Umgebung zu untersu-
chen, vor allen die freundlichen und feindlichen
Beziehungen zu denjenigen Thieren und Pflan-
zen, mit denen es in directe oder indirecte Beriih-

rung kommt.

Haeckels Orientierung an den neuen, revolutionédren
Ideen, die Charles Darwin in seinem 1859 erschie-
nenen Buch The Origin of Species (Die Entstehung der
Arten) vorgestellt hatte, ist wichtig, denn auch Darwin
war mit 6kologischen Gedankengédngen bestens ver-
traut. Das zeigt in bemerkenswerter Weise das Kapitel
., Verwickelte Beziehungen zwischen allen Tieren und
Pflanzen“ oder das von ihm 1881 verfasste Buch Die
Bildung von pflanzlichem Humus durch die Tdtigkeit
der Wiirmer. Die Theorie der natiirlichen Auslese
(nattirliche Selektion) bildet auch einen wichtigen
Eckpfeiler der Okologie. Dass sich Darwin ebenso mit
okologischen Phdnomenen beschiftigen musste, ist
verstdndlich, denn die Evolutionstheorie setzt Wech-
selbeziehungen zwischen Organismen und ihrer Um-
welt als selektierende Faktoren voraus. Die Selektions-
theorie liefert uns ein Werkzeug, das es uns auch
erlaubt, iiber die reine Beschreibung hinaus diejenigen
Phédnomene zu iiberpriifen, die die Verbreitung und
Haufigkeit von Organismen bestimmen.

Es vergingen genau 100 Jahre, nachdem Haeckel
den Begriff der Okologie geprigt hatte, als im Jahr 1966
in Deutschland der erste Lehrstuhl fiir Okologie an

GENERELLE MORPHOLOGIE

DER ORGANISMEN.

ALLGENEINE GHUNDZOGE
DER OEGANISCHEN

ENSCHAFT,

REFORNILTE DESCENDENZ-THEORIE,
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ALLGEMEINE ANATOMIE
DER URGANISMEN.
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( Ernst Hacckel
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Ernst Haeckel im Jahr 1874 und

das Frontispiz von Generelle
Morphologie der Organismen
(aus G. Uschmann, 1984). Gt e
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der Universitét Kiel eingerichtet wurde, den Wolfgang
Tischler (1912—-2007) bis zu seiner Emeritierung im
Jahre 1977 innehatte.

Seit dem Aufstieg in den 1960er Jahren zur Kern-
disziplin der Umweltschutzbewegung hat der Wissen-
schaftszweig der Okologie eine erstaunliche Erweite-
rung und Vertiefung erfahren. Dabei iiberrascht es
nicht, dass eine Wissenschaft, die ihr Forschungsfeld
so weit definiert, ein derart breites Spektrum von Teil-
disziplinen hervorbringt: von der Okophysiologie, die
sich zum Beispiel mit der Funktionsweise des Stoff-
wechsels einzelner Organismen in Reaktion auf be-
stimmte Umweltfaktoren befasst, iiber die Okosystem-
forschung, wo es um die Lebensgemeinschaften und
ihre Umwelt (insbesondere die Stofffliisse) geht, bis hin
zur Landschaftsokologie und letztlich zu einer global
ausgerichteten Okologie der gesamten Erde als integ-
riertes System. Es ist das Ziel dieses Buches, eine Ein-
fiihrung und einen Uberblick tiber diese vielgestaltige
Wissenschaft mit ihren verschiedenen Disziplinen zu
vermitteln und ebenso ein Bewusstsein fiir die zuneh-
mende Bedeutung der Okologie als Wissenschaft fiir
das Verhéltnis des Menschen zur Natur zu schaffen.

Wir beginnen in Teil I mit einer Charakterisierung
der Okologie als Wissenschaft (Kapitel 1: Was ist
Okologie?) sowie ihrer Geschichte, ihres Giiltigkeits-
bereiches und ihres Verhiltnisses zu anderen Diszi-
plinen. AnschlieBend wenden wir uns dem Thema
Anpassung und natiirliche Selektion zu (Kapitel 2:
Adaptation und Evolution) — einem einheitlichen Kon-
zept, das die Grundlage fiir eine Verkniipfung all der
Phanomene und Prozesse bildet, die uns anschliefend
auf den verschiedenen Ebenen der ckologischen For-
schung begegnen werden: bei Organismen, Popula-

tionen, Lebensgemeinschaften und Okosystemen.
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Was ist Okologie?

Im Rahmen seiner Untersuchungen an Vogelarten des Rast-Archipels (Lofoten, Norwegen) fiihrt der Wissenschaftler Anker Nilson morphologische
Messungen an Kiiken des Papageitauchers (Fratercula arctica) durch.

rganismen stehen mit ihrer Umwelt in vielerlei

Wechselbeziehungen. Die strahlungsenergetischen,
physikalischen und chemischen Bedingungen, denen
sie ausgesetzt sind, etwa Lichtintensitdt, Temperatur
und Feuchtigkeit, beeinflussen grundlegende physio-
logische Prozesse, die fiir Uberleben und Wachstum
unentbehrlich sind. Ein Tierindividuum muss nach
Nahrung suchen, um lebenswichtige Nchrstoffe fiir
den Bau- und Betriebsstoffwechsel zu gewinnen, und
sich dabei davor schiitzen, selbst zur Nahrung anderer
Organismen zu werden. Es muss ,,Freund“ von ,, Feind*“
unterscheiden kénnen und dabei zwischen poten-
ziellen Paarungspartnern und Rdubern differenzieren.
All dies geschieht letztlich im Hinblick auf das grofse

Ziel aller lebenden Organismen: die Weitergabe ihrer
genetischen Information an die nachfolgenden Gene-
rationen.

Die Umwelt eines jeden Organismus ist ein Bereich
mit konkreter rdumlicher und zeitlicher Ausdehnung.
Diese kann so riesig und weitgehend stabil sein wie
ein Ozean oder so klein und vergdnglich wie eine
Pfiitze nach einem Friihlingsregen. Eine solche Um-
welt umfasst bestimmte energetische, physikalische,
chemische sowie strukturelle und zeitliche FEigen-
schaften, aber auch Mitlebewesen, die dort existieren.
Diese Einheit aus Lebensraum und Lebensgemein-
schaft bildet das, was man in der Okologie als Oko-
system bezeichnet.
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Organismen treten innerhalb
von Okosystemen mit

ihrer spezifischen Umwelt

in Wechselbeziehungen

Wechselwirkungen zwischen Organismen und ihrer
Umwelt finden innerhalb von 6kosystemen (,,0kolo-
gischen Systemen®) statt. Systeme im biologisch-6ko-
logischen (eine Zelle, ein Okosystem), aber auch im
technischen Sinne (ein Kraftfahrzeugmotor) zeichnen
sich durch strukturelle und funktionelle Eigenschaften
aus. Die Stabilitdt eines Systems wird durch einen
Komplex verschiedener gesetzmiBig und regelhaft an-
geordneter Komponenten gewéhrleistet, die mitein-

ander in Wechselbeziehung stehen und sich gegensei-

Abbildung 1.1: Im Inneren eines vertikal strukturierten Wald-
Okosystems im kiistennahen Siidost-Alaska. Sitkafichten (Picea
sitchensis) strecken sich mit ihren Asten dem Sonnenlicht entgegen
und zahlreiche Moosarten bedecken abgestorbene Aste im Bereich der
Stammschicht. Jungbaume bilden die Strauchschicht; die Krautschicht
ist dicht geschlossen. Eine weitere Schicht von Moosen bedeckt den
Waldboden und nutzt so die Nahrstoffe, die durch die Gemeinschaft
von Bakterien und Pilzen im Boden — in ihrer Rolle als Zersetzer —
mineralisiert wurden. Zuséatzlich beherbergt dieser Wald eine Vielzahl
von Tierarten, darunter auch groBere Arten unter den Wirbeltieren wie
WeiBkopfseeadler (Haliaeetus leucocephalus), Maultierhirsch (Odo-
coileus hemionus) und Braunbar (Ursus arctos).

tig positiv oder negativ beeinflussen. Bei Okosystemen
sind es zundchst zwei Grundbestandteile: die belebte
(biotische) Komponente (Lebensgemeinschaft oder Bio-
zonose) und die unbelebte (abiotische) Komponente
(Lebensraum oder Biotop).

Betrachten wir ein natiirliches Okosystem wie bei-
spielsweise einen Wald (» Abbildung 1.1). Die abioti-
sche Komponente eines Waldes bilden mit seinen
strahlungsenergetischen, physikalischen, chemischen
und strukturellen Elementen zum Beispiel das Klima
und der Nahrstoff- und Wasserhaushalt des Bodens.
Die biotische Komponente umfasst alle Organismen
(Pflanzen, Tiere, Pilze und Mikroorganismen), die dort
leben. Die Beziehungen dieser Elemente untereinan-
der sind insofern komplex, da jeder Organismus nicht
nur auf die abiotischen Umweltfaktoren reagiert, son-
dern diese auch aktiv verdndert und dabei selbst zu
einem Umweltfaktor wird. Der Kronenraum der Bdume
féngt das meiste Sonnenlicht auf und nutzt es zur
Photosynthese. Dadurch werden die Lebensbedingun-
gen derjenigen Pflanzenarten verdndert, die am Boden
wachsen, indem sich die Sonneneinstrahlung und die
Lufttemperatur dort verringern. Vogelarten, die in der
Kraut- und Streuschicht nach Insekten suchen, senken
deren Anzahl und verdndern damit auch die Lebens-
bedingungen fiir andere Tiere, die sich ebenfalls dort
von Insekten erndhren. Mit der Reduktion der Insek-
tenpopulationen beeinflussen die Vogel zudem indi-
rekt die Interaktionen der verschiedenen dort leben-
den Insektenarten. Diese komplexen Wechselwirkun-
gen zwischen belebten und unbelebten Elementen
eines Okosystems werden wir in den folgenden Kapi-

teln noch detaillierter studieren.

Die Bestandteile eines
Okosystems sind
hierarchisch geordnet

Die Organismen, die zum Beispiel einen Wald bewoh-
nen, gehoren verschiedenen Arten an. In der Okologie
bezeichnet man eine Gruppe von Individuen, die der-
selben Art angehdren und in einem abgrenzbaren
Gebiet eine potenzielle Fortpflanzungsgemeinschaft
darstellen, als eine Population. Populationen von
Pflanzen- und Tierarten eines Okosystems leben nicht
unabhéngig voneinander. Manche Populationen kon-
kurrieren mit anderen um begrenzte Ressourcen wie

Nahrung, Wasser oder Raum. In anderen Féllen bildet
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eine Population die Nahrungsgrundlage einer ande-
ren. Zwei Populationen kénnen auch voneinander
profitieren, wenn symbiontische (mutualistische) Be-
ziehungen zwischen zwei Arten bestehen (siehe Kapi-
tel 15). Die Gesamtheit aller Arten eines Okosystems
mit ihren jeweiligen Populationen bezeichnet man als
Lebensgemeinschaft oder Biozonose.

Damit wird deutlich, dass ein Okosystem, beste-
hend aus der Lebensgemeinschaft und der abiotischen
Umwelt, zahlreiche Organisations- und Komplexitéts-
ebenen aufweist. Auf einer ersten und untersten Ebene
reagieren nur einzelne Individuen auf die abiotische
Umwelt und konnen diese beeinflussen. Auf einer
nédchsthoheren Ebene bilden Individuen einzelner
Arten Populationen, in einem Wald etwa eine Popula-
tion von Rotbuchen (Fagus sylvatica) oder eine von
Eichhornchen (Sciurus vulgaris). Diese Populationen
konnen nach Kriterien wie Individuenzahl (Abun-
danz), Vermehrungsrate oder Altersautbau genau be-
schrieben werden. Individuen einer Population kon-
nen miteinander, aber auch mit Individuen anderer
Arten interagieren; sie bilden eine Lebensgemein-
schaft. Pflanzenfresser (Phytophage) konsumieren
Teile von Pflanzen, Rduber (Prddatoren) toten ihre
Beute und fressen sie, und jeder Einzelne von ihnen
konkurriert in der Regel um begrenzte Ressourcen.
Stirbt ein Organismus, werden die Uberreste von an-
deren Organismen (Destruenten) zersetzt — zunéchst
von einzelnen Tierarten fiir eine Mineralisierung vor-
bereitet und dann durch Pilze und Mikroorganis-
men (Bakterien) im Rahmen der Mineralisierung zu
anorganischem Material reduziert. Dadurch kénnen
die chemischen Bestandteile der toten Organismen
schlieBlich wieder als Nahrstoffe in den Kreislauf
einfliefen. Die Okologie ist die Wissenschaft, die all
diese Wechselbeziehungen untersucht — das komplexe
Wechselwirkungsgeflecht zwischen Organismen und

ihrer Umwelt.

Die Okologie hat eine
bewegte Vorgeschichte

1.3

Die Urspriinge der meisten Wissenschaften, etwa Ma-

thematik, Chemie oder Physik, lassen sich leicht nach-
zeichnen. Bei der Wissenschaft der Okologie ist das
anders. Deren Wurzeln sind weit verzweigt und rei-
chen bis in die Anfidnge der Zoologie, Pflanzenwis-

senschaften, Vegetationsgeographie, limnischen und

marinen Biologie. Thre Entwicklung ist mit zahlreichen
wissenschaftlichen Fortschritten verflochten, die in
anderen Teilgebieten von Bio- und Geowissenschaften
erzielt wurden. Obwohl der Begriff ,Okologie* erst
Mitte des 19.Jahrhunderts entstand und ein weiteres
Jahrhundert benétigte, um in den allgemeinen Sprach-
gebrauch Eingang zu finden, ist das dahinter stehende
Konzept schon viel élter.

Eine Erforschung 6kologischer Sachverhalte hat ihre
Urspriinge bereits in der Antike. Aristoteles (384—322
v. Chr.), Begriinder der abendlédndischen Biologie und
Zoologie, beschreibt in seinen zoologischen Schriften
auch Beziehungen einzelner Tierarten zu ihrer Um-
welt. Sein Schiiler Theophrast (372—287 v. Chr.), Be-
griinder der Botanik, liefert Beispiele aus dem Pflan-

zenreich. Ein Buch von Hippokrates von Kos (um

Abbildung 1.2: (a) Die in der Mantelhdhle der Steckmuschel (Pinna
nobilis) lebende Muschelwachterkrabbe (Pinnotheres pisum); (b) Steck-
muschel (Pinna nobilis).
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460-370 v.Chr.), dem bertihmtesten Arzt der Antike,
wird spéter auch als die Schrift von der Umwelt be-
zeichnet. Hierin erldutert er den Einfluss verschie-
dener Umweltfaktoren auf die Gesundheit des Men-
schen, so zum Beispiel der des Klimas, der Witterung,
der Jahreszeiten, des Wassers und Bodens, aber auch
den der jeweiligen Lokalitdt und der Lebensgewohn-
heiten. Der grofe Kreislauf der Natur als ein notwen-
diges Geschehen fiir die Entstehung neuen Lebens ist
der Inhalt der Schrift De rerum natura des rémischen
Philosophen Lukrez (96—55 v.Chr.). Er erkannte ein
Fundamentalgesetz der Okologie, niamlich dass we-
sentliche Prozesse in der Natur zyklisch verlaufen.
Der romische Historiker und Schriftsteller Plinius
Secundus der Altere (23—79 n.Chr.) verfasste eine
Naturgeschichte. Hierin beschreibt er auch zahlreiche
okologische Phdnomene, so zum Beispiel das nichtpa-
rasitische Leben der Muschelwéchterkrabbe (Pinnothe-
res pisum, » Abbildung 1.2a) in der Mantelhéhle der
im Mittelmeer vorkommenden Steckmuschel (Pinna
nobilis, Abbildung 1.2b). Auch teilt er die Tierwelt in
Luft-, Wasser- und Landtiere ein, eine Gliederung, die
bis weit in das Mittelalter erhalten blieb. Eine Fiille
okologischer Beobachtungen enthélt das um 1260 ent-
standene Werk des Hohenstauferkaisers Friedrich II.
De arte venandi cum avibus (,Uber die Kunst, mit
Vogeln zu jagen®, » Abbildung 1.3). Er charakterisiert
darin die Lebensweise verschiedener Vogelarten, ihre
Nahrungssuche, ihr Nistverhalten, ihre Reaktion auf
Witterungseinfliisse und auch Beobachtungen iiber
den Vogelzug.

Das 17. und das 18.Jahrhundert liefern eine Fiille
von Beitrédgen fiir die 6kologische Wissenschaft, ohne
dass es den Begriff ,Okologie* zu jener Zeit bereits
gab. So ist der Hollainder Antonie van Leeuwenhoek
(1632—1723) heute vorwiegend als Pionier im Mikro-
skopbau bekannt. In seinen Untersuchungen versuchte
er aber auch Fragen tiber Nahrungsketten und {iber
populationsdynamische Phdnomene bei Mikroorga-
nismen zu beantworten. Der franzdsische Naturwis-
senschaftler René-Antoine Ferchault de Réaumur
(1683—-1757) behandelt in seinem sechsbandigen Werk
iiber Insekten (Mémoires pour servir a I’histoire des in-
sectes) Blattminierer, Gallbildner und Insektenstaaten
und geht auch auf den Einfluss bestimmter Umwelt-
faktoren auf Insekten ein. Ein besonders umfangrei-
ches, allein dreizehn Bdnde umfassendes Werk {iiber
die Tierwelt und ihre Anpassung an die Umwelt

stammt von dem franzosischen Naturwissenschaftler
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Abbildung 1.3: Aus dem Werk des Hohenstauferkaisers Fried-
rich II. De arte venandi cum avibus. Okologische Einteilung: Wasser-
vogel: Schwan, Pelikan, Kormoran; Sumpfvdgel: Brachvogel; Nahrungs-
praferenzen: Fischfresser: Reiher, Kormoran; Kornerfresser: Schwan.

Georges-Louis Leclerc de Buffon (1707-1788) aus den
Jahren 1749 und 1769 mit dem Titel Histoire générale
et particuliére. Buffon beschéftigte sich auch mit da-
mals schon betrdchtlichen negativen menschlichen

Einfliissen auf die Natur. So schreibt er unter anderem:

Die seit Urviterzeiten bewohnten Lénder be-
decken wenig Wilder, Seen oder Siimpfe, aber
viele Heidelandschaften und Gestriipp; ihre
Berge sind kahl, die Krduter abgeweidet und ihre
Béden daher weniger fruchtbar, denn es mangelt
ihnen an organischen Substanzen, wie sie auch
in Hélzern enthalten sind, die in bewohnten

Lindern aber gefcllt werden.

Einen weiteren wichtigen Ursprung hat die Okologie,
wie wir sie heute kennen, in der Pflanzengeographie.
Bedingt durch die Entwicklung der Seefahrt und die
Fiille an durchgefiihrten Expeditionen auf bisher noch
weitgehend unbekannten Kontinenten begannen Bota-
niker im 19. Jahrhundert mit der Erforschung und Kar-

tierung der Pflanzenwelt der Erde.
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Abbildung 1.4: Das Olgemilde von Friedrich Georg Weitsch
(1806) stellt Alexander von Humboldt beim Herbarisieren kurz
nach der Riickkehr von seiner Forschungsreise dar. Im Hinter-
grund des Bildes ist eine idealisierte Urwaldlandschaft abgebildet.
Links angelehnt steht das Reisebarometer, sein wichtigstes Mess-
instrument neben seinem Sextanten (aus Alexander von Humboldt.
Netzwerke des Wissens. Ausstellungskatalog Berlin 1999).

Die Erforschung neuer Kontinente wére ohne eine
Pflanzen- und Tiersystematik nur schwer moglich
gewesen. Der Schwede Carl von Linné (1707-1778)
befasste sich als Begriinder der bindren Nomenklatur
aber nicht nur mit Systematik, sondern auch mit vielen
okologischen Fragestellungen. Aufihn geht der Begriff
das Habitat (Lebensraum) zurtick. Mit der versubstan-
tivierten dritten Person Singular des lateinischen Verbs
habitare kennzeichnete Linné die Standorte, wo er die
gesammelten Pflanzen und Tiere fand: zum Beispiel
,habitat in silvis“ = bewohnt Wilder.

Frithen Pflanzengeographen wie Carl Ludwig Will-
denow (1765—-1812) und dem deutschen Naturfor-
scher Alexander von Humboldt (1769-1859, » Abbil-
dung 1.4) — der im Ubrigen auch Fragen des Zusam-
menlebens von Organismen untersuchte und im Jahr
1805 das Wort ,,Assoziation” fiir eine Pflanzengemein-
schaft prigte — fiel auf, dass Regionen mit dhnlichem
Klima auch eine vom Lebensformtyp her &hnliche
Pflanzenwelt beherbergen, auch wenn die Pflanzen-
arten selbst — taxonomisch gesehen — andere waren.
Die Erkenntnis, dass strukturelle und funktionelle

Eigenschaften von Pflanzen einer bestimmten Region

die vorherrschenden Umweltbedingungen (insbeson-
dere das Klima) widerspiegeln, machte den Weg frei
fiir eine neue Generation von Wissenschaftlern, die die
Zusammenhdnge zwischen Botanik und Vegetations-
geographie untersuchten (siehe Teil VIII).

Zu dieser neuen Generation von Wissenschaftlern
zdhlt Johannes Warming (1841—1924) an der Universi-
tdt Kopenhagen, der die tropische Vegetation Brasi-
liens untersuchte. Er schrieb den ersten Artikel tiber
Pflanzendkologie, Plantesamfund. In diesem Text, der
grofen Einfluss auf die frithe Entwicklung der Oko-
logie hatte, verbindet Warming Pflanzenmorphologie,
Taxonomie, Physiologie und Biogeographie zu einer
sinnvollen Einheit. Warming ist auch der Erste, der den
Begriff ,,Okologie” in einem Buchtitel verwendet (Lehr-
buch der 6kologischen Pflanzengeographie). Es erschien
1896, 30 Jahre nach Haeckels Definition der Okologie.

Wiéhrend der Entwicklung seiner Theorie zur Evo-
lution und zum Ursprung der Arten stiel Charles
Darwin (siehe Kapitel 2) auf die Schriften von Thomas
Robert Malthus (1766—1834). Dieser, ein Okonom und
Kleriker, hatte das Prinzip formuliert, dass Popula-
tionen in exponentieller Weise anwiichsen und sich
dabei in regelméBigen Zeitabschnitten verdoppelten,
solange die Erndhrungsgrundlage es zuldsst. SchlieB-
lich begrenzten ,starke, stindig wirksame Kréfte wie
Krankheit und vorzeitiger Tod“ das Wachstum der
Population. Aus diesem Konzept entwickelte Darwin
seine Vorstellung von der ,,natiirlichen Selektion” als
Mechanismus fiir die Entstehung neuer Arten (siehe
Kapitel 2).

Unterdessen untersuchte ein osterreichischer Au-
gustinermonch, Gregor Mendel (1822-1884), ohne
dass Darwin etwas davon wusste, im Klostergarten an
Erbsen (Pisum) die Weitergabe bestimmter Eigenschaf-
ten von einer Generation zur ndchsten. Mendels Arbei-
ten tber die Vererbung und Darwins Werk {iiber die
natiirliche Selektion bilden den historischen Aus-
gangspunkt fiir die Erforschung von Evolution und
Adaptation, dem Feld der Populationsgenetik.

Darwins Theorie der natiirlichen Selektion liefert
in Verbindung mit den neuen Erkenntnissen der Ge-
netik, die die Mechanismen der Ubertragung von
Eigenschaften von einer Generation auf die néchste
untersucht, einen Schliissel zum Verstdndnis der Zu-
sammenhédnge zwischen Organismen und ihrer Um-
welt — dem Schwerpunktthema der Okologie.

Frithe Okologen, insbesondere Pflanzendkologen,

beschiftigten sich intensiv mit den in der Natur vor-
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kommenden Verbreitungsmustern von Arten und ver-
suchten zu verstehen, wie diese durch spezifische Um-
weltfaktoren entstehen und erhalten bleiben. Einige,
insbesondere Frederic Edward Clements (1874—1945),
suchten nach einer Theorie, wie sich Organismenge-
meinschaften organisieren. Clements formulierte die
Hypothese, dass sich eine Pflanzengesellschaft ins-
gesamt wie ein komplexer Organismus oder Super-
organismus verhalte, der sich iiber verschiedene Sta-
dien hin bis zu einem Reife- oder , Klimax“-Stadium
entwickle (siehe Kapitel 18). Einige seiner Kollegen
jedoch, insbesondere Arthur George Tansley (1871—
1955), lehnten die Theorie des Superorganismus ab.
Tansley erarbeitete stattdessen ein weiterreichendes
okologisches Konzept, das lebende Organismen unter-
einander und ihre abiotische Umwelt zu einer funktio-
nellen Einheit zusammenfasst. Diese bezeichnete er
als Okosystem (siche Kapitel 20). Tansley war in sei-
ner wissenschaftlichen Entwicklung stark durch das
Studium von Warmings Pflanzendkologie gepragt
worden.

Wihrend sich die frithen Pflanzendkologen vorwie-
gend mit der Vegetation auf dem Festland befassten,
interessierte sich eine Gruppe europédischer und nord-
amerikanischer Gewasserkundler fiir die Beziehungen
der Pflanzen- und Tierwelt im Wasser. Sie entwickel-
ten Konzepte der organischen Néhrstoffkreislaufe und
Trophiestufen und sprachen dabei erstmals von Pro-
duzenten und Konsumenten.

Francgois-Alphonse Forel (1841-1912) beschrieb
im Jahr 1891 die Stoffkreislaufe des Genfer Sees und
deren Beziehung zum Wasser- und Energiehaushalt.
Er untersuchte als Erster somit einen See nicht nur
biologisch, sondern auch physikalisch und chemisch.
Gleichzeitig duberte er erste Gedanken iiber eine
Gliederung von Seetypen, wobei seine physikalische
Typisierung auf der thermischen Schichtung beruht.
Auf ihn geht der Begriff Limnologie (Stifigewasser-
kunde) zuriick. Die ersten Messungen des Stoffhaus-
haltes wurden von Edward Asahel Birge (1851—1950)
und Chancey Juday (1871-1944) im Jahr 1911 an nord-
amerikanischen Seen durchgefiihrt. Beide diirfen als
die Begriinder der amerikanischen Limnologie gelten.
Ihr Seetypensystem erfolgt nach chemischen Kriterien
und der Sauerstoffschichtung. Der deutsche Limno-
loge August Thienemann (1882—1960) fithrte im Jahr
1913 erste physikalische und chemische Untersuchun-
gen in den Eifelmaaren durch. Sein Verdienst ist der

Ausbau des Seetypensystems, wobei er eine Typisie-

DIE

AUSTE K

AUSTERNWIRTHSCHAFT

KARL MOEBIUS |

i

BERLIN.
VERLAG VON WIEGANDT, HEMPEL & PAREY?
w577,

Abbildung 1.5: Frontispiz von Mébius’ Buch Die Auster und die
Austernwirthschaft, in dem der Begriff , Biozonose” gepragt
wurde. Links abgebildet ist eine Karte mit den Austernbdnken der
nordfriesischen Inseln, die Mdbius im Rahmen dieser Arbeit kartiert
hatte. Die nordfriesische Auster starb aus, die Bestande waren so stark
dezimiert, dass der strenge Winter von 1928/29 sie véllig vernichtete.
Die Austernbanke, an denen Mébius vor etwa 100 Jahren den Begriff
der Biozonose gepragt hatte, existieren im nordfriesischen Watten-
meer heute nicht mehr.

rung nach chemischen und zoologischen Gesichts-
punkten, nach Sauerstoffhaushalt und tierischer Be-
siedlung des Seegrundes durchfiihrte. Thienemann
erkannte die Wechselbeziehungen zwischen organi-
scher Produktion, Seetiefe, Morphologie des See-
beckens und Sauerstoffhaushalt.

Die in Mitteleuropa durchgefiihrten Arbeiten beein-
flussten einen jungen Limnologen, Raymond Laurel
Lindeman (1915-1942) von der University of Min-
nesota. Der Gewésserkundler beschrieb Energie- und
Stofffliisse innerhalb von Lebensgemeinschaften in
Seen. Zusammen mit den Verdffentlichungen von
Tansley bildet Lindemans Artikel The Trophic-Dyna-
mic Aspects of Ecology aus dem Jahr 1942 den Beginn
der Okosystemforschung.

Genau elf Jahre nach Haeckels Definition der Oko-
logie prédgte im Jahr 1877 der Kieler Meeresbiologe
Karl Mobius (1825—-1908) den Begriff Biozonose (Le-
bensgemeinschaft, Lebensgemeinde) in einer Schrift
mit dem Titel Die Auster und die Austernwirthschafft.
(» Abbildung 1.5). Hierbei handelt es sich um den Er-
gebnisbericht einer Auftragsarbeit des ,,Ministeriums
fiir landwirthschaftliche Angelegenheiten®. Mdbius
erhielt den Auftrag, die nordfriesischen Austernbanke
zu erforschen, ihren Zustand und ihre Regenerations-
fahigkeit, wobei letztlich von ihm Vorschlédge beziig-

lich eines rationellen ,Befischens* erwartet wurden.
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Er sollte herausfinden, wie man die Austernproduk-
tion intensivieren konnte. Die umfassende Analyse
von Mobius, einschlieBlich zahlreicher und auch um-
fangreicher experimenteller Untersuchungen, hierbei
im Wesentlichen Freilandexperimente, ergab, dass
hemmungsloser Raubbau die Ertrdge reduziert hatte
und die Austernzucht nach franzésischem Vorbild an
der deutschen Kiiste aufgrund der kithleren Tempera-
turen, des groBeren Tidenhubs und einiger anderer

Faktoren nicht moglich sei. So schreibt Mébius:

Jede Austernbank ist gewissermafSen eine Ge-
meinde lebender Wesen, eine Auswahl von Ar-
ten und eine Summe von Individuen, welche auf
dieser Stelle alle Bedingungen fiir ihre Entste-
hung und Erhaltung finden, also den passenden
Boden, hinreichende Nahrung, gehérigen Salz-
gehalt und ertrdgliche und entwicklungsgiin-
stige Temperaturen. Jede daselbst wohnende Art
ist durch die grofte Zahl von Individuen ver-
treten, die sich den vorhandenen Umstinden

gemdf3 ausbilden kénnen, ... [Weiterhin]

Die Wissenschaft besitzt noch kein Wort fiir eine
solche Gemeinschaft von lebenden Wesen, fiir
eine den durchschnittlichen dufleren Lebens-
verhdltnissen entsprechende Auswahl und Zahl
von Arten und Individuen, welche sich gegen-
seitig bedingen und durch Fortpflanzung in
einem abgemessenen Gebiet dauernd erhalten.
Ich nenne eine solche Gemeinschaft Biocoeno-
sis” oder Lebensgemeinde.

Jede Verdnderung irgendeines mitbedingenden
Faktors einer Biozénose bewirkt Verdnderungen
anderer Faktoren derselben. Wenn irgendeine
der dufleren Lebensbedingungen Idngere Zeit
von ihrem fritheren Mittel abweicht, so gestaltet
sich die ganze Biozénose um; sie wird aber auch
anders, wenn die Zahl der Individuen einer zu-
gehorigen Art durch Einwirkungen des Men-
schen sinkt oder steigt, oder wenn eine Art ganz
ausscheidet oder eine neue Art in die Lebens-
gemeinde eintritt. [Weiterhin] Das Ubermap,
welches die Natur durch Steigerung einer der
biocoenotischen Krdifte erzeugte, wird also durch
das Zusammenwirken aller biocoenotischen
Krdfte wieder vernichtet. Immer tritt wieder das

biocoenotische Gleichgewicht ein.

* bios, das Leben, koinoiein, etwas gemeinsam haben

Infolge der Abgrenzung einer Biozoénose durch Mébius
war es nur konsequent, auch den Raum zu definieren,
in dem eine Biozonose lebt. So definierten die deut-
schen Tiergeographen und Zoologen Friedrich Dahl
(1856—1929) im Jahr 1908 und Richard Hesse (1868 —
1944) im Jahr 1924 die Lebensstitte einer Biozénose
als ein Biotop. Die Erkenntnis, dass Organismen in der
Natur in Gemeinschaften vorkommen, war nicht neu.
Bereits im Jahr 1844 beschrieb der englische Zoologe
Edward Forbes (1815—-1854) gesetzméBig wiederkeh-
rende Tierassoziationen am Meeresgrund der &gii-
schen Kiiste jeweils in Abhéngigkeit von der Struktur
des Substrates. Im Jahr 1863 verfasste J. Lorenz eine
Arbeit iiber Tiergemeinschaften im Quarnerischen
Golf der Adria, und im Jahr 1867, ein Jahr, nachdem
Haeckel den Begriff der Okologie geprigt hatte, be-
tonte der Skandinavier H. von Post die Bedeutung des
gemeinsamen Studiums der pflanzlichen und tieri-
schen Gemeinschaften.

Die bald auch ins Englische iibersetzten Grund-
lagen einer ¢kologischen Tiergeographie von Richard
Hesse und das Buch Animal Ecology (1927) des Eng-
landers Charles Elton (1900—1991) beeinflussten stark
die Entwicklung der Tierdkologie in den USA. Zwei
Pioniere waren Charles Adams (1873—-1955) und Vic-
tor Ernest Shelford (1877-1968). Charles Adams ver-
offentlichte das erste Lehrbuch zur Tierdkologie in
den Vereinigten Staaten, A Guide to Animal Ecology
(1913). Shelford verfasste das Buch Animal Commu-
nities in Temperate America (1913).

Das von fiinf Okologen der zweiten Generation 1949
herausgegebene enzyklopiddische Werk Principles of
Animal Ecology (W.C. Allee, A.E. Emerson, Thomas
Park, Orlando Park und K.P. Schmidt) zeigt die neue
Richtung auf, die die moderne Okologie der letzten
Jahrzehnte einschlagen sollte. Nun traten Nahrungs-
abhédngigkeiten, Energiebilanzen, Populationsdyna-
mik sowie natiirliche Selektion und Evolution in den
Vordergrund. In Deutschland legte unter den Tier-
okologen im Jahr 1949 Wolfgang Tischler (Kiel) mit
den Grundziigen der terrestrischen Tierékologie den
Grundstein fiir eine in der Zwischenzeit sich stark ent-
wickelnde Disziplin. Auf pflanzen- und vegetations-
okologischer Seite war es vor allem Heinz Ellenberg
(Ziirich und Gottingen, 1913-1997), der grofen Ein-
fluss auf die 6kologische Forschung ausiibte.

Die Schriften des Okonomen und Klerikers Thomas
Malthus, die fiir die Entwicklung von Darwins Ideen

iiber den Ursprung der Arten so einflussreich waren,
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gaben auch der Untersuchung natiirlicher Populatio-
nen Auftrieb. Diese Forschungsrichtung spaltet sich
Anfang des 20.Jahrhunderts in zwei Bereiche auf. Die
Populationsiokologie beschiftigt sich mit der Entwick-
lung von Populationen (einschlieBlich Geburten- und
Sterberaten), Fluktuation, Ausbreitung und Wechsel-
beziehungen innerhalb der Arten. Die Evolutionséko-
logie befasst sich mit der natiirlichen Selektion und
der Evolution von Populationen. Beiden Bereichen
eng verbunden ist die Biozonologie (Okologie der
Lebensgemeinschaften, community ecology), die unter
anderem die Interaktionen verschiedener Arten und
ihre Vergesellschaftung (sowohl Pflanzen als auch
Tiere) untersucht. Eines der Hauptziele der Biozono-
logie ist das Verstdndnis von Ursachen der Entstehung,
Erhaltung und Auswirkungen der Biodiversitét.

Zur gleichen Zeit entstand auch die Physiologische
Okologie (Okophysiologie). Diese erforscht die Reak-
tionen von Temperatur, Feuchtigkeit, Licht und andere
Umweltfaktoren auf den Einzelorganismus.

Die Beobachtungen an Organismen befliigelten auch
die Ethoodkologie (Okologische Verhaltensforschung),
die unter anderem Fragen zur Fortpflanzungsbiologie,
zum Nahrungserwerb oder zu bestimmten Verhaltens-
weisen, die die Populationsstruktur von Arten beein-
flussen, im 6kologischen Kontext untersucht.

Mit den Fortschritten von Biologie, Physik und
Chemie im Laufe der zweiten Halfte des 20.Jahrhun-
derts entstanden auch im Bereich der Okologie weitere
Forschungsgebiete. Luftaufnahmen, zunéchst aus Flug-
zeugen und dann von Satelliten, erlauben Wissen-
schaftlern Datenmessungen aus der Ferne und einen
ganz neuen Blick auf die Erde. Im Rahmen der Land-
schaftsokologie wurde nun damit begonnen, die 6ko-
logischen Beziehungen zwischen Landschaftselemen-
ten (zum Beispiel Griinland, Feldgeholze, Gewdsser)
zu untersuchen und das Wirkungsgefiige in und zwi-
schen Okosystemen einer Landschaft aus 6kologischer
und geographischer Sicht ndher zu analysieren. Ein
neues Bewusstsein fiir die negativen Einfliisse der
neuen intensiven Landnutzungsformen auf natiirliche
und halbnatiirliche Okosysteme fithrte zur Entwick-
lung der Naturschutzékologie, die die Erkenntnisse
aus zahlreichen unterschiedlichen Bereichen, von
Okologie bis Okonomie und Soziologie, fiir die Be-
wahrung der biologischen Artenvielfalt einsetzt. Die
Anwendung von Kenntnissen tber die Sukzession
und die Funktionsweise von Okosystemen zur Ver-

besserung, Pflege und Wiederherstellung gefdhrdeter

Lebensrdume mit ihren bedrohten Lebensgemeinschaf-
ten brachte schlieBlich die Renaturierungsikologie
(engl. restoration ecology) hervor, wihrend das Ver-
stindnis der ganzen Erde als ein System im Brenn-
punkt des allerneuesten Zweiges der 6kologischen
Forschung steht — der Globalen Okologie.

Die Okologie hat enge
Verbindungen zu
anderen Disziplinen

An den komplexen Interaktionen innerhalb eines
Okosystems sind alle méglichen physikalischen, che-
mischen und biologischen Prozesse beteiligt. Bei der
Untersuchung der entsprechenden Wechselwirkungen
ist die Okologie auf die Hilfe anderer Wissenschaften
angewiesen. Damit wird die Okologie zu einer inter-
disziplindren Wissenschaft mit den biologischen Basis-
disziplinen Pflanzenwissenschaften, Mykologie, Zoo-
logie, Mikrobiologie und, da sie sich mit der Vielfalt
der Organismenwelt beschiftigt, besonders auch mit
der Systematik.

Wenn wir in den folgenden Kapiteln Themen be-
handeln, die typischerweise Gegenstand von Diszi-
plinen wie Biochemie, Physiologie, Morphologie und
Genetik sind, geschieht dies nur zu dem Zweck, das
Zusammenspiel von Organismen mit ihrer Umwelt
besser verstehen zu lernen. So gehoren etwa die Auf-
nahme von Kohlendioxid und die Transpiration von
Wasser durch Pflanzen (siehe Kapitel 6) zur Pflanzen-
physiologie. Die Okologie untersucht nun, wie sich
diese Prozesse zum Beispiel bei verschiedenen Tempe-
ratur- und Niederschlagsbedingungen verhalten. Die-
ses Wissen ist fiir das Verstdndnis der Verbreitung und
Individuenzahl von Pflanzenpopulationen sowie fiir
die Analyse von Strukturen und Funktionen von Land-
okosystemen essenziell. Auf dhnliche Weise benétigen
wir Erkenntnisse aus vielen Bereichen der Geowissen-
schaften wie Mineralogie, Geologie, Geographie, Hy-
drologie und Klimatologie. Sie helfen uns, die Wechsel-
beziehungen zwischen Organismen und ihrer Umwelt
besser zu analysieren. Pflanzen beispielsweise be-
einflussen durch ihre Wasseraufnahme die Boden-
feuchtigkeit und die Eigenschaften des Oberflachen-
abflusses von Wasser. Die Abgabe von Wasser durch
pflanzliche Transpiration an die Atmosphare erhoht
deren Wasserdampfgehalt und beeinflusst damit auch

regionale Niederschlagsverteilungen. Die geologische
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OKOLOGIE UND MENSCH

B Okologische Problemkreise — der Faktor Mensch

Okologen unterscheiden gerne zwischen der Okologie als
Grundlagenwissenschaft — der Erforschung der Wechsel-
wirkungen von Organismen untereinander und mit ihrer
Umwelt — und der Angewandten Okologie, die sich mit
den Eingriffen des Menschen in die Umwelt befasst. Ers-
tere wird vielfach mit der Erforschung einer vom Men-
schen unbeeinflussten urspriinglichen Natur gleichge-
setzt. Diese Unterscheidung dringt sogar bis in die wis-
senschaftliche Fachliteratur vor. Forschungen tiber , die
Natur” finden sich in Zeitschriften wie Ecology (Ecologi-
cal Society of America) und dem Journal of Ecology (Bri-
tish Ecological Society), wiahrend die Einfliisse des Men-
schen auf die Umwelt eher zum Beispiel in Ecological
Applications (Ecological Society of America) und im Jour-
nal of Applied Ecology (British Ecological Society) abge-
handelt werden. Diese traditionelle Unterscheidung ldsst
sich aber immer weniger aufrechterhalten, sowohl in der
Theorie als auch in der Praxis. So verbindet auch die
Gesellschaft fiir Okologie der deutschsprachigen Linder
(Deutschland, Osterreich, Schweiz) mit ihrer Zeitschrift
Basic and Applied Ecology beide Bereiche. Je mehr diese
Unterscheidung verschwimmt, umso dringender stellt sich
die Aufgabe, tiber den Begriff , Natur” neu nachzudenken.

Der Mensch tibt einen stdndig wachsenden Einfluss
auf seine Umwelt aus. Bereits in der Steinzeit (etwa 70.000
v.Chr.) beeinflussten die spezialisierten Sammler- und
Jagerkulturen ihre Umwelt erheblich. So gibt es Hinweise
darauf, dass das Aussterben bestimmter GroBsdugetiere
(Mammut, Wollnashorn, Steppenbison und Wildpferd)
auch in Verbindung mit der tiberméBigen Bejagung durch
den Paliolithiker gebracht werden kann. Ahnliche Zu-
sammenhénge lassen sich auch aus anderen Teilen der
Erde nachzeichnen (Australien, Nordamerika). In der fol-
genden Epoche, der so genannten ,,Neolithischen Revolu-
tion*, schritt dieser Prozess rascher Verluste in der Tier-
welt weiter voran, so zum Beispiel mit der Besiedelung
Madagaskars und dem Vordringen der Polynesier nach
Neuseeland und Hawaii. Die Zeit der ,Neolithischen
Revolution® umfasste den Ubergang zur Sesshaftigkeit,
zum Ackerbau, zur Viehzucht und Metallverarbeitung
und zum Handel. Hierdurch wurde eine deutliche Erho-
hung der Bevolkerungszahl unseres Planeten moglich,
von 5 auf 100 Millionen Menschen. Besonders starke Um-
welteinfliisse gingen in dieser Zeit zum Beispiel vom
Bergbau aus. Das Schmelzen von Kupferoxiderzen fand
im Gebiet des heutigen Iran schon vor rund 5700 Jahren
statt. Dabei mussten zwangsldufig groe Mengen an Holz
geschlagen und Wélder vernichtet werden.

Zur Zeit des Mittelalters ab 900 n. Chr. erfuhr die mit-
teleuropiische Landschaft grundlegende Anderungen:
Aus einem Waldland wurde eine mehr oder weniger of-
fene Kulturlandschaft. Bereits um 1200 n.Chr. erreichte
der Waldanteil Mitteleuropas den heutigen Wert (etwa
30 Prozent der Gesamtfldche). Archivalien zeigen, dass er
zeitweise sogar unter 20 Prozent lag. In die Zeit des Mittel-

alters fiel die planméBige Erschliefung der Waldungen
durch Rodung. Hierbei stand weniger die Schaffung
groBer Weidefldchen im Vordergrund als vielmehr die di-
rekte Nutzung des Holzes zur Herstellung von Holzkohle
fiir Bergwerke, Salinen, Glashiitten, Haus- und Schiffbau.
Hinzu kommen Waldweide, verstirkte Bodenbearbei-
tung, intensivere Be- und Entwisserungen, gezielter An-
bau von Nutzpflanzen, ErschlieBung groBflachiger Weide-
gebiete und die Errichtung von Siedlungen und Stddten.
Um 1650 lebten etwa 500 Millionen Menschen auf der
Erde, runde 200 Jahre spéter waren es vor dem Beginn der
»Industriellen Revolution* bereits 1 Milliarde Menschen.
Seit 1950 haben folgende tiefgreifende Verdnderungen die
Landschaft Mitteleuropas erheblich beeinflusst: die Erfin-
dung und tiber lange Zeit zunehmende Verwendung von
Kunstdiinger, die Einfiihrung motorgetriebener Landma-
schinen in der Landwirtschaft, die ErschlieBung der Land-
schaft durch StraBen, die Kanalisierung von FlieBgewds-
sern und umfangreiche Trockenlegungen.

Inzwischen liegt die Zahl der Weltbevilkerung bei
weit tiber sechs Milliarden Menschen und damit wéachst
auch der Umfang der negativen Auswirkungen des Men-
schen auf den Planeten erheblich. Wir verbrauchen mehr
als die Hailfte aller StiBwasserressourcen und mensch-
liche Aktivitdten haben zwischen 30 und 40 Prozent der
Erdoberfldche in Nutzfldchen fiir die Nahrungs-, Brenn-
stoff- und Textilfaserproduktion verwandelt (siehe Kapi-
tel 27). Die Luftverschmutzung ist schon lange ein Grund
zur Besorgnis und die Verdnderungen der Atmosphére
durch das Verbrennen von fossilen Energietrdgern haben
mittlerweile AusmaBe erreicht, die das Erdklima veridn-
dern (siehe Kapitel 29).

In seinem Buch aus dem Jahr 1989, The End of Nature,
rief der im Umweltschutz engagierte Schriftsteller Bill
McKibben ,,das Ende der Natur® aus. Die Kernaussage
seines Textes war, die Menschen hitten die Erde inzwi-
schen so sehr verdndert, dass ,,jenes abgeschiedene und
wilde Land, die Welt jenseits des Menschen,“ heute nicht
mehr existiere. Obwohl manche von uns diesbeziiglich
nicht mit dem Autor iibereinstimmen, wird es doch im-
mer schwieriger, die natiirliche Umwelt zu untersuchen,
ohne den Einfluss menschlicher Aktivitdten der Vergan-
genheit oder der Gegenwart auf die betreffenden Okosys-
teme berticksichtigen zu miissen. So wurden zum Bei-
spiel die Urwélder im Osten Nordamerikas bis zur zweiten
Hilfte des 19.Jahrhunderts grofrdaumig fiir Siedlungen
und Landwirtschaft (Tierzucht und Pflanzenanbau) ge-
rodet. Erst als in den 1930er und 1940er Jahren viele die-
ser Agrarflachen verlassen wurden, weil sich die Land-
wirtschaftnach Westen verlagerte,nahm der Baumbestand
im Ostlichen Nordamerika wieder zu. Man kann daher
diese (")kosysteme nicht untersuchen, ohne ihre Entste-
hungsgeschichte mit zu berticksichtigen. Wir kénnen die
Verbreitung und die Haufigkeit der Baumarten in dieser
Region nicht ohne das Wissen tiber die frithere Landnut-
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zung erkldren. Wir kénnen die Néhrstoffkreisldufe nicht
verstehen, ohne zum Beispiel zu berticksichtigen, welche
Mengen an Stickstoffverbindungen oder anderen Stoffen
anthropogenen Ursprungs tiber die Atmosphére hierher
eingetragen wurden und auch heute noch werden (siehe
Kapitel 22). Ebenso wenig konnen wir die Ursachen fiir
die Abnahme der Vogelarten in jenen Wéldern verstehen,
ohne zu untersuchen, welche Auswirkungen die Frag-
mentierung der Waldflachen durch landwirtschaftliche
und stddtebauliche MaBnahmen auf die Ausbreitung der
Vogelarten, auf ihre Riickzugsmoglichkeiten vor Feinden
und auf die Verfiigbarkeit addquaten Lebensraumes hat.
Einige der zentralen Fragen der aktuellen Okosystemfor-
schung stehen in direktem Zusammenhang mit den mog-
lichen Auswirkungen menschlicher Aktivititen auf ter-

Beschaffenheit eines Gebietes bestimmt die Verfiigbar-
keit von Nahrstoffen und Wasser fiir das Pflanzen-
wachstum. Bei all diesen Beispielen sind andere Wis-
senschaftsdisziplinen entscheidend beteiligt, um zu
verstehen, wie einzelne Organismen auf ihre Umwelt
reagieren und sie zugleich selbst beeinflussen.

Mit dem Ubergang ins 21.Jahrhundert hat die Oko-
logie eine weitere Grenze iiberschritten — heute miis-
sen wir bei unserem Verstindnis von Okologie die
dominante Rolle des Menschen iiber die Natur mit be-
riicksichtigen. Unter den vielen Umweltproblemen,
denen die Menschheit heute ausgesetzt ist, erweisen
sich vier umfangreiche und miteinander zusammen-
hédngende Faktorenkomplexe als entscheidend: Bevol-
kerungswachstum, Bedrohung der Artenvielfalt, Nach-
haltigkeit und globaler Klimawandel. Mit dem Anstieg
der Weltbeviélkerung von etwa 500 Millionen auf tiber
sechs Milliarden in den letzten 200 Jahren hat sich
das Gesicht der Erde durch Intensivierung der Land-
nutzung dramatisch verdndert. Waldrodungen fiir die
Landwirtschaft und zur Gewinnung von Rohstoffen
haben viele natiirliche Lebensrdume unwiederbring-
lich zerstort und zu einem in der Erdgeschichte nie
da gewesenen Ausmall an ausgerotteten Pflanzen-
und Tierarten gefiihrt. Zugleich beutet die wachsende
Weltbevélkerung die natiirlichen Ressourcen auf eine
Weise aus, die nicht nachhaltig ist. Angesichts der
steigenden Nachfrage nach Energie aus fossilen Quel-
len zur Aufrechterhaltung des wirtschaftlichen Wachs-
tums verdndert sich die chemische Zusammensetzung
unserer Atmosphére in einem Ausmal, dass das Welt-
klima davon betroffen ist. Diese Umweltprobleme sind
okologischer Natur. Um Ursachen zu verstehen, Lo-

sungen zu finden und die Folgen zu mildern, ist die

restrische und aquatische Okosysteme und deren Vielfalt
an Lebensformen. Daher werden wir in diesem Buch im-
mer wieder in der Rubrik Okologie und Mensch diese
Fragen und Themen aufgreifen, um die Bedeutung der
Okologie als Wissenschaft fiir ein besseres Verstindnis
der Beziehungen des Menschen mit seiner Umwelt deut-
lich zu machen — einer Umwelt, der wir als Teil angeho-
ren und auf die wir essenziell angewiesen sind.

El Wie wiirden Sie den Begriff ,Natur® definieren?
SchlieBen Sie in Threr Definition den Menschen mit
ein?

FJ Was ist fiir Sie das drédngendste Umweltproblem un-
serer Zeit? Welche Rolle kénnte die Wissenschaft Oko-
logie zum Verstédndnis dieses Problems beitragen?

Okologie als Wissenschaft unabdingbar (siehe den
Kasten Okologie und Mensch auf Seite 14 sowie
Teil IX: Humandkologie). Zur Erforschung dieser Fra-
gen ist jedoch ein breiterer interdisziplindrer Rahmen
notwendig, um die historischen, sozialen, juristischen,
politischen und ethischen Dimensionen besser ein-
schétzen zu konnen. Diese inter- und transdisziplinére
Forschungsrichtung bezeichnet man als Umweltwis-
senschaft. Die Umweltwissenschaft untersucht den
Einfluss des Menschen auf seine Umwelt. Sie beschaf-
tigt sich dabei mit einem breiten Themenspektrum
etwa aus den Bereichen Agronomie, Bodenkunde, De-
mografie, Landwirtschaft, Energiewesen und Hydro-

logie, um nur einige zu nennen.

Die Okologie verwendet
wissenschaftliche Methoden

Um die Beziehungen von Organismen untereinander
und zu ihrer Umwelt untersuchen zu kénnen, miissen
Okologen im Labor wie im Freiland Experimente
durchfithren. Diese haben alle eines gemeinsam: Sie
dienen zum Sammeln von Daten, um damit Hypothe-
sen zu iiberpriifen (siehe den Kasten Quantitative Oko-
logie auf Seite 16).

Eine Hypothese ist eine faktisch begriindete An-
nahme, die ein Wissenschaftler macht, um ein beob-
achtetes Phianomen zu erkldren. Es sollte sich dabei
um eine tiberpriifbare Aussage iiber Ursache und Wir-
kung eines Phdnomens handeln. Eine Hypothese kann
auf einer Beobachtung im Freiland oder im Labor
basieren sowie auf Ergebnissen aus friitheren Unter-

suchungen. Wenn eine Hypothese mehrfach auch von
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QUANTITATIVE OKOLOGIE

B Klassifizieren von 6kologischen Daten

Okologische Forschung ist immer mit dem Erheben von
Daten verbunden — quantitative Beobachtungen und Mes-
sungen, mit denen Hypothesen tiberpriift und Schlussfol-
gerungen gezogen werden. Die Erhebung der Daten kann
aus praktischen Griinden nur selten an allen Individuen
einer untersuchten Art erfolgen. Der untersuchte Anteil
der Individuen wird deshalb auch als Stichprobe bezeich-
net. Die Gesamtheit zum Beispiel aller Individuen einer
zu untersuchenden Art bezeichnet man auch als Grund-
gesamtheit (siehe auch Quantitative Okologie auf Seite
257). Mitihr sind tatsdchlich alle existierenden Individuen
dieser Art gemeint. In der Praxis versucht man anhand
von reprdsentativen Stichproben Riickschliisse auf das
Verhalten aller Individuen — der Grundgesamtheit — zu
ziehen. Es ist hochst unwahrscheinlich, dass bei einer
Untersuchung sdmtliche Individuen einer Gesamtpopu-
lation erfasst werden. Daher handelt es sich bei dem tat-
sdchlich untersuchten Teil einer Population um eine
Stichprobe. Aus dieser Stichprobe werden dann Schluss-
folgerungen iiber die Gesamtpopulation zu ziehen sein.
Nicht alle Daten sind jedoch vom selben Typ und die Art
der in einer Untersuchung erhobenen Daten beeinflusst
direkt auch ihre Darstellungsweise, die moglichen Analy-
severfahren und die Interpretationen, die daraus abgelei-
tet werden konnen.

Dazu benennen wir zunéchst die x- und y-Achse des
Kartesischen Koordinatensystems neu. Die x-Achse wird
zur erklarenden Variable und die y-Achse zur Response-
Variable oder abhingigen Variable. Die erkldrende Vari-
able beschreibt die Verdnderung eines abiotischen oder
biotischen Faktors, den wir entweder messen oder durch
gezielte Manipulation im Experiment erzeugen. Die Res-
ponse-Variable ist die Reaktion der Organismen oder der
Prozesse, die wir untersuchen, auf die Verdnderung der
erkldrenden Variablen. Sowohl die erkldrende Variable
als auch die Response-Variable konnen prinzipiell zwei
Datentypen annehmen: kategoriell oder kontinuierlich.
Diese Kategorien konnen Bezeichnungen tragen wie
,Haarfarbe“ oder ,,Federfarbe“, , Geschlecht“ oder ,Re-
produktiver Status“ (prareproduktiv, reproduktiv, post-
reproduktiv). Kategorielle Daten koénnen weiterhin in

verschiedenen Wissenschaftlerinnen und Wissen-
schaftlern Giberpriift und nie widerlegt werden konnte,
erhélt sie den Rang einer Theorie.

So kénnte ein Okologe etwa durch Messungen der
verfiigbaren Bodenstickstoff-Konzentrationen und der
Produktivitédt (Zugewinn oder Verlust von Biomasse in
einer bestimmten Zeiteinheit) von Pflanzen an zufillig
ausgewdhlten Standorten in den Prédrien Nordameri-

kas feststellen, dass ihre Produktivitat mit steigender

zwei Kategorien unterteilt werden: nominale und ordi-
nale Daten. Nominale Daten sind kategorielle Daten, die
sich in mindestens zwei diskrete Kategorien unterteilen
lassen, zum Beispiel das Merkmal ,,Geschlecht” in weib-
lich und méinnlich oder das Merkmal ,Haarfarbe“ in
braun, schwarz oder rot. Im Gegensatz dazu lassen sich
bei den ordinalen Daten die Kategorien in einen Zusam-
menhang stellen (zum Beispiel nach Gréfe, Starke oder
Intensitdt). So liegt etwa beim reproduktiven Status ein
zeitlicher Zusammenhang vor — Organismen wechseln
im Laufe ihres Lebens von der ersten iiber die zweite in
die dritte Kategorie. In dem Sonderfall, wo nur zwei Kate-
gorien existieren, etwa das Vorhandensein oder das Feh-
len eines bestimmten Merkmals, bezeichnet man die kate-
goriellen Daten als bindr. Sowohl nominale als auch
ordinale Daten kénnen binér sein.

Mit kontinuierlichen Daten werden Objekte auf der
Grundlage eines bestimmten quantitativen Merkmals be-
stimmt. Die dabei erhobenen Daten bestehen aus Zahlen,
etwa fiir GroBe, Lange oder Gewicht. Kontinuierliche Da-
ten kann man in zwei Klassen einteilen: Zdhldaten oder
diskrete Daten und stetige Daten. Zdhldaten sind alle na-
tiirlichen Zahlen {0, 1, 2, 3...}. Eine Besonderheit dieses
Datentyps ist, dass die Werte nicht negativ sein kénnen.
Beispiele hierfiir sind die Zahl der Nachkommen, die
Zahl der von einer Pflanze produzierten Samen oder die
Zahl der Besuche einer Bliite durch Kolibris wihrend
eines Tages. Kontinuierliche Daten werden durch die
Menge der reellen Zahlen reprdsentiert. Diese kénnen
theoretisch jeden beliebigen Wert innerhalb eines Inter-
valls einnehmen (auch Kommazahlen), wobei nur die
Genauigkeit der Messmethoden eine Grenze setzt. Zu die-
sen Daten gehoren zum Beispiel Grofle, Gewicht oder
Stoffkonzentrationen.

El Welchen Datentyp stellt die Variable ,,Stickstoffver-
fiigbarkeit“ (x-Achse) in » Abbildung 1.6 dar?

F1 Wie konnte man diese Variable (Stickstoffverfiigbar-
keit) in kategorielle Daten umwandeln? Wiirde es sich

dann dabei um ordinale oder um nominale Daten
handeln?

Stickstoffkonzentration zunimmt. In » Abbildung 1.6
wurden die Ergebnisse dieser Messungen graphisch
aufgetragen. Dabei wird in der Regel die Variable, die
eine biologische Reaktion — zum Beispiel die Produk-
tivitdt — hervorruft, als erklarende Variable auf der
x-Achse aufgetragen, wihrend die Produktivitét als so
genannte abhingige oder Response-Variable auf der
y-Achse dargestellt wird (siehe auch Kasten Quanti-
tative Okologie auf Seite 16 und Abbildung 1.6). Je-
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Abbildung 1.6: Zusammenhang zwischen Pflanzenproduktivi-
tat und Stickstoffverfiigbarkeit in einem Grasland-Okosystem.
Die Stickstoffverfiigharkeit im Boden ist — als unabhangige Variable —
auf der x-Achse abgetragen, das Pflanzenwachstum — als abhéngige
Variable — auf der y-Achse.

doch ist es hierbei nicht berechtigt, aus den Mes-
sungen zu erschlieBen, dass es sich um eine Ursache-
Wirkung-Beziehung handelt und es physiologische
Griinde gibt, die dazu flihren, dass die Produktivitat
der Pflanzen mit zunehmender Konzentration von ver-
figbarem Stickstoff steigt. SchlieBlich konnte die ge-
fundene Korrelation (aus dem Lateinischen correlatio,
Wechselbeziehung, Beziehung) zwischen Produktivi-
tdat und Stickstoffverfiigbarkeit rein zufillig sein. Das
heiBt, dass ein anderer Faktor, der mit der Stickstoff-
verfiigharkeit ebenfalls variiert, letztlich fiir den be-
obachteten Zusammenhang verantwortlich ist. Dies
kénnten zum Beispiel der pH-Wert, die Feuchtigkeit
des Bodens oder sogar biotische Faktoren wie Mutua-
lismus sein, die von den Wissenschaftlern bisher nicht
gemessen wurden.

Auch wenn Korrelationen keine kausalen Schliisse
zulassen, kann anhand der gewonnenen Ergebnisse
die Hypothese formuliert werden, dass pflanzenver-
fligharer Stickstoff die Produktivitdt von Prariepflan-
zen erhoht. Diese Hypothese ldsst sich nun im Experi-
ment unter kontrollierten Bedingungen testen. Bei der
Planung des Experiments muss versucht werden, den
vermuteten ursdchlichen Faktor getrennt (isoliert) zu
untersuchen — in diesem Fall die Stickstoffverfiigbar-
keit.

Eine Moglichkeit hierzu wére ein Freilandexperi-
ment, bei dem bestimmte Versuchsfldchen mit Stickstoff
gediingt werden und andere nicht (» Abbildung 1.7).
Der Wissenschaftler kontrolliert hierbei die unabhéan-

gige Variable (den Stickstoffgehalt) in einer vorher

festgelegten Weise und registriert die Verdnderung der
abhédngigen Variablen (das Pflanzenwachstum). Durch
den Vergleich des Produktivitdtsunterschieds zwischen
den gediingten und den nicht gediingten Fldchen ladsst
sich nun herausfinden, ob der Stickstoffgehalt tat-
sdchlich fiir die gesteigerte Pflanzenproduktivitit ver-
antwortlich gemacht werden kann. Bei der Wahl der
entsprechenden Versuchsflaichen muss jedoch zuvor
sichergestellt sein, dass dort die anderen Faktoren, die
die Produktivitdt auch beeinflussen koénnten, gleich
sind, zum Beispiel Feuchtigkeit und Basengehalt des
Bodens. Anderenfalls kann man nicht sicher sein, wel-
cher Faktor fiir die Produktivitdtsunterschiede zwi-
schen einzelnen Versuchsfeldern wirklich verantwort-
lich ist.

SchlieBlich steht noch eine dritte Methode zur Ver-
fiigung: Laborexperimente. Der Vorteil von Laborex-
perimenten besteht darin, dass dort die Bedingungen
sehr viel besser kontrolliert werden konnen. So kann
man zum Beispiel Versuchspflanzen im Gewédchshaus

unter kontrollierten Temperatur-, pH-Wert- und Feuch-

Abbildung 1.7: Versuchsflachen fiir Freilandexperimente des
von der University of Minnesota durchgefiihrten Cedar Creek
Long Term Ecological Research (LTER)-Projektes. Auf Versuchs-
flachen wie diesen kann man beispielsweise die Auswirkungen von
erhéhtem Stickstoffeintrag und steigenden CO,-Konzentrationen der
Atmosphare oder einer abnehmenden Artenvielfalt auf dkosystemare
Funktionen und Prozesse untersuchen.
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Abbildung 1.8: Diese Eucalyptus-Jungpflanzen werden in ei-
nem Gewachshaus fiir ein Experiment gezogen, bei dem die
Reaktionen der Pflanzen auf unterschiedliche Nahrstoffgaben
untersucht werden sollen. Der Wissenschaftler auf dem Bild ver-
wendet ein tragbares Instrument zur Messung der Photosyntheserate
von Pflanzen, die im Laufe ihres Wachstums unterschiedliche Stick-
stoffmengen bekommen haben.

QUANTITATIVE OKOLOGIE

B Darstellung von 6kologischen Messdaten: Histogramme

tigkeitsbedingungen wachsen lassen (» Abbildung 1.8).
Zeigen die Pflanzen unter hoherer Stickstoffdiingung
ein besseres Wachstum, stellt dies fiir den Wissen-
schaftler ein Argument zur Stiitzung seiner Hypothese
dar. Dennoch hat man auch hier mit einer Einschran-
kung zu tun, die fiir samtliche Laborexperimente gilt:
Die Ergebnisse lassen sich nicht direkt auf die Verhalt-
nisse unter Freilandbedingungen iibertragen. Dort sind
die Pflanzen Teil eines Okosystems und interagieren
positiv und negativ mit anderen Pflanzen, Tieren und
der abiotischen Umwelt. Trotz dieser Einschridnkung
kennt man jetzt jedoch die prinzipielle Reaktion der
Pflanzen auf eine verdnderte quantitative Stickstoff-
zulieferung und kann entsprechend neue Experimente
fiir Labor wie Freiland planen, um weitere Fragen iiber

Ursachen und Wirkungen zu untersuchen.

und Punktwolken

Bei allen Arten von Versuchsdaten (siehe den Kasten
Quantitative Okologie auf Seite 16) beginnt der Prozess
der Interpretation in der Regel mit einer grafischen Dar-
stellung. Eine sinnvolle Darstellungsweise eines Daten-
satzes ist die Haufigkeitsverteilung. Dabei wird in einer
Tabelle die Anzahl (Hdufigkeit) der Beobachtungen oder
Messergebnisse zu bestimmten Kategorien (Klassen) zu-
geordnet. Betrachten wir beispielsweise folgende Beob-
achtungsdaten bei einer Zdhlung der Bliitenfarben einer
Stichprobe von 100 Erbsenpflanzen:

Bliitenfarbe =~ Purpur Rosa Weil
Hiufigkeit 50 85 15

Diese Daten sind kategoriell und nominal — die Katego-
rien der Bliitenfarben haben keine bestimmte inhérente
Ordnung.

Héufigkeitsverteilungen werden ebenfalls zur Darstel-
lung von stetigen Messdaten verwendet. Die folgende
Reihe von Daten umfasst die Korperldngen (in cm) von
20 Sonnenbarschen (Lepomis gibbosus) aus einem Teich
in Nordamerika.

8,83 9,25 8,77 10,38 9,31 8,92
10,22 7,95 9,74 9,51 9,66 10,42
10,35 8,82 9,45 7,84 11,24 11,06

9,84 10,75

Bei kontinuierlichen Daten tritt ein gemessener Wert sel-
ten zweimal auf. Deshalb werden kontinuierliche Daten
normalerweise in diskreten Klassen zusammengefasst,
wobei jede der Klassen einen definierten Wertebereich
umfasst. Die Klassen diirfen sich nicht tiberlappen, so

dass jeder Messwert genau einer Klasse zugeordnet wer-
den kann. Unsere Messwerte der Korperlingen konnte
man also etwa folgendermalen in diskrete Klassen ein-
teilen:

KorpergroBe (von - bis; in cm) Anz. der Individuen

7,00— 7,99 2
8,00— 8,99 4
9,00— 9,99 7
10,00-10,99 5)
11,00-11,99 2

Sind die Messwerte einmal in Klassen zusammengefasst,
lasst sich die daraus resultierende Héufigkeitsverteilung
als Histogramm (Sdulendiagramm) darstellen (» Abbil-
dung 1a). Die x-Achse représentiert dabei die diskreten
Intervalle der Korperldnge, die y-Achse die Zahl der Indi-
viduen, deren Lange in ein bestimmtes Intervall fallt.

Auf diese Weise wurden kontinuierliche Daten aus
Griinden der graphischen Darstellung in kategorielle
Daten umgewandelt. Wenn es sonst keine inhaltlichen
Griinde fiir eine bestimmte Festlegung der Klassen gibt,
dann ist die Wahl der Klassenbreite bereits ein Teil der
Interpretation der Daten bei der Suche nach Mustern. Wie
wiirde das Muster in dem Histogramm in Abbildung 1a
aussehen, wenn wir als Intervallgrofe zwar ebenfalls
1 cm wihlen, aber mit 7,50 beginnen wiirden (7,50—8,49;
8,50—9,49 usw.)?

Oft jedoch mochte man die Beziehungen zwischen
zwei Variablen oder Datensdtzen untersuchen. Wenn
beide Variablen numerisch sind, erfolgt die Darstellung
der Daten meist in Form einer Punktwolke (einem Streu-
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Abbildung 1: Population von Sonnenbarschen. (a) Beispiel fir ein Histogramm (Saulendiagramm), das die Anzahl der Individuen
darstellt, die verschiedenen Kategorien von Kérperlangen angeharen. (b) Punktwolkendiagramm zur Darstellung der Beziehung zwischen
KorpergroBe (x-Achse) und Kdrpergewicht (y-Achse) fiir die Sonnenbarschpopulation aus (a).
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Abbildung 2: Drei prinzipielle Muster einer Punktwolken-Darstellung.

diagramm). Bei einem Punktwolkendiagramm werden
zundchst zwei Achsen x und y definiert, wobei jede eine
der beiden Variablen reprédsentiert. Nehmen wir zum
Beispiel an, der Wissenschaftler, der die Korpergrofe der
Sonnenbarsche in unserem obigen Beispiel gemessen hat,
stellt zusdtzlich auch das Gewicht der Fische in Gramm
fest. Es konnte sie oder ihn nun interessieren, ob es bei
Sonnenbarschen einen Zusammenhang zwischen Kor-
perldnge und Gewicht gibt.

In diesem Fall wiirde man die Korperldange als unab-
hingige Variable (Abschnitt 1.5) festlegen und auf der
x-Achse abtragen, das Korpergewicht als abhéngige Vari-
able auf der y-Achse. Sind die Achsen so definiert, kon-
nen die Datensitze fiir jeden einzelnen Fisch als Punkt in
dem Koordinatensystem eingetragen werden, dessen ge-
naue Position durch die Werte von Kérpergrofe und Ge-
wicht festgelegt wird (Abbildung 1b).

Punktwolken konnen eines der drei Muster der
» Abbildung 2 annehmen. In Abbildung 2a nehmen die
y-Werte mit steigendem x tendenziell zu. In diesem Fall
sagt man, x und y sind ,,positiv korreliert“ (wie in dem
Beispiel von Kérperldnge und Gewicht bei den Sonnen-
barschen). In Abbildung 2b scheinen die y-Werte mit stei-
genden x-Werten abzunehmen. In diesem Fall spricht

man von ,negativer Korrelation“ zwischen x und y. In
Abbildung 2¢ ldsst sich keine offensichtliche Beziehung
zwischen x- und y-Werten erkennen.

Auch in diesem Buch werden zahlreiche Typen von
Grafiken vorgestellt, doch in den meisten Fillen handelt
es sich um Histogramme und Punktwolkendiagramme.
Bei allen grafischen Darstellungen sollten Sie sich die fol-
genden Fragen stellen, die Thnen bei der Interpretation
von Ergebnissen helfen. Testen Sie die Fragen zunédchst
an den Graphiken in Abbildung 1. Zu welchen Ergebnis-
sen kommen Sie?

El Welche Datentypen stellen die Beobachtungsdaten
dar?

F1 Welche Variablen werden jeweils von x- und y-Achse
repréasentiert und welche Einheiten (Kategorien, Klas-
sen) haben die Messwerte oder Beobachtungen (zum
Beispiel cm, g, Farbe)?

El Wie verdndern sich die y-Werte (die abhéngige Va-
riable) mit den x-Werten (der unabhédngigen Variab-
len)?

Auf der Companion Website: ;@

Graphische Darstellung statistischer Daten
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Experimente konnen
zu Vorhersagen fiihren

Wissenschaftler nutzen die aus den Beobachtungen
und Experimenten gewonnenen Erkenntnisse zur Er-
stellung von Modellen. Die ermittelten Daten sind zu-
néchst auf den speziellen Fall der durchgefithrten Mes-
sung oder Beobachtung beschrankt. Wie Fotografien
stellen Daten die Situation an einem gegebenen Ort zu
einem bestimmten Zeitpunkt dar. Anhand der aus die-
sen und aus anderen Daten gewonnenen Erkenntnisse
kénnen Modelle erstellt werden, die Vorhersagen da-
riiber erlauben, was auch an anderen Orten und zu an-
deren Zeitpunkten geschehen konnte.

Modelle sind abstrakte, vereinfachte Darstellungen
natlirlicher Phdnomene, real existierender Systeme
oder von Prognosen, in denen die wesentlichen Vor-
ginge und Elemente deutlich gemacht werden. Sie er-
lauben uns auf der Grundlage einer Reihe expliziter
Annahmen die Vorhersage gewisser Verhaltensweisen
oder Reaktionen. Modelle kénnen mathematisch for-
muliert sein, etwa bei Computersimulationen, oder sie
kénnen verbal deskriptiver Art sein, wie zum Beispiel
bei der Evolutionstheorie von Darwin. Modelle haben
auch einen hypothetischen Charakter. Unsere Hypo-
these des Zusammenhanges zwischen Stickstoffver-
fiigbarkeit und Pflanzenproduktivitdt ermdglicht zu-
néchst nur eine qualitative Aussage. Sie macht keine
Angaben tiiber die quantitative Zunahme der Phyto-

masse bei gesteigerter Stickstoffzugabe. Dagegen lie-
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Abbildung 1.9: Ein einfaches lineares Regressionsmodell zur
Vorhersage der Pflanzenproduktivitédt (y-Achse) in Abhangig-
keit von der Stickstoffverfiigharkeit (x-Achse). Die allgemeine
Form dieser Gleichung isty = (x - b) + a, wobei b die Steigung der Ge-
raden angibt (75,2) und a den y-Wert, bei dem die Gerade die y-Achse
schneidet (—88,1).

fern mathematische Modelle quantitative Vorhersa-
gen. So konnen wir beispielsweise aus den Daten in
Abbildung 1.6 eine Regressionsgleichung entwickeln,
eine Form eines Statistikmodells, das den Betrag der
Pflanzenproduktivitédt pro Einheit Stickstoff im Boden
vorhersagbar macht (» Abbildung 1.9).

Alle hier aufgefithrten Ansétze — Beobachtung, Ex-
perimente, Testen von Hypothesen, Theorienbildung
und Modellerstellung — werden uns in den folgen-
den Kapiteln zur Erlduterung von Grundkonzepten
und Zusammenhédngen wiederbegegnen. Sie sind die
Grundwerkzeuge jeder Naturwissenschaft.

oN.
ssosy
o

Auf der Companion Website:
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Regressionsanalyse

Das Fehlen absoluter
Erkenntnissicherheit ist eine
Grundeigenschaft der
okologischen Wissenschaft

Das Sammeln von Daten, das Formulieren und Uber-
priifen von Hypothesen, das Aufstellen von Theorien
sowie die Entwicklung von Modellen, die Vorhersagen
ermoglichen, bilden das Riickgrat der naturwissen-
schaftlichen Methode (» Abbildung 1.10). Forschung
ist ein stetiger Prozess des Priifens und Verbesserns
von Konzepten mit dem Ziel, Erkldrungen fiir die Viel-
falt an Naturphédnomenen zu finden, die wir auf un-
serem Planeten beobachten, und auch solche Erschei-
nungen, die auf den ersten Blick scheinbar nichts
miteinander zu tun haben, in einen Zusammenhang zu
stellen. Die Wissenschaft arbeitet, wie auch die Kunst,
mit Konzepten, doch im Gegensatz zu Letzteren be-
schréankt sich die Forschung auf Fakten. In den Natur-
wissenschaften gibt es kein anderes Uberpriifungskri-
terium fiir ein Konzept als die empirische Arbeitsweise,
eine Methode auf die bereits der englische Philosoph
Francis Bacon (1561—1626), der Begriinder des Empi-
rismus, hinwies.

Wissenschaftliche Konzepte stellen jedoch keine
dauerhaften und absoluten Wahrheiten dar, denn sie
sind lediglich unsere Interpretationsversuche fiir Na-
turerscheinungen. Wir sind gezwungen, uns auf die
Untersuchung nur eines Teiles der Natur zu beschran-
ken, weil wir immer vereinfachen miissen, um ein-
zelne Phédnomene verstehen zu konnen. Wie in Ab-

schnitt 1.5 ausgefiihrt, miissen wir bei der Planung



1.7 Das Fehlen absoluter Erkenntnissicherheit ist eine Grundeigenschaft der dkologischen Wissenschaft

eines Experimentes die entscheidenden Faktoren kon-
trollieren und versuchen, andere auszuschalten, die
die Ergebnisse verfdlschen konnten. Unser Ziel ist es,
uns auf einen Ausschnitt der Natur zu konzentrieren,
aus dem wir Ursachen und Wirkungen ableiten kon-
nen. Der Kompromiss dabei ist, dass alle Ursachen und
Wirkungen, die wir so identifizieren, nur einen klei-
nen Ausschnitt der Natur darstellen, die wir zu verste-
hen hoffen. Daher ist unsere Aufgabe auch dann noch
nicht beendet, wenn Experimente und Beobachtungen
unsere Hypothesen untermauern, Theorien aufgestellt
sind und Modelle entworfen wurden. Als Néachstes
miissen wir nun darangehen, die Einschrankungen zu
lockern, die urspriinglich durch den Zwang zur Ver-
einfachung erforderlich waren. Wir erweitern nun un-
sere Hypothesen, um ein breiteres Spektrum von Be-
dingungen abzudecken, und beginnen von Neuem.
Ein weiterer Punkt mag zunéchst etwas seltsam
klingen: In der Wissenschaft wird nach Beweisen dafiir
gesucht, dass Konzepte (Hypothesen und Theorien)
falsch sind (Prinzip der Falsifikation), worauf der briti-
sche Philosoph und Wissenschaftstheoretiker Sir Karl
Raimund Popper (1902-1994) mit Nachdruck hin-

Phanomene

Y

Hypothesen |<———

Y

Vorhersagen

 / Stimmen die Ergebnisse

mit den Vorhersagen Uberein,
werden neue umfassendere
und weiterfuhrende Hypo-
thesen entwickelt.

Stimmen die Ergebnisse nicht
mit den Vorhersagen Uberein,
mussen neue Hypothesen
formuliert werden.

Experimente
und/oder
Datenerhebungen

Abbildung 1.10: Einfache Darstellung der naturwissenschaft-
lichen Methode. Beobachtungen und Ergebnisse von Experimenten
fihren zur Entwicklung eines konzeptionellen Modells dariiber, wie
das untersuchte System funktioniert. Aus diesem konzeptionellen
Modell werden Hypothesen formuliert, die bestimmte Vorhersagen
ermdglichen. Diese Vorhersagen werden durch Experimente und/oder
weitere Beobachtungen gepriift. Stimmen die Ergebnisse der Untersu-
chungen nicht mit den Vorhersagen des konzeptionellen Modells tiber-
ein (negatives Ergebnis), miissen das urspriingliche konzeptionelle
Modell und die Hypothese(n) verworfen und ein neues konzeptionelles
Modell und neue Hypothesen aufgestellt und formuliert werden. Ste-
hen hingegen die Ergebnisse mit den Vorhersagen im Einklang (posi-
tives Ergebnis), kann das konzeptionelle Modell modifiziert werden,
indem man die einschrankenden Annahmen lockert. Dadurch werden
die Hypothesen insofern modifiziert, als sie zusatzliche Vorhersagen
erlauben, und der Prozess der Uberpriifung wird wiederholt.

wies. Letztlich kénnen nur Teilwahrheiten entdeckt
werden. Eine Theorie abschliefend zu beweisen ist
nach Popper nicht méglich. Auch gehort es zum Wesen
einer Theorie, dass sie oft widerlegt wird. Bei Theo-
rien, an denen schon lange und umfassend gearbeitet
wurde, ohne sie widerlegen zu koénnen, besteht ein
hoher Wahrscheinlichkeitsgrad, dass sie zutreffend
sind. Das gilt zum Beispiel fiir die Evolutionstheorie
oder die von Robert MacArthur (1930-1972) und Ed-
ward Osborne Wilson (geb. 1929) formulierte Theorie
der Inselbiogeographie (siehe Kapitel 19.4).

Selten gibt es fiir eine Beobachtung, ein Phdnomen
oder ein experimentelles Ergebnis nur eine einzige Er-
klarung. Meist konnte man eine ganze Reihe von Hy-
pothesen entwickeln, die mit einer Beobachtung oder
dem Ergebnis eines Experimentes iibereinstimmen.
Deshalb reicht eine Feststellung, dass Beobachtungen
oder experimentelle Ergebnisse mit einer Hypothese in
Einklang stehen und somit die Hypothese ,richtig”
(,wahr®) ist, nicht aus. Tatsdchlich geht es beim Tes-
ten von Hypothesen darum, unrichtige (,,falsche®) Vor-
stellungen auszusondern, zu eliminieren und die Hy-
pothese zu falsifizieren. Damit ist Wissenschaft im
Wesentlichen ein Vorgang des stdndigen Sich-selbst-
Verbesserns im Rahmen eines kontinuierlichen Uber-
priifungs- und Diskussionsprozesses. Wissenschaft ist
gekennzeichnet durch Offenheit fiir unterschiedliche
und oft auch kontrére Positionen; sie wird angetrieben
durch freien Forscherdrang und die Unabhdngigkeit
des Denkens. Fiir den Betrachter von auBlen mag dieser
essenzielle Diskussionsprozess als eine Unzulédnglich-
keit oder Schwiche angesehen werden. SchlieBlich
sind wir von der Wissenschaft abhdngig, so zum Bei-
spiel in der Entwicklung von Technologien und der
Fahigkeit zur Problemlosung. Bei den gegenwiértigen
Umweltfragen sind schwierige ethische, soziale und
wirtschaftliche Entscheidungen erforderlich. Deshalb
ist die der Wissenschaft innewohnende Unsicherheit
sicherlich nicht bequem. Allerdings diirfen wir Un-
sicherheit oder Vorsicht nicht verwechseln mit Belie-
bigkeit und ebenso wenig diirfen Meinungsverschie-
denheiten unter Wissenschaftlern zu einer Entschul-
digung fiir ein Nichthandeln werden. Stattdessen
miissen wir das Wesen der Unsicherheit verstehen, so
dass wir sie gegen die Kosten der Untétigkeit abwégen

konnen.
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Der elementare Untersuchungs-
gegenstand der Okologie
ist das Individuum

Wie gerade gesehen, umfasst die Okologie ein breites
Spektrum von Forschungsfeldern — von Individuen
und Okosystemen unterschiedlicher Dimension bis
hin zur gesamten Okosphire, der Summe aller Okosys-
teme unseres Planeten. Wir werden nun mit dem Ein-
zelorganismus beginnen und die Prozesse, die sich in
seinem Inneren abspielen, ebenso untersuchen wie die
Herausforderungen, mit denen er sich konfrontiert
sieht, um das Leben unter unterschiedlichen Umwelt-
bedingungen meistern zu konnen. Das Individuum

stellt die ,,Grundeinheit” der 6kologischen Forschung

Okosysteme (1.1) Organismen interagieren mit ihrer
Umwelt im Rahmen eines Okosystems. Im Prinzip be-
steht ein Okosystem aus zwei Komponenten, dem be-
lebten (biotischen) und dem unbelebten (abiotischen)
Anteil. Die Organismen stehen untereinander und mit
ihrer abiotischen Umwelt in Wechselwirkung.
Hierarchische Struktur (1.2) Die Komponenten eines
Okosystems bilden eine Hierarchie. Organismen der glei-
chen Art, die einen spezifischen Lebensraum bewohnen,
bilden eine Population. Populationen verschiedener Or-
ganismenarten interagieren sowohl mit Mitgliedern ihrer
eigenen Art als auch mit Individuen anderer Arten. Diese
Interaktionen reichen von der Konkurrenz um Nahrung
und Raum bis hin zu den mutualistischen Beziehungen
der gegenseitigen Erschliefung von Nahrung oder des ge-
meinsamen Schutzes vor Raubern. Populationen, die in
solche Wechselbeziehungen eingebunden sind, bilden
eine biotische Einheit, eine Lebensgemeinschaft (Biozo-
nose). Lebensgemeinschaften zusammen mit ihrer abio-
tischen Umwelt und dem dazugehorigen Raum (Biotop)
bilden ein Okosystem.
Geschichte der Okologie (1.3) Die Okologie hat ver-
schiedene Wurzeln. Tier- und pflanzenidkologische The-
men wurden bereits in der Antike und bis weit in das
Mittelalter hinein behandelt. Die Vegetationsékologie hat
ihre Wurzeln in der Pflanzengeographie des 18.Jahrhun-
derts. Wichtige Wegbereiter waren auch die marine Bio-
logie und die Limnologie. Erst spéter begriindete sich
schlieBlich die Populations-, Evolutions- und Ethotko-
logie (Verhaltensokologie). Aus der Erforschung der phy-
siologischen Reaktionen von Pflanzen und Tieren auf
Einfliisse der abiotischen Umwelt entwickelte sich die
Okophysiologie.

Die Untersuchungen der Wechselbeziehungen ver-
schiedener Arten innerhalb einer Biozonose sind Gegen-
stand der Okologie der Lebensgemeinschaften (Biozono-

dar. Es ist das Individuum, das die abiotischen und die
biotischen Umweltbedingungen wahrnimmt und da-
rauf reagiert. Es sind Leben und Tod von Individuen,
die die Dynamik von Populationen bestimmen, und es
sind Individuen verschiedener Arten, die im Rahmen
einer Lebensgemeinschaft miteinander interagieren.
Doch vielleicht noch wichtiger ist, dass das Indivi-
duum durch den Vorgang der Fortpflanzung seine
genetische Information an seine Nachkommen weiter-
gibt und damit die Eigenschaften kommender Popula-
tionen, von Lebensgemeinschaften und von Okosyste-
men mit bestimmt. Wir beginnen beim Individuum,
um jene Mechanismen verstehen zu konnen, die
schlieBlich zur Vielfalt des Lebens und der Okosys-
teme auf der Erde fiihren —Mechanismen, die bestimmt

werden durch den Prozess der natiirlichen Selektion.

logie, engl. community ecology), die Verkniipfung von
abiotischen und biotischen Faktoren im ckosystemaren
Kontext bilden den Aufgabenbereich der Okosystem-
forschung.

Die Entwicklung moderner Technologien und der
wachsende Einfluss des Menschen auf unsere Umwelt
haben weitere Forschungsfelder im Rahmen der Okologie
entstehen lassen. Die Landschaftsokologie untersucht die
rdumlichen Zusammenhédnge zwischen Lebensgemein-
schaften, Okosystemen und Landschaftselementen. Um-
weltschutzokologie und Renaturierungsokologie (engl.
restoration ecology) konzentrieren sich auf die Bewah-
rung und Wiederherstellung der Artenvielfalt halbnatiir-
licher und natiirlicher Okosysteme. Eine globale Okolo-
gie versucht, die ganze Erde als System zu verstehen und
ein Nachhaltigkeitskonzept fiir das ,,Raumschiff Erde“ zu
entwerfen.

Eine interdisziplinire Wissenschaft (1.4) Okolo-
gie ist eine interdisziplindre Wissenschaft mit den bio-
logischen Basisdisziplinen Pflanzenwissenschaften, My-
kologie, Zoologie und Mikrobiologie einschlieBlich ihrer
Systematik. Um die Reaktion von Organismen auf ihre
Umwelt verstehen zu konnen, bedarf es biologischer Teil-
disziplinen wie zum Beispiel Morphologie, Physiologie,
Biochemie und Genetik. Eine groBe Rolle spielen auch
die Geowissenschaften wie Geologie, Geographie, Hydro-
logie und Klimatologie. Als angewandte Disziplin unter-
hilt die Okologie unter anderem auch zahlreiche Verbin-
dungen zu den Agrar- und Forstwissenschaften, zur Me-
dizin und zunehmend auch zu zahlreichen Geisteswis-
senschaften (zum Beispiel zur Psychologie).

Wissenschaftliche Methoden (1.5) In der Untersu-
chung von Mustern und Prozessen innerhalb von Okosys-
temen kommen Labor- und Freilandversuche sowie Ex-
perimente zum Einsatz. Experimente beginnen mit der
Formulierung einer Hypothese. Eine Hypothese ist eine
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Aussage iiber Ursache und Wirkung, die wir experimen-
tell priifen kénnen. Kann eine Hypothese mehrfach nicht
widerlegt werden, erhélt sie den Rang einer Theorie.
Modelle und Vorhersagen (1.6) Aus gewonnenen
miteinander in Verbindung stehenden Erkenntnissen ent-
wickeln Okologen Modelle. Modelle sind Abstraktionen
und Vereinfachungen von Naturphdnomenen. Eine sol-
che Vereinfachung ist notwendig, um komplexe Zusam-
menhénge besser verstehen zu konnen.

Wissenschaft und Unsicherheit (1.7) Das Fehlen
einer absoluten Erkenntnissicherheit ist eine Grund-
eigenschaft von Naturwissenschaften. Sie erwéchst aus
der Einschrankung, dass wir immer nur einen kleinen
Ausschnitt der Natur untersuchen kénnen und dadurch
eine unvollstdndige Perspektive haben. Fiir den Beweis

Ubungsfragen

[l Was unterscheidet Okologie und Umweltschutz

einer gegebenen Hypothese ist es nicht ausreichend, dass
die Beobachtung oder das Messergebnis mit ihr tiberein-
stimmt. Hierfiir gdbe es zu viele denkbare Hypothesen.
Das eigentliche Ziel ist es, nach Beweisen dafiir zu suchen,
dass die Konzepte (Hypothesen, Theorien) falsch sind.
Individuen (1.8) Die elementare BezugsgréBe der Oko-
logie ist der Einzelorganismus. Er ist es, der auf die Um-
welt reagiert. Geburt und Tod von Individuen pragen die
Populationsdynamik und die Wechselbeziehungen zwi-
schen Individuen der gleichen und anderer Arten bestim-
men die Struktur von Lebensgemeinschaften. Es ist das
Individuum, das seine Gene an folgende Generationen
weitergibt und damit die Eigenschaften kommender
Populationen, Lebensgemeinschaften und Okosysteme
mitbestimmt.

[Fll Was ist ein Modell? Welcher Zusammenhang be-
steht zwischen Hypothesen, Theorien und Mo-

voneinander? Inwieweit hdngen Umweltschutz-
bestrebungen von der Wissenschaft der Okologie
ab?

Definieren Sie die Begriffe ,Population®, ,Le-
bensgemeinschaft” und ,,Okosystem“.

Inwiefern konnte die Analyse der abiotischen
Faktoren fiir das Grundanliegen der Okologie, die
Wechselbeziehungen der Organismen untereinan-
der und zu ihrer Umwelt zu verstehen, niitzlich
sein ?

Was ist in der Naturwissenschaft eine Hypothese
und was eine Theorie? Welche Aufgaben haben
sie?

Ein Okologe beobachtete, dass sich eine be-
stimmte Vogelart hauptsédchlich von groflen Gras-
samen erndhrt und nicht von kleineren oder krau-
tigen Pflanzen. Er stellte die Hypothese auf, dass
die Vogel die groBeren Samen deshalb auswih-
len, weil sie einen hoheren Stickstoffgehalt auf-
weisen als die kleineren Samen. Zur Uberpriifung
der Hypothese wurde der Stickstoffgehalt ver-
schieden groBer Samen gemessen. Tatsdchlich be-
vorzugten die Vogel die groBen Samen. Ist damit
die Richtigkeit der Hypothese bewiesen? Kann
daraus der Schluss gezogen werden, dass die Vo-
gel tatsdchlich die groBeren Samen aufgrund ihres
hoheren Stickstoffgehaltes auswédhlen? Warum

bzw. warum nicht?

dellen?

Die tkologische Forschung hat groBe Bedeutung

fiir politische und 6konomische Entscheidungen
in aktuellen Umweltfragen wie zum Beispiel der
globalen Erwdrmung. Wie sollten Threr Meinung
nach Wissenschaftler ihre Forschungsergebnisse
Politikern und der Offentlichkeit gegeniiber dar-
stellen, wenn diese auch keine absolute Erkennt-

nissicherheit vermitteln konnen?
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Janich, P. & M. Weingarten (1999): Wissenschaftstheo-

rie der Biologie. Miinchen, Fink (UTB). Hierbei han-
delt es sich um eine der wenigen umfassenden
Einfithrungen in die Wissenschaftstheorie der Bio-
wissenschaften, die auch die Okologie in die Ana-
lyse mit einbezieht. So werden neben der Frage
., Was ist Wissenschaft?* die Begriffe Natur und Na-
turwissenschaft, ihre Objekte und Aufgaben ein-
schlieflich ihrer methodischen Ansdtze genau dar-
gestellt. Eine ausfiihrliche Behandlung erfahren
dabei die Disziplinen Taxonomie, Systematik, Na-
turgeschichte, Evolutionstheorie, Okologie und Um-
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fiir alle diejenigen, die sich mehr fiir Wissenschafts-

theorie interessieren.

Markl, H. (1986): Natur als Kulturaufgabe. Deutsche

Verlags-Anstalt Stuttgart. Der Biologe Hubert Markl,
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ehemaliger Prdsident der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft und der Max-Planck-Gesellschafft,
hat sich in vielen seiner Verdffentlichungen mit
dem Thema ,,Natur und Mensch® auseinanderge-
setzt. Das Ziel dieses bemerkenswerten Buches, das
sehr zum Nachdenken anregt, ist es, den Platz des
Menschen in der Natur und Kultur zu definieren
und gleichzeitig damit seine Verantwortlichkeit fiir

seine Erhaltung aufzuzeigen.

Mayr, E. (2000): Das ist Biologie. Spektrum Akade-

mischer Verlag, Heidelberg, Berlin. In diesem Buch
nimmt Ernst Mayr eine Standortbestimmung der
heutigen Biologie vor. Die Themen, die er in diesem
Buch behandelt, sind unter anderem: ,,Was bedeu-
tet Leben“?, ,Was ist Wissenschaft?“, ,,Wie erkldrt
Wissenschaft die Natur?“, ,Macht Wissenschaft
Fortschritte?” oder , Welche Fragen stellt die Oko-
logie?” und ,Ist Ethik evolutiondr erkldrbar?“. Dies
ist eine der bemerkenswerten Publikationen von
Ernst Mayr, einem der bedeutendsten Biologen des
20. Jahrhunderts.

deutschsprachigen Raum wichtigste und umfas-
sendste Nachschlagewerk fiir 6kologische Fachbe-
griffe, der wichtigste Begleiter bei der Lektiire einer
weiten Spanne dkologischer Texte aus allen Teil-
disziplinen der Okologie. Von grofler Wichtigkeit ist
es, dass fiir alle Begriffe auch die englische Bezeich-
nung mit aufgefiihrt ist, eine wichtige Hilfe, einer-
seits, um englische 6kologische Fachliteratur bes-
ser verstehen zu kénnen, andererseits aber auch als

Hilfe beim Verfassen eigener englischer Texte.

Wilson, E.O. (2004): Die Zukunft des Lebens. Miin-

chen, Goldmann. Edward Osborne Wilson gehért zu
den bedeutendsten Biologen des 20.]Jahrhunderts.
Er ist der Begriinder der Soziobiologie und zusam-
men mit Robert McArthur auch der Begriinder der
Theorie der Inselbiogeographie. In diesem Buch be-
schreibt er die 6kologische Lage unseres Planeten
und macht Vorschlige, wie wir aus der gegenwdr-
tigen Krise wieder herausfinden. Ein zukunfts-
fdhiges Programm, das Hoffnung gibt.

Schaefer, M. (2003): Worterbuch der Oko]ogie. Heidel-

berg, Berlin, Akademischer Verlag. Das nun schon = Weitere Infomationen zu diesem Buchkapitel
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Galapagosinseln: Ein Kaktusfink (Geospiza scandens) frisst das Innere einer Kaktusfrucht (Opuntia echios).

er erinnert sich nicht an seinen ersten Zoo-
besuch? Die Faszination der seltsamen und wun-
derbaren Tiergestalten: die Giraffe mit ihrem langen
Hals, der schneeweifSe Pelz des Eisbdren, der Orang-
Utan mit seinen iiberlangen Armen. Diese Tiere er-
schienen wie aus einer anderen Welt, sind so anders
als die Tiere unserer Heimat. Unter den vereinzelten
Savannenbdumen Afrikas mit ihren weit ausladenden
schirmartigen Kronen, in der Eiswelt der Arktis oder
im dichten Kronendach des tropischen Regenwaldes
von Borneo wirken sie jedoch genauso ,natiirlich” wie
die heimischen Vogelarten in unserem Garten oder das
Wild, das in der Dimmerung aus dem Wald kommt.

Was fiir den einen Lebensraum eigenartig anmutet, ist
in einem anderen ein Uberlebensvorteil. Der lange
Hals erlaubt es der Giraffe, Bldtter im Bereich der
Baumbkrone zu fressen, die fiir andere Tiere der Sa-
vanne unerreichbar sind. Der weifSe Pelz des Eisbdren
macht ihn fast unsichtbar fiir die Tiere, die er in der
FEiswelt der Arktis erbeutet. Die langen Arme des
Orang-Utans sind iiberlebenswichtig fiir ein Leben in
den Bdumen, wo das Hangeln und Balancieren wichti-
ger ist als ein sicherer Tritt. Diese spezifischen Eigen-
schaften, die einem Organismus das Uberleben in
einem bestimmten Lebensraum ermdglichen, nennt

man Anpassungen — Adaptationen.



2.1 Das Prinzip der Selektion beruht auf zwei Faktoren

Bis Mitte des 19.Jahrhunderts dienten Beispiele wie
diese zur Veranschaulichung der ,klugen Gesetzma-
Bigkeiten“, die die perfekte Anpassung aller Organis-
men untereinander und an ihre Umwelt bewirkt ha-
ben. Diese Anpassung setzte einen Plan voraus und
jemanden, der ihn entworfen hatte. Die Erforscher der
Naturgeschichte verstanden es bis zu diesem Zeit-
punkt als ihre Aufgabe, die Geschopfe Gottes zu kata-
logisieren. Mitte des 19.Jahrhunderts jedoch entstand
eine revolutiondre Idee, die unsere Sichtweise der

Natur fir immer verdndern sollte:

Was die Entstehung der Arten betrifft, so muss
ein Naturforscher, der die gegenseitige Verwandt-
schaft der organischen Wesen, ihre embryonalen
Beziehungen, ihre geographische Verbreitung,
ihre geologische Aufeinanderfolge und dhnliche
Tatsachen erwdgt, zu dem Schlusse kommen,
dass die Arten nicht unabhdngig voneinander
erschaffen worden sind, sondern dhnlich den
Varietdten von anderen Arten abstammen. Den-
noch wire ein solcher Schluss, wie gut er be-
griindet sein mag, unzureichend, solange nicht
auch erwiesen wird, wie sich die unzdhligen un-
sere Erde bewohnenden Arten abgecindert und
jene Vollkommenheit des Aufbaus erlangt ha-

ben, die unsere Bewunderung erregt.

Die Seiten, die dieser Einleitung von Charles Dar-
wins The Origin of Species folgen, verdnderten den
weiteren Lauf der Wissenschaftsgeschichte und stell-
ten eine seit Jahrtausenden bestehende Weltanschau-
ung in Frage (» Abbildung 2.1). Sein Buch wurde am
24. November 1859 erstmals verdffentlicht und war
bereits am ersten Tag ausverkauft. Drei Auflagen
folgten in einer Zeitspanne von einem Vierteljahr. Im
Jahr 1863 wurde das Buch unter dem Titel Uber die
Entstehung der Arten durch natiirliche Zuchtwahl in
die deutsche Sprache iibersetzt. Der Inhalt beriihrte
nicht nur die herkémmlichen Ansichten {iiber die
Vielfalt des Lebens auf der Erde, sondern auch den
wahren Ursprung des Menschen. Was Charles Dar-
win in diesem Buch behandelte, war die so genannte
Deszendenztheorie oder Abstammungslehre, aufbau-
end auf dem Prinzip der Theorie der natiirlichen
Selektion. Thre Genialitdt liegt in ihrer Einfachheit:
Der Mechanismus besteht darin, dass sich unter-
legene, an ihre Umweltbedingungen nicht gut ange-
passte Individuen nicht weiter vermehren und aus-

breiten konnen.

Das Prinzip der Selektion
beruht auf zwei Faktoren

Durch die natiirliche Selektion haben die Individuen
einer Population unter den jeweils vorherrschenden
Umweltbedingungen einen unterschiedlichen Uber-
lebens- und Fortpflanzungserfolg. Nach Darwin ist
diese Selektion ein Ergebnis zweier Faktoren: (1) der
genetischen Variabilitdt bestimmter Erbeigenschaften
innerhalb einer Population von Individuen und (2)
einem damit verbundenen unterschiedlichen Anpas-
sungswert der einzelnen Erbeigenschaften eines Indi-
viduums fiir das Uberleben und die Hohe seines Re-
produktionserfolges. Damit ist die natiirliche Selektion

auch ein quantitatives Phdnomen. Darwin schrieb:

Von den Individuen, die sich fortpflanzen, wer-
den einige mehr Nachkommen haben als an-
dere. Diese Individuen betrachte ich als besser
angepasst (more fit) als die anderen, denn sie
tragen am meisten zur ndchsten Generation bei.
Organismen, die wenig oder gar keine Nachkom-
menschaft hinterlassen, tragen wenig oder nichts
zu den nachfolgenden Generationen bei und

sind damit weniger angepasst (less fit).

Abbildung 2.1: Charles Darwin (1809 —1882) im Alter von 31 Jah-
ren (Gemalde von George Richmond aus dem Jahr 1840).
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Der Begriff der biologischen Fitness hat wenig damit
zu tun, was wir heute in der Alltagssprache unter ,,Fit-
ness“ verstehen, ndmlich Eigenschaften wie Stérke,
Kraft, Ausdauer oder Schnelligkeit. Biologische Fit-
ness (von to fit, anpassen/angepasst sein) bezieht sich
im Sinne von Darwin auf den genetischen Beitrag eines
Individuums fiir die nachfolgenden Generationen. In
einer spezifischen Umwelt tiberleben nur solche Indi-
viduen und geben iiber Reproduktion ihre Erbeigen-
schaften an nachfolgende Generationen weiter, die
selbst an diese jeweils vorherrschenden Umweltbedin-
gungen am besten adaptiert sind. Individuen, die diese
Fahigkeiten nicht haben, werden dagegen schlechtere
Uberlebenschancen und einen geringeren oder keinen
Reproduktionserfolg haben.

Peter und Rosemary Grant belegen mit ihren For-
schungsarbeiten ein hervorragendes Beispiel fiir die
natiirliche Selektion. Die beiden Wissenschaftler un-
tersuchen seit iiber zwanzig Jahren die Vogelwelt der
weit vor der Kiiste Ecuadors gelegenen Galapagos-
inseln, deren einzigartige Tierwelt bereits den jungen
Charles Darwin auf seiner Forschungsreise an Bord
des Vermessungsschiffes HMS Beagle so fasziniert
hatte. Unter anderem konnten sie bei einzelnen Vogel-
arten, die einige der Inseln bewohnen, eine dramati-
sche Verdnderung eines bestimmten Kérpermerkmals
wiéhrend einer Periode extremen Klimawandels fest-
stellen (siehe den Kasten Quantitative Oko]ogie: De-
skriptive Statistik auf Seite 38). Bei diesen Vogelarten
handelt es sich um die Darwinfinken (Geospizinae),
die mit dreizehn Arten nur auf den Galapagosinseln
vorkommen und mit einer weiteren Art auf der etwa
800 km nordéstlich gelegenen Cocosinsel.

» Abbildung 2.2 zeigt die individuelle Variabilitat
der SchnabelgroBien bei dem am Boden lebenden und
dort Nahrung suchenden Mittleren Grundfinken (Geo-
spiza fortis), der die nur 40 Hektar groBe Insel Daphne
Mayor bewohnt. Die SchnabelgroBe ist eine Anpas-
sung, die mit der Erndhrungsweise dieser Samenfres-
ser zusammenhéngt. Individuen mit groBen Schnébeln
haben eine gréBere Auswahl an Samen verschiedener
GroBe, wiahrend die Tiere mit kleinerem Schnabel nur
kleinere Samen aufnehmen kénnen.

In den frithen 1970er Jahren regnete es auf der Insel
regelmaBig (127—137 mm Niederschlag/Jahr). Das be-
giinstigte eine so hohe Samenproduktion der Pflanzen,
dass sich eine Population von etwa 1500 Tieren bei
dieser Grundfinkenart entwickeln konnte. 1977 jedoch

verursachte eine periodische Klimadnderung im Ost-
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Abbildung 2.2: Variation der Schnabelldngen der Population
des Mittleren Grundfinken (Geospiza fortis) auf der Galapagos-
insel Daphne Major. Das Histogramm stellt auf der x-Achse die
Schnabellangen-Zunahme in 5-mm-Schritten dar, die y-Achse die An-
zahl der pro Kategorie aufgetretenen Individuen. Die SchnabelgréBe
korreliert mit der GroBe der Samen, die der Vogel aufnehmen kann
(nach P. Grant, 1999).

pazifik, bekannt als La Nifia (siehe Abschnitt 3.9), eine
sehr groBe Trockenheit auf den Galapagosinseln. In je-
nem Jahr fielen nur 24 mm Niederschlag. Unter der
Trockenheit ging die Samenproduktion der Pflanzen
stark zuriick. Der Riickgang betraf Pflanzen, die klei-
nere Samen produzieren, stiarker als solche mit groBe-
ren Samen. Dadurch stieg die durchschnittliche Grofe
und Hartschaligkeit der verfiigbaren Samen (siehe den
Kasten Quantitative Okologie: Konfidenzintervalle auf
Seite 40). Die Grundfinkenpopulation, die sich norma-
lerweise von kleineren Samen erndhrt, musste nun
groBere Samen zu sich nehmen. Kleinere Vogel hatten
damit erhebliche Schwierigkeiten, ausreichend Nah-
rung zu finden. GroBere Vogel, insbesondere die Madnn-
chen mit ihren groflen Schnédbeln, kamen mit dieser Si-
tuation am besten zurecht, denn sie sind in der Lage,
groBe, harte Samen zu knacken. Viele der Weibchen
starben hingegen. Insgesamt nahm die Grundfinken-
population durch Verhungern und moglicherweise
auch Abwanderung von Individuen auf andere Inseln
um 85 Prozent ab (» Abbildung 2.3a).

Die hohere Uberlebensquote der gréferen Indivi-
duen fithrte zu einer dramatischen Verdnderung der
Verteilung der Schnabelgrofen innerhalb der Popu-
lation (Abbildung 2.3b). Diese Form der natiirlichen
Selektion, bei der sich der Mittelwert eines Merkmals
in Richtung eines der Extremwerte verschiebt (» Ab-
bildung 2.4a), bezeichnet man als gerichtete Selek-

tion. In anderen Fillen kann die natiirliche Selektion
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Abbildung 2.3: Hinweise auf die Wirkung der natiirlichen Selektion beim Mittleren Grundfinken (Geospiza fortis). (a) Die orangefar-
bene Linie stellt die aufgrund von Zahlungen markierter Individuen geschatzte Gesamtzahl der auf Daphne Mayor vorkommenden Individuen dar.
Die griine Linie symbolisiert die Verfligharkeit von Samen mit Ausnahme der Samen zweier Pflanzenarten, die von keiner Darwinfinkenart gefres-
sen werden. Im Zuge des Nahrungsmangels nach einer andauernden Trockenperiode nahm auch die PopulationsgroBBe der Grundfinken ab. Die
rote Linie zeigt Veranderungen der KérpergroBenrelation innerhalb der Populationen auf. Die KdrpergréBe der tiberlebenden Individuen nimmt
im Verlauf der Trockenperiode zu, was darauf hindeutet, dass die Selektion die kleineren Individuen benachteiligt und die gréBeren bevorzugt hat.
(b) Eine Selektion zugunsten groBerer Individuen spiegelt sich auch im Zusammenhang zwischen SchnabelgréBe und Uberlebensrate wider. Die
Ergebnisse legen nahe, dass der starkste Selektionsdruck auf die Individuen wirkt, die den ungiinstigsten Umweltbedingungen ausgesetzt sind

(nach Boag und Grant, 1981).

(a) Gerichtete Selektion.

(c) Disruptive Selektion.

Abbildung 2.4: Die drei Typen der natiir-
lichen Selektion. Die Kurven stellen die Ver-
teilung bestimmter Merkmale in einer Popu-
lation dar. (a) Bei der gerichteten Selektion wird
der Mittelwert nach einer der beiden Seiten der
Kurve verschoben. (b) Die stabilisierende Selek-
tion bevorzugt Individuen mit Merkmalen nahe
am Mittelwert der Population. (c) Disruptive Se-
lektion erhéht die Frequenzen in den beiden Rand-
bereichen der urspriinglichen Verteilung. Nach
unten weisende Pfeile symbolisieren den jewei-
ligen Selektionsdruck, die waagerechten die Rich-
tung der Veranderung in der Verteilung.
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Individuen im Bereich des Mittelwertes zum Nach-
teil der Individuen mit Extremwerten bevorzugen,
was man dann als stabilisierende Selektion bezeich-
net (Abbildung 2.4b). Wenn die natiirliche Selektion
beide Extreme zugleich fordert, aber nicht unbe-
dingt beide auch in gleichem Umfang, kann dies zu
einer ,bimodalen“ Verteilung der Eigenschaft(en) in
der Population fithren (Abbildung 2.4c). Eine solche
als disruptive Selektion bezeichnete Form tritt auf,
wenn verschiedene Individuen der Population unter-
schiedlichen selektierenden Kréften ausgesetzt wer-
den. Ein Beispiel einer disruptiven Selektion stammt
von dem Evolutionstkologen Thomas B. Smith (San
Francisco State University). Er konnte bei einer im
westafrikanischen Kamerun lebenden Vogelart, dem
Purpurastrild (Pyrenestes ostrinus), einen nicht ge-
schlechtsgebundenen Polymorphismus mit einer deut-
lichen bimodalen Verteilung der Schnabelgréfen bei
den erwachsenen Tieren beider Geschlechter nach-
weisen (> Abbildung 2.5). Unter einem Polymorphis-
mus versteht man eine genetisch bedingte Ausbildung

verschiedener Gestalt- oder auch Farbtypen (so ge-

nannte Morphen) innerhalb einer Art.

Beim Purpurastrild hat die disruptive Selektion mit
einer bestimmten Nahrungsqualitdt zu tun: Die Vogel
nutzen hauptsdchlich Samen zweier Riedgrasarten.
Diese sind von dhnlicher GréBe, aber von sehr unter-
schiedlicher Hartschaligkeit. Individuen mit groBen
Schnédbeln erndhren sich effizienter von den harten
Riedgrassamen, solche mit kleineren Schnédbeln besser
von den weicheren.

Andere Beispiele disruptiver Selektion gibt es bei
einigen Kéfer- und Schmetterlingsarten, bei denen
unterschiedlich gefarbte Frithjahrs-, Sommer- und

Herbstpopulationen auftreten.

Ein wesentliches Element
der Selektion
ist die Vererbung

Zwei Annahmen bilden die Grundlage fiir die Theorie,
dass die natiirliche Selektion die Ursache fiir die Ent-
stehung einer Art aus einer anderen ist. Zum einen
konnen vererbbare Eigenschaften eines Individuums

von einer Generation zur nachsten, also von den Eltern

Abbildung 2.5:  Bimodale Verteilung der SchnabelgroBen
(Breite der unteren Schnabelhalfte; x-Achse) bei ausgewachse-
nen Purpurastrilden (Pyrenestes ostrinus). (a) Eine bimodale Ver-
teilung der SchnabelgréBen tritt bei Mannchen und Weibchen auf;
sie ist das Ergebnis einer disruptiven Selektion im Zusammenhang mit
einer Erndhrungsweise: Kleinschnablige Vogel erndhren sich von
weichschaligen Samen, wahrend groBschnéblige Vogel eher hart-
schalige Samen fressen (siehe b). Diese beiden Samentypen bilden
die Hauptnahrung dieser Art (nach Smith, 1993; Nature Publishing
Group).
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auf ihre Nachkommen, weitergegeben werden. Diese
Erkenntnis war nie umstritten, denn schon immer
war offensichtlich, dass Nachkommen ihren Eltern
dhneln. Wie diese Weitergabe jedoch funktioniert,
blieb lange Zeit ein Rétsel. Auch Darwin hatte keine
Kenntnisse von den genetischen Zusammenhéngen,
wie wir sie heute besitzen. Er ging von einer ,,provi-
sorischen Hypothese“ der Vererbung aus, der so ge-
nannten ,,Pangenesis-Hypothese“. Nach dieser sollen
die Zellen aller Korperteile eines Organismus winzige
,Keimchen* (lateinisch: gemmulae) abgeben, die in
die Keimzellen gelangen und die betreffenden Korper-
teile der ndchsten Generation gestalten. Somit kommt
es nach seiner Hypothese zu einer Vermischung der
Eigenschaften der Eltern in ihren Nachkommen, wo-
durch Merkmale entstiinden, die denen beider Eltern
dhneln.

Es war die zweite Grundannahme, die allgemein
fiir eine erhebliche Irritation sorgte, denn damals war
man iiberwiegend der Ansicht, die einzelnen Arten
seien unabhédngig voneinander erschaffen worden und
unverdnderlich — die Eigenschaften einer Art bleiben
von einer Generation zur nédchsten weitgehend kons-
tant.

Als Charles Darwin seine Theorie von der natiir-
lichen Selektion vorstellte, hatte es die Hypothese,
dass Arten verdnderbar sind und einem Wandel unter-
liegen, schon eine lange Zeit gegeben, wenngleich
diese Auffassung auch noch keine allgemeine Aner-
kennung gefunden hatte. Charles Darwins GrofBvater,
Erasmus Darwin (1731-1802), hatte 1794 ein zwei-
biandiges Werk mit etwa 1400 Seiten veroffentlicht,
The Laws of Organic Life (Zoonomia). Ahnlich wie vor
ihm schon der franzdsische Philosoph und Enzyklopa-
dist Denis Diderot (1713—1784) glaubte der GroBvater
Charles Darwins, dass die Gestalt und die Organe von
Tieren sich aufgrund ihres niitzlichen Gebrauchs ent-
wickelt und optimiert hétten. Er war der Ansicht, Ver-
dnderungen der Arten entstiinden durch die Befriedi-
gung von Bediirfnissen, die durch Hunger, Lust und
Gefahr hervorgerufen wiirden und dass viele dieser er-
worbenen Formen oder Neigungen an die Nachkom-
menschaft weitergegeben wiirden.

Der franzosische Naturforscher Jean-Baptiste de
Lamarck (1744-1829) entwickelte eine dhnliche Hy-
pothese wie Erasmus Darwin. Lamarck erkldrte die
Anpassungen der Organe der Lebewesen an ihre Funk-
tion und Umwelt als direkte (erworbene) Adaptatio-

nen, die durch besonderen ,,Gebrauch® oder ,,Nicht-

gebrauch® entstehen wiirden. Nach dieser Hypothese
kommt es durch die ,Vererbung erworbener Eigen-
schaften” zu einer dauerhaften Anpassung (Lamarckis-
mus).

Dies war der Stand der Wissenschaft zu der Zeit, als
Charles Darwin sein Werk The Origin of Species
schrieb. Seine Theorie der natiirlichen Selektion war
ein brillantes Beispiel fiir eine deduktive Schlussfolge-
rung. Er hatte eine einfache Erklarung dafiir gefunden,
wie sich die Eigenschaften der Individuen einer Art
durch unterschiedlich erfolgreiche Reproduktion und
durch das Uberleben der am besten angepassten Indi-
viduen von Generation zu Generation weitervererben
konnen. Dazu benotigte er keine Beteiligung einer
im Einzelindividuum innewohnenden ,Lebenskraft*
mehr wie seine Vorginger. Die Ubertragung dieses
Mechanismus auf die Entwicklung neuer Arten erfor-
derte jedoch immer noch einen gewaltigen Wagemut,
beschrankt sich doch die natiirliche Selektion zu-
nédchst nur auf die in einer Population vorliegende
Variabilitdt der verschiedenen Individuen. In unse-
rem Beispiel zur natiirlichen Selektion des Mittleren
Grundfinken aus Abschnitt 2.1 blieb die Verdnderung
der mittleren SchnabelgroBe wihrend der Trocken-
periode immer noch auf das Spektrum der bereits vor-
handenen Schnabelgr6Ben innerhalb der Population
beschréankt. Doch wie wird dieses Spektrum der Eigen-
schaften erweitert? Wie entstehen neue Eigenschaften?
Fiir Darwin waren ,,Mutationen“ der Hauptmechanis-
mus zur Aufrechterhaltung der Variation innerhalb
der Population — ,,die plotzliche und betrdchtliche Ab-
weichung von Merkmalen®, wie man sie gelegentlich
bei Nachkommen beobachten kann. Darwin bemerkte
zudem, dass bei Zuchttieren gelegentlich extreme Mu-
tationen — ,,Monstrositdten” — auftreten, etwa ein Kalb
mit zwei Képfen oder ein ,,mit einer Art langem Riissel
geborenes Schwein®. Darwin hielt aber weiterhin an
der Pangenesis-Hypothese fest. Nach diesem Modell
wire jedoch eine unrealistisch hohe Mutationsrate
erforderlich, um all die Variationsmuster hervorzu-
bringen, die in natiirlichen Populationen zu beobach-
ten waren. Darwin war sich dieser Schwiche seiner
Theorie bewusst. Auch sollte er nie erfahren, dass die
Antwort auf diese Fragen zur Variation ebenso wie
die der Mechanismen, durch die Eigenschaften von
Generation zu Generation weitergegeben werden, sich
bereits in den Arbeiten eines Zeitgenossen abzuzeich-
nen begannen.

Ohne dass Darwin davon wusste, studierte zu die-
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ser Zeit ein dsterreichischer Augustinerménch namens
Gregor Mendel (1822-1884) in seinem Klostergarten
die Weitergabe von Eigenschaften an Erbsenpflanzen
(Pisum sativum). Mendel lebte und wirkte in der Abtei
von Briinn (dem heutigen Brno in der Tschechischen
Republik). Die Erbsenpflanzen, die Mendel fiir seine
Experimente verwendete, hatten zwei Eigenschaften,
die sie ideal fiir seine Untersuchungen machten. Ers-
tens bildeten sie zahlreiche Varietdten aus, die auf-
grund von Merkmalen wie Bliitenfarbe, GréBe und
Form der Hiilsen leicht zu unterscheiden waren. Zwei-
tens konnte Mendel genau kontrollieren, welches Indi-
viduum er mit welchem anderen kreuzte. Er konnte
Pflanzen entweder mit Pollen von derselben Pflanze
bestduben oder diesen Vorgang mit Pollen einer ande-
ren ausgewdhlten Pflanze vornehmen.

Mendel arbeitete so lange mit seinen Pflanzen, bis
er sich sicher sein konnte, dass er es mit Linien zu tun
hatte, die bei Selbstbestdubung und -befruchtung mor-
phologisch identische Nachkommen hervorbrachten.
So identifizierte er beispielsweise eine Linie mit vio-
lett-roten Bliitenbldttern, die bei Selbstbefruchtung
ausschlieBlich Pflanzen mit ebenfalls violett-roten Blii-
tenbldttern hervorbrachte. In der Terminologie moder-
ner Pflanzenziichter waren diese Pflanzen somit ,,sor-
tenrein“. Mendel konnte nun untersuchen, was bei der
Kreuzung von Individuen mit den unterschiedlichen
Eigenschaften passiert. Was wiirde etwa geschehen,
wenn er eine Pflanze mit violett-roten Bliiten mit einer
mit weillen Bliiten kreuzen wiirde (» Abbildung 2.6)?
Mendel entdeckte, dass alle bei dieser Kreuzung ent-
standenen Pflanzen der so genannten F,-Generation
(F von lateinisch filial — den Sohn/die Tochter betref-
fend) violett-rote Bliiten trugen. Damit stellte sich ihm
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die Frage, was mit den Eigenschaften der weil blithen-
den Pflanzen geschehen war.

Als Mendel nun Pflanzen aus der F,-Generation
miteinander kreuzte, bekam er darauf eine Antwort.
Von den 929 Pflanzen, die aus dieser Kreuzung hervor-
gingen (die so genannte F,-Generation), trugen 705
(etwa 75 Prozent) violett-rote Bliiten und 224 (etwa
25 Prozent) weille. Aus diesen Ergebnissen schloss
Mendel, dass der Erbfaktor fiir die weillen Bliiten nicht
in der F,-Generation verloren gegangen sei, sondern
vielmehr der fiir die Eigenschaft ,,Violett-Rot* die Blii-
tenfarbe bestimme. Weiterhin folgerte er aus der Beob-
achtung, dass alle F,-Pflanzen violett-rote Bliiten hat-
ten und dennoch in der Lage waren, die Eigenschaft
, Weil“ an die ndchste Generation weiterzugeben, dass
also die Pflanzen zwei Faktoren fiir die Eigenschaft
., Bliitenfarbe“ besitzen miissten. Daraus zog er nun fol-

gende Schliisse:

1. Es gibt verschiedene Formen von Erbfaktoren, die
die Eigenschaften (zum Beispiel die Bliitenfarbe)
bestimmen.

2. Jeder vererbbaren Eigenschaft liegen bei einem (di-
ploiden) Organismus zwei Erbfaktoren zugrunde, je
einer von jedem Elternteil (von der Ei- und von der
Samenzelle). Diese Faktoren konnen identisch sein
(beide ,, Weill* oder beide ,Violett-Rot“) oder je-
weils unterschiedlich (,,WeiB“ oder ,,Violett-Rot*).

3. Wenn die beiden Erbfaktoren unterschiedlich sind,
wird nur einer davon voll ausgeprégt (,,exprimiert”),
wihrend der andere keine feststellbare Auswirkung
auf die Ausprdgung eines Merkmals hat. Den expri-
mierten Faktor nannte er dominant (hier ,,Violett-

Rot“), den anderen rezessiv (hier ,,WeiB“).

Parental-
generation

Abbildung 2.6: Kreuzungsexperimente nach Men-
del zur Aufschliisselung der Vererbung der Bliiten-
Fq farbe iiber drei Generationen. ,Linienreine” violett-
rote und weiBe Elternpflanzen (Parentalgeneration) wur-
denmiteinandergekreuztundbrachten eine F,-Generation
mit ausschlieBlich violett-roten Bliiten hervor. Die Kreu-
zung von Individuen der F,-Generation untereinander er-
gab eine Generation F,, bei der die Zahl der violett-roten
Bliiten im Verhaltnis 3:1 zur Anzahl der weiBen Bliiten
stand.
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Sicher ist aufgefallen, dass wir bislang noch nicht die
Begriffe ,,Gen* oder ,,Allel” erwdhnt und stattdessen
den Begriff , Erbfaktor” verwendet haben. Dies geschah
absichtlich. Obwohl Mendel in seinen Arbeiten bereits
ein Regelwerk fiir die Vererbung von Eigenschaften
aufgestellt hatte, blieb zu jener Zeit die stoffliche Basis
dieser Erbfaktoren unbekannt. Doch wie so oft in der
Wissenschaft wurde, obwohl vieles noch unbekannt
war, der weitere Forschungsverlauf durch die Er-
gebnisse von Mendels Experimenten bereits vorge-

zeichnet.

Die Erbfaktoren
sind die Gene

Mendels Experimente hatten Regeln bereitgestellt,
doch woraus bestehen die Erbfaktoren? Auf der
Suche nach der Antwort auf diese Frage hatte sich eine
Fiille von Erkenntnissen angesammelt, die schlieBlich
die Grundlage der modernen Genetik bildeten. Das
Ende der mithsamen Suche war endlich im April
1953 erreicht, als James Watson (geb. 1928) und Fran-
cis Crick (1916—-2004) in der Zeitschrift Nature einen
Aufsatz veroffentlichten, in dem sie ihr Modell der
Struktur der DNA (Desoxyribonukleinsédure, englisch
desoxyribonucleic acid) vorstellten.

Grundlage aller Gemeinsamkeiten und Unter-
schiede von Organismen ist die in den DNA-Mole-
kiilen gespeicherte Information. Alle Zellen besitzen
DNA, und die Art und Weise der Informationsspeiche-
rung ist fiir alle Organismen dieselbe. Die DNA bil-
det eine Doppelhelix aus (» Abbildung 2.7a), die aus
vier verschiedenen Grundbausteinen besteht, den so
genannten Nukleotiden. Alle DNA-Molekiile bestehen
zwar aus den gleichen vier Nukleotiden (Cytosin, Thy-
min, Adenin und Guanin), in der unterschiedlichen
Aufeinanderfolge (Sequenz) ihrer Nukleotide stehen
jedoch eine Vielzahl von Kombinationsméglichkeiten
zur Verfiigung. Die DNA-Molekiile lagern sich zu faden-
féormigen Strdngen zusammen, den Chromosomen.

Chromosomen kommen meist paarweise vor; zwei
Chromosomen, die gemeinsam ein solches Paar bil-
den, nennt man homolog. Die DNA jedes Chromosoms
enthélt diskrete Abschnitte, die die Informationen tra-
gen, die Gene (Abbildung 2.7b, ¢). Die Gene sorgen fiir
die Produktion lebensnotwendiger Molekiile (Gen-
expression). Ihre Produkte sind zundchst Molekiile der

RNA (Ribonukleinsdure, englisch ribonuleic acid),

“ = DNA-
M%K%X Doppelhelix
(a
(b) Gen 1 Gen 2 Gen 3 Gen 4
(c) Chromosom mit Lage der Gene.

A B
n%;
c
a B
Aa BB cc
heterozygot homozygot homozygot
dominant rezessiv

(d) Homologes Chromosomenpaar mit homologen
Genen (Allelen).

Abbildung 2.7: DNA und Chromosomen. (a) Stark schematisierte
Darstellung der Doppelhelixstruktur der DNA. (b) Gene sind einzelne
DNA-Abschnitte, die die Erbinformation fiir die Produktion von Pro-
teinen und ihre Struktur tragen. (c) DNA-Molekiile lagern sich zu im
Lichtmikroskop sichtbaren, fadenformigen Gebilden zusammen, den
Chromosomen. (d) Chromosomen kommen zumeist doppelt vor. Chro-
mosomen, deren Struktur und Lange identisch ist, bezeichnet man als
homolog. Da Chromosomen meist paarweise vorkommen, gilt dies
auch fiir die Allele. Allele befinden sich bei homologen Chromo-
somen jeweils an derselben Stelle.

also Kopien der DNA. Sie dienen in der Regel zur Her-
stellung von Proteinen — Molekiilketten aus Amino-
sduren. Die Reihenfolge der Proteinbausteine wird
iiber den genetischen Code von der Sequenz der Nuk-
leotide in der RNA festgelegt. Letztlich entscheidet die
Sequenz der Aminoséduren, ob ein Protein Strukturauf-
gaben im Organismus erfiillen oder als Enzym chemi-
sche Reaktionen bewirken soll.

Verschiedene Zustandsformen eines Gens bezeich-
net man als Allele (urspriinglich ,,Allelomorphe®, grie-

chisch ,,unterschiedliche Formen®). In Mendels Expe-
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riment kontrolliert ein Gen die Bliitenfarbe. Dieses
Gen kann — je nach Bliitenfarbe — in verschiedenen
Ausbildungen, Allelen, vorkommen. Da die meisten
Chromosomen paarweise in den Zellen vorkommen,
gilt eine paarige Anordnung auch fiir die Allele. Die
Position, die ein Allel in einem Chromosom einnimmt,
ist der so genannte Genlocus (Mehrzahl , Genloci®).
Dies ist der Ort einer spezifischen Erbinformation.
Allele derselben Gene befinden sich in homologen
Chromosomen an der gleichen Stelle, dem gleichen
Genlocus. Wenn beide Allele eines bestimmten Gens
identisch sind, bezeichnet man das Individuum in Be-
zug auf dieses Gen als homozygot. Sind die Allele un-
terschiedlich, ist das Individuum in Bezug auf das be-
treffende Gen heterozygot. In letzterem Fall gibt es
mehrere weitere Moglichkeiten. Wenn nur eines der
Allele voll exprimiert wird und das andere keinen fest-
stellbaren Effekt hat, wird das voll exprimierte Allel
als dominant bezeichnet, wie zum Beispiel bei Men-
dels Experiment das Allel fiir die Bliitenfarbe ,,Violett-
Rot“. Das andere, nicht exprimierte Allel nennt man
dann rezessiv (in dem Beispiel das Allel fiir die Blii-
tenfarbe ,,Weil}*). Wenn die Stdrke der Genexpression
bei heterozygoten Individuen zwischen der von homo-
zygoten liegt, zeigt der Locus unvollstindige (par-
tielle) Dominanz.

Damit kénnen wir nun Mendels Ergebnisse, die in
Abbildung 2.6 dargestellt sind, unter Verwendung der

modernen Terminologie der Genetik erneut analysie-
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ren (» Abbildung 2.8). Da die am Anfang eingesetzten
Elternpflanzen linienrein waren, wissen wir, dass sie
beide in Bezug auf die Bliitenfarbe homozygot waren.
Wenn wir das dominante Allel fiir die Bliitenfarbe
Violett-Rot als Vund das rezessive Allel fiir weile Blii-
ten als w bezeichnen, sind die weill blithenden Pflan-
zen ww und die violett-roten VV. Dies fiihrt dazu, dass
Nachkommen, die jeweils ein Allel von jedem Eltern-
teil erhalten, alle heterozygot sind — Vw. Da das Gen
fiir die violett-rote Bliitenfarbe dominant ist, tragen
alle Pflanzen der F,-Generation als duBeres Merkmal
violett-rote Bliiten.

Wenn Individuen der F,-Generation untereinander
gekreuzt werden, ergeben sich mehrere Moglichkeiten.
Da beide Elternteile heterozygot sind (Vw), kénnen
beide mit der gleichen Wahrscheinlichkeit entweder
ein Allel fir ,Violett-Rot“ (V) oder fiir ,Weili“ (w)
weitergeben. Die so entstandene F,-Generation ist da-
mit anteilig zur Hilfte (50 Prozent oder 0,5) hetero-
zygot (Vw), zu einem Viertel (25 Prozent/0,25) homo-
zygot dominant (VV) und einem Viertel homozygot
rezessiv (ww). Fir die Bliitenfarbe bedeutet dies einen
Anteil von 75 Prozent violett-rote und 25 Prozent
weile Individuen, wie es auch Mendel beobachtet
hatte (siehe Abschnitt 2.2 und Abbildung 2.6).

Die Gesamtheit der Erbinformation (Gene) eines In-
dividuums bezeichnet man als Genotyp. Die Gesamt-
heit der Gene aller Individuen einer Population und zu

einem bestimmten Zeitpunkt stellt den Genpool einer

Parental- "4 "4

generation

.

Vw Vw

w | Vw Vw
w

vV Vw
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Abbildung 2.8: Detaillierte Darstellung von Mendels Experimenten aus Abbildung 2.6. Fir alle drei Generationen (Eltern, F,, F,) ist
jeweils der Genotyp angegeben. Das Allel fir die Bliitenfarbe Violett-Rot ist dominant, das fiir die Farbe WeiB ist rezessiv. Jede Pflanze besitzt
zwei Allele, die die Bliitenfarbe kontrollieren. Bei einer Kreuzung gibt jede Elternpflanze eines der Allele an die nachste Generation weiter. Eine
homozygote Elternpflanze kann nur eine Form des Allels (V oder w) weitergeben, wéhrend eine heterozygote einem bestimmten Nachkommen
mit einer Wahrscheinlichkeit von 50 Prozent entweder das dominante oder das rezessive Allel ibertragt. Beachten Sie, dass sich in diesem Expe-
riment zwar die Anteile der verschiedenen Phanotypen von einer Generation zur nachsten verandern, die Genfrequenz (das Verhéltnis der Allele

V und w) dagegen gleich bleibt.
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Population dar. Der Genotyp bestimmt die Entwick-
lung und erzeugt die morphologischen, physiologi-
schen und (bei Tieren) verhaltensbiologischen Eigen-
schaften eines Individuums. Das sichtbare &uBere
Erscheinungsbild des Genotyps wird als Phéanotyp be-
zeichnet, so zum Beispiel das Merkmal der Bliiten-
farbe bei Mendels Erbsenpflanzen. Das Phdnomen, dass
ein bestimmter Genotyp unter verschiedenen Umwelt-
bedingungen eine unterschiedliche phanotypische Ge-
stalt annehmen kann, nennt man phéinotypische Plas-
tizitat. Einige Genotypen zeigen hierbei eine geringe
Reaktionsbreite gegeniiber Umwelteinfliissen und sind
daher phénotypisch wenig variabel. Bei Pflanzen sind
viele Beispiele fiir phdnotypische Plastizitdt bekannt.
So konnen bei Individuen einer Art ihre GroBe, das
Verhéltnis von reproduktivem zu vegetativem Gewebe
und sogar die Blattform je nach Verfiigbarkeit zum Bei-
spiel von Nahrstoffen, Licht und Wasser erheblich va-
riieren (» Abbildung 2.9).

Genetische Variabilitat
ist der entscheidende
Faktor fur die Selektion

2.4

Eine von Charles Darwins vielen brillanten Ideen war

es, sich besonders mit den Unterschieden der Indi-
viduen innerhalb einer Art zu beschéftigen. Seine
Zeitgenossen betrachteten eine solche individuelle
Variation hingegen eher als eine Ausnahme. Obwohl
Ziichter bestimmte Varietiten zur Kreuzung vieler
Haustier- und Nutzpflanzenrassen einsetzten, schitzte
man diese — als Produkt sorgfiltiger kiinstlicher Aus-
wahl und Kreuzung — doch eher als Triager mehr oder
weniger instabiler Eigenschaften ein. Man nahm an,
sie wiirden, sich selbst tiberlassen, bald wieder ihr ur-
spriingliches Aussehen annehmen. Tatsédchlich wurde
diese Verdnderlichkeit von Nutzrassen geradezu als
Argument fiir die urspriingliche und dauerhafte Ver-
schiedenheit der in der Natur vorkommenden Arten
angefiihrt. Darwin interpretierte die Unterschiede zwi-
schen den Arten dagegen anders; fiir ihn waren sie
nicht die Ausnahme, sondern die Regel. Variabilitdt
war fiir ihn der entscheidende Faktor fiir die natiir-
liche Selektion.

Die wichtigsten Ursachen der genetischen Variabi-
litdt sind die Mutationen und der Prozess der geneti-
schen Rekombination bei der sexuellen Reproduktion.

Mutationen sind vererbbare Verdnderungen von Ge-

Unterwasser-

Abbildung 2.9: Unterschiedliche phénotypische Plastizitat in
der Ausbildung verschiedener Blattformen als Reaktion auf
spezifische Umweltbedingungen. Einige HahnenfuBarten, zum Bei-
spiel der WasserhahnenfuBl Ranunculus aquatilis, haben unter Wasser
schmale, lang zerschlitzte Blatter, die der Stromung wenig Widerstand
entgegensetzen, und breite Blatter, die auf der Wasseroberflache
schwimmen und hauptsachlich der Photosynthese dienen. Man be-
zeichnet dieses Phanomen der Ausbildung zweier morphologisch un-
terschiedlicher Blattformen an einer Pflanze als Heterophyllie.

nen oder Chromosomen. Der Begriff Mutation bezieht
sich sowohl auf den Vorgang einer Verdnderung des
genetischen Materials oder der Anzahl der Nukleotide
in der Erbsubstanz als auch auf dessen Ergebnis: ver-
dnderte Genstrukturen, Chromosomenabschnitte oder
Chromosomenzahlen. Die meisten phénotypischen
Unterschiede sind auf solche Verdnderungen von Enzy-
men und anderen Proteinen zuriickzufithren und da-
mit letztlich auf Verdanderungen der DNA-Sequenz, der
sie codiert.

Punktmutationen sind chemische Verdnderungen
in genau einem Nukleotid eines einzigen Gens (siehe
Abbildung 2.7). Wenn sich eine Punktmutation in
einer Keimzelle (einer Ei- oder Samenzelle) ereignet,
kann sie an Nachkommen und weitere Generationen
vererbt werden. Viele Mutationen einzelner Gene ha-
ben nur wenig oder gar keine sichtbaren Auswirkun-
gen auf den Phénotyp, einige von ihnen schaden aber
ihrem Triager. Genmutationen sind wichtig, weil sie die
Variabilitdt des Genpools vergréBern. Ein Beispiel fiir
eine Mutation eines einzelnen Gens ist der Albinis-
mus. Albinismus ist gekennzeichnet durch das véllige
Fehlen von Pigmenten im Fell und in der Iris des
Auges, was zu einem weillen Fell und — durch das
Durchscheinen der BlutgefdBe — zu einer rot gefdrbten
Augeniris fiihrt. Dieses Gen ist rezessiv und bleibt er-
halten, wenn Albinos mit Nicht-Albinos gekreuzt

werden.
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Chromosomale Mutationen kénnen durch eine Ver-
dnderung der Struktur eines Chromosoms oder der
Zahl der Chromosomen entstehen. Hierbei unterschei-
det man zwischen Verlust eines terminalen Chromo-
somenstiickes (Deletion), Verlust eines Mittelstiickes
(Defizienz), Verdopplung von Chromosomenstiicken
(Duplikation), Einbau eines Chromosomenfragments
in umgekehrter Orientierung (Inversion) und Ubertra-
gung von Chromosomenstiicken auf nicht homologe
Chromosomen. Die Zahl der Chromosomen kann sich
auf zweierlei Weise verdandern: (1) durch die vollstéan-
dige oder teilweise Verdopplung eines Chromosoms
oder (2) durch den Verlust eines oder mehrerer Chro-
mosomen. Das Phdnomen der Polyploidie, der Ver-
dopplung ganzer Chromosomensitze, wird in Ab-
schnitt 2.7 besprochen.

Die weitaus groBte genetische Variabilitdt tritt bei
Individuen einer Population bei solchen Arten auf, die
sich sexuell vermehren. Bei der geschlechtlichen oder
sexuellen Reproduktion bilden Individuen haploide
Gameten aus — Ei- beziehungsweise Samenzellen, die
jeweils nur einen einfachen statt des iiblichen doppel-
ten Chromosomensatzes enthalten. Ei- und Samen-
zelle verbinden sich zu einer diploiden Zygote (Syn-
gamie), die wieder die normale Chromosomenzahl
enthélt. Da bei diesem Vorgang eine ungeheure Viel-
zahl von Gen-Rekombinationen mdaglich ist, stellt er
eine unmittelbare Ursache fiir die genetische Variabili-
tdt der Nachkommenschaft dar. Beim Menschen sind
allein durch die Rekombinationen von Chromosomen
von einer einzelnen Ei- beziehungsweise Samenzelle
bereits etwa acht Millionen verschiedene Kombinatio-
nen moglich. Allerdings vermehren sich nicht alle Le-
bewesen sexuell.

Unter ungeschlechtlicher, vegetativer oder asexu-
eller Reproduktion versteht man die Erzeugung von
Nachkommen durch einen einzigen Elternteil ohne
Beteiligung von Ei- oder Samenzellen sowie Sonder-
formen bei Pflanzen, zum Beispiel mit diploiden Eizel-
len. Asexuelle Reproduktion gibt es in verschiedenen
Formen, doch in allen Fillen sind die Nachkommen
genetisch mit ihren Eltern identisch (Ndheres und Bei-
spiele siehe Kapitel 8).

Auch wenn Darwin verstanden hatte, dass die
natiirliche Selektion auf die Variabilitdat unterschied-
licher individueller Merkmale zurtickgreift, war ihm
eine genaue Erkldarung fiir den Mechanismus, der die
zu beobachtenden Unterschiede bei Individuen einer

Art verursacht, nicht mdglich. Und obwohl Gregor

Mendel seine Arbeiten nur sechs Jahre nach dem Er-
scheinen von The Origin of Species verdffentlichte,
blieben seine Entdeckungen bis ins Jahr 1900, 18 Jahre

nach Darwins Tod, doch weitgehend unbeachtet.

Evolution ist eine
Veranderung
von Genfrequenzen

In der Erstausgabe von The Origin of Species verwen-
dete Darwin den Begriff ,,Evolution® nicht. Vielmehr
sprach er von der ,, Theorie der Abstammung mit Modi-
fikation“. Das Wort Evolution (vom Lateinischen evol-
vere, sich entwickeln) war bereits zu Darwins Zeiten
im Englischen gebrduchlich und zwar im Sinne ,.einer
Reihe von Ereignissen in einer geregelten Abfolge*.
Der Begriff war eng mit dem des Fortschritts verkniipft,
einer zielgerichteten Verdnderung, einer Entwicklung
vom Einfachen zum Komplexeren. Damit stand der
Begriff zunéchst eigentlich fiir ein Konzept einer ,,ziel-
gerichteten, planmé&Bigen und zweckbestimmten Ent-
wicklung®, wie es bereits Darwins Vorgédnger vertreten
hatten — ein Konzept, das Darwin selbst mit seiner
Theorie der natiirlichen Selektion gerade iiberwinden
wollte (siehe Abschnitt 2.2).

Obwohl im heutigen Sprachgebrauch der Begriff
Evolution immer noch eine bestimmte Richtung auf
ein Ziel und einen Zweck impliziert, bezieht er sich
als biologischer Fachbegriff auf genetische Verdnde-
rungen und umfasst weder Richtung noch Zweckbe-
stimmung. Im weitesten Sinn ist Evolution eine Ver-
dnderung der Gen- oder Allelfrequenzen in einer
Population einer Art iiber die Zeitachse. Gene (Allele)
werden von Individuum zu Individuum weitergege-
ben, von Eltern an Nachkommen, doch Evolution fin-
det nicht auf der Ebene des Individuums statt, sondern
auf der Ebene einer Population. Das Objekt der Evolu-
tion ist der Genpool, die Gene aller Individuen einer
Population. Zur Erlduterung dieses Punktes kehren
wir nochmals zurtick zu Mendels Experimenten (siehe
Abbildung 2.8).

Der Anteil von Individuen jedes der drei moglichen
Genotypen (wie am Beispiel der Bliitenfarbe bereits
dargestellt) dndert sich von Generation zu Generation
(Eltern, F,, F,). Die Allelfrequenzen jedoch (die Anteile
von V und w in der Gesamtpopulation) dndern sich

nicht. V wie w bleiben tiber die Generationen immer
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gleich: 0,5 Vund 0,5 w. Wir kénnen beliebig viele Ge-
nerationen in die Zukunft rechnen — die Frequenz der
Allele Vund w wird immer konstant bleiben, solange
sie nicht durch weitere Einfliisse verdndert wird. Diese
Regel wurde als Hardy-Weinberg-Prinzip bekannt, be-
nannt nach den beiden Wissenschaftlern, die es 1908
formulierten. Dieses Prinzip besagt Folgendes: In einer
Population, die sich sexuell vermehrt, werden die Gen-
und Allelfrequenzen iiber Generationen hinweg gleich
bleiben, wenn folgende Bedingungen erfiillt sind: (1)
Gleiche Paarungswahrscheinlichkeit fiir alle Ange-
horigen einer Population (Panmixie), (2) Es gibt keine
Mutationen, (3) Die Population ist so grofB}, dass zu-
fallsbedingte Verdnderungen von Gen- und Allelfre-
quenzen statistisch unbedeutend sind, (4) Es findet
keine natiirliche Selektion statt und (5) Es gibt keine
Zu- und Abwanderungen von Individuen und damit
auch keinen Gen- und Alleltransfer. Bei der Pflanzen-
population in Mendels Experimenten verdnderten sich
die verschiedenen Genotypen mit der Zeit im Laufe
der Generationen ebenso wie der Phidnotyp, was zu
einer Folge verschiedener Bliitenfarben fiihrte — von
Violett-Rot und WeiB iiber ausschliefilich Violett-Rot
wieder zuriick zu Violett-Rot und Weil. Doch wie
schon Mendel erkannte, bedeutete der Wechsel der
Bliitenfarben in seinem Garten keine Verdnderung der
Gen- und Allelfrequenzen (oder der ,Erbeinheiten®,
wie er es ausgedriickt hétte). In natiirlichen Populatio-
nen sind jedoch die von Hardy und Weinberg geforder-
ten Bedingungen niemals alle gleichzeitig erfiillt. Es
gibt eben Mutationen und Sexualpartner treffen nicht
vollig zufillig aufeinander. Individuen bewegen sich
zwischen verschiedenen Populationen und Selektion
findet statt. All diese Faktoren verdndern die Gen- und
Allelfrequenzen von einer Generation zur nidchsten
und das Ergebnis ist — Evolution. Die natiirliche Se-
lektion ist tatsdchlich die Selektion mit unterschied-
lichen Uberlebens- und Reproduktionsraten eines Ge-
notyps zum Nachteil eines anderen, mit dem Ergebnis
einer Verdnderung von Allel- und Genfrequenzen.

Entscheidend fiir die Evolution durch natiirliche
Selektion ist, dass es weder eine vorgegebene Richtung
noch ein zweckbestimmtes Ziel gibt. Evolution wird
bestimmt von zufélligen (stochastischen) Verdnderun-
gen in der Sequenz der vier Nukleotidbestandteile der
DNA, dem Bauplan jedes einzelnen Lebewesens, und
begrenzt durch die Notwendigkeit von Uberleben und
Reproduktion — der Weitergabe dieser DNA an nach-
folgende Generationen.

Das Artkonzept beruht auf
genetischer Isolation

Das Verstdndnis der genetischen Grundlagen der Ver-
erbung verdnderte auch das Artkonzept, das heilit
die Vorstellung, was eigentlich unter einer ,, Art“ (,,Spe-
zies“) zu verstehen sei. Mit einem Bestimmungsbuch
in der Hand konnen wir ein Rotkehlchen (Erithacus
rubecula) von einer Amsel (Turdus merula) oder eine
Stieleiche (Quercus robur) von einer Traubeneiche
(Quercus petraea) unterscheiden. Jede Art hat beson-
dere morphologische, physiologische, bei Tieren auch
verhaltensbiologische (ethologische) Eigenschaften,
die sie von den anderen Arten abgrenzen. Jede Art
stellt somit eine diskrete Einheit dar, die man mit
einem Namen belegt hat. So sah Carl von Linné (latei-
nisch Linnaeus; 1707-1778), der das System der bi-
ndren Nomenklatur entwickelte, die Pflanzen- und
Tierwelt. Wie andere Zeitgenossen betrachtete er die
vielen unterschiedlichen Organismen als unabédnder-
liche Ergebnisse einer gottlichen Schépfung. Arten un-
terscheiden sich in der duBeren Gestalt, in Strukturen,
Mustern, Proportionen, Farben und anderen Eigen-
schaften. Anhand dieser Kriterien erfassten Naturfor-
scher wie Charles Darwin die Arten, grenzten sie von-
einander ab und ordneten sie Gruppen (zum Beispiel
Gattungen, Familien und Ordnungen) zu. Gewisse Va-
riationen unter den Individuen einer Art waren vor-
handen, wurden aber eher als nebensdchlich und
untergeordnet betrachtet. Dieses klassische Morpho-
spezies-Konzept existiert bis heute; es ist sehr niitzlich
und notwendig zur Unterscheidung der unermessli-
chen Zahl von lebenden, aber auch ausgestorbenen
und nur fossil iiberlieferten Pflanzen- und Tierarten.
Unter einer Morphospezies fasst man alle Individuen
zusammen, die in ihren wesentlichen Merkmalen un-
tereinander und mit ihren Nachkommen iibereinstim-
men. Innerhalb ein und derselben Art kénnen die
Merkmale der Individuen kontinuierlich variieren. Bei
einer Trennung der Arten voneinander miissen die
Merkmale eine gewisse Diskontinuitdt aufweisen.
Dieses Konzept bildet die Grundlage der Beschreibun-
gen von Arten, wie wir sie in allen Bestimmungsbii-
chern finden (» Abbildung 2.10).

Der Evolutionsbiologe Ernst Mayr (1904—2005)
schlug in diesem Zusammenhang das Biospezies-Kon-
zept vor. Eine Biospezies ist eine Gruppe von Indivi-
duen, die sich innerhalb von Populationen tatsdchlich

oder potenziell kreuzen kénnen und damit eine Fort-
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QUANTITATIVE OKOLOGIE

B Deskriptive Statistik

Unabhingig davon, welche GréBen man in einer Popula-
tion misst, zeigen die einzelnen Individuen immer ge-
wisse Variationen. Fiir jede 6kologische Untersuchung ist
es notwendig, diese Variationsunterschiede zu quantifi-
zieren. Wie kann man dabei vorgehen? Welche Messwerte
lassen sich nutzen, um die Variationen in einer Popula-
tion oder in verschiedenen Beobachtungsreihen darzu-
stellen? Zur Beschreibung einer Messreihe, die in einer
Population erhoben wurde, werden typischerweise zwei
statistische Werte ermittelt: (1) eine Angabe iiber einen
Mittelwert (die ,,zentrale Tendenz der Daten“) und (2)
eine Schétzung der Variationsbreite (Schwankungsbreite)
der Messwerte. Die im Einzelfall angewendeten Metho-
den héngen dabei von der Art der bei den Untersuchungen
erhobenen Daten ab (siehe den Kasten Quantitative Oko-
logie auf Seite 18).

Bei numerischen Daten wird zur Beschreibung einer
Messreihe am hdufigsten das arithmetische Mittel (m)
verwendet. Dabei handelt es sich um die Summe aller
Messwerte geteilt durch ihre Anzahl. Nehmen wir zum
Beispiel die folgenden Messwerte, die Schnabelldngen
(in mm) von neun Goldzeisigen (Carduelis tristis), die bei
einer Studie zur Untersuchung der Variation dieses Merk-
mals in einer lokalen Population erfasst wurden:

9,2;8,7;10,3; 9,3; 8,9; 10,2; 7,9; 9,7; 9,5

Das arithmetische Mittel errechnet sich aus der Summe
der Schnabelgrofen dividiert durch 9 (der Gesamtzahl
der Messwerte):

(9,2+8,7+10,3+9,3+8,9+10,2+7,9+7,9+9,5)
9

_83.7_g4

Die durchschnittliche Schnabelldnge der untersuchten
Goldzeisige betrdgt demnach 9,3 mm.

Ein weiterer Mittelwert, der oft eingesetzt wird, ist der
Median. Hierunter versteht man den mittleren Wert einer
Verteilung — er halbiert also die Einzelwerte, so dass
jeweils gleich viele Messwerte groBer beziehungsweise
kleiner als der Median sind. Um diesen Wert fiir unser
Beispiel der SchnabelgréBen zu ermitteln, miissen wir die
Messwerte zuerst der Grofe nach sortieren:

79 87 89 92 93 95 9,7 10,2 10,3

Der Median dieser Messreihe ist 9,3. In diesem Beispiel
sind arithmetischer Mittelwert und Median gleich groB.
Bei einer geraden Zahl von Messwerten ist es nicht maog-
lich, einen mittleren Wert zu ermitteln. In diesem Fall be-
stimmt man als Median den arithmetischen Mittelwert
der beiden mittleren Werte.

Ein weiteres Mittelwertmal ist der Modalwert. Er
wird héufig dafiir verwendet, diskrete Daten zusammen-

zufassen. Als Modalwert bezeichnet man den am héufigs-
ten vorkommenden Messwert. Betrachten wir zum Bei-
spiel folgende Daten, die Anzahl der Nachkommen pro
Goldzeisig-Brutpaar (Nest) in unserem Untersuchungs-
gebiet:

3,2,4,2,1,3,3,4,3,5

Der Modalwert ist hier 3, denn die die Mehrzahl der Brut-
paare (4) hatten drei Jungvogel im Nest. Der Modalwert ist
leichter zu veranschaulichen, wenn man die Daten in
einem Histogramm darstellt (» Abbildung 1).

Der Modalwert stetiger Daten wird normalerweise
anhand eines Histogramms ermittelt (siehe den Kasten
Quantitative Okologie auf Seite 18). Dann wird er als Mit-
telpunkt desjenigen Intervalls mit der groBiten Héaufigkeit
angegeben.

Ist ein Mittelwert errechnet, besteht der nichste
Schritt in der genaueren Charakterisierung dieses Wertes.
Das einfachste MaB der Streuung innerhalb einer Beob-
achtungsreihe ist die Variationsbreite. Unter Variations-
breite versteht man die Differenz zwischen dem groBten
und dem kleinsten Messwert. In unserem Beispiel mit
den Schnabelgréfen betrdgt diese Differenz zwischen
dem hochsten Wert (Maximum: 10,3 mm) und dem nied-
rigsten Wert (Minimum: 10,3 mm) 2,4 mm.

Da in die Berechnung der Variationsbreite nur der
Minimal- und der Maximalwert einflieBen, kann diese
stark von extremen Werten beeinflusst werden, die
womoglich fiir die Stichprobe (oder die Population als
Ganzes) tiberhaupt nicht reprasentativ sind. Aus diesem
Grund sind in der Regel diejenigen statistischen GréBen
bedeutsamer, die alle Messwerte berticksichtigen. Ein ers-
ter Ansatz hierzu konnte sein, fiir jeden Einzelwert des-
sen Abstand (Differenz) von unserem errechneten Mittel-
wert, etwa dem arithmetischen Mittel, zu bestimmen.

Frequenz
(Zahl der Brutpaare)
w
T

Zk
. I I
0 2 3 4 5

Jungvégel pro Nest

Abbildung 1: Histogramm zur Darstellung der Anzahl der
Goldzeisignachkommen (Carduelis tristis) pro Brutpaar
(Nest). Auf der x-Achse ist die Anzahl der Jungvégel aufgetragen,
die y-Achse gibt die Anzahl der Nester mit der jeweiligen Anzahl
Jungvogel (Frequenz) an.
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Eine solche Abweichung vom arithmetischen Mittel (in
unserem Beispiel m = 9,3 mm) lieBe sich wie folgt be-
stimmen: Zunéchst ermitteln wir fiir jeden Wert die Diffe-
renz zum Mittelwert, um anschlieBend diese Differenzen
zu addieren:

(9,2-9,3) +(8,7-9,3) + (10,3 - 9,3) + (9,3 -9,3)
+(8,9-9,3) +(10,2-9,3) + (7,9-9,3) + (9,7 — 9,3)
+(9,5-9,3)

=(-0,1) + (-0,6) + (1,0) + (0,0) + (0,4) + (0,9) + (—1,4)
+(0,4) + (0,2) = 0,0

Das Problem bei dieser Vorgehensweise ist, dass die
Summe der Abweichungen vom Mittelwert immer gleich
Null ist. (Konnen Sie sich vorstellen warum?) Um dies zu
verhindern, konnte man jede Einzelabweichung vom Mit-
telwert quadrieren. Dann hétte man eine ,,quadrierte Ab-
weichung vom Mittelwert“. Eine Abweichung vom Mit-
telwert, ob positiv (zum Beispiel: +0,4) oder negativ (zum
Beispiel: —0,4), hédtte immer den gleichen positiven Wert
von 0,16.

Die Summe dieser quadrierten Abweichungen vom
Mittelwert wére in unserem Beispiel:

(=0,1)? + (=0,6)% + (1,0)%+ (0,0)* + (0,4)* + (0,9)% + (—1,4)?
+(0,4)% + (0,2)2=4,5

und der Mittelwert dieser ,,quadrierten Abweichungen®
4,5/9 = 0,50. Die Varianz (s2) ist die Summe der Abwei-
chungsquadrate aller Messwerte einer Verteilung von ih-
rem Mittelwert, dividiert durch die Anzahl der Messun-
gen (n) minus eins (n—1). Wir erhalten damit eine Varianz
von 0,56. Wieso zur Berechnung der Varianz durch n—1

pflanzungsgemeinschaft bilden. Unter ihnen besteht
ein Gen- beziehungsweise Allelfluss und sie haben
Anteil an einem gemeinsamen Genpool. Spezifische
Isolationsmechanismen sorgen dafiir, dass sie gegen-
iiber Individuen anderer Arten reproduktiv isoliert
sind und es nicht zu Hybridisierungen kommt.

Von Friihjahr bis in den Sommer ist in Wald, Offen-
land, aber auch in den Seen und FlieBgewissern bei
vielen Tierarten eine rege Werbe- und Paarungsaktivi-
tét feststellbar, die oft auch mit gréBeren Ortswechseln
verbunden ist. Fische schwimmen zu ihren Laichplat-
zen, Amphibien suchen ihre Timpel auf und Vogel
errichten Territorien und locken mit Gesang ihre Part-
ner an. Und doch bleibt bei all diesen Aktivitdten jede
Art unter sich. Es kommt selbst bei d&uBerlich sehr dhn-
lichen Arten nur zu wenigen Verwechslungen. Doch
was hilt diese reproduktive Isolation zwischen Popu-
lationen aufrecht und fiihrt schlieBlich zur Artbildung?

Die Mechanismen, die fiir die Arterhaltung not-

wendig sind, nennt man Isolationsmechanismen (Re-

(Freiheitsgrade) und nicht nur durch n zu teilen ist, wird
im Kasten Quantitative Okologie auf Seite 40 erldutert.

Bezliglich dieser Varianz gibt es jedoch ein Problem.
Bei der Berechnung der Abweichungen werden auch die
entsprechenden Einheiten quadriert. Um wieder die glei-
chen Werte des Ausgangsdatensatzes zu erhalten, muss
man die (positive) Quadratwurzel aus der Varianz ziehen.
Der dabei erhaltene Wert s wird als Standardabweichung
bezeichnet. Fiir unseren Fall der Schnabelldngen betragt
die Standardabweichung 0,56 oder 0,75.

Im gesamten vorliegenden Buch werden Ergebnisse
von Untersuchungen in zusammengefasster Form pra-
sentiert. Hierbei werden oft arithmetische Mittelwerte,
Varianzen oder Standardabweichungen angegeben. Fiir
kategorielle Daten sind solche Berechnungen jedoch un-
geeignet, denn hier stehen die Daten eben nur fiir be-
stimmte Eigenschaften, wihrend zur deskriptiven Statis-
tik auch Frequenzverteilungen und Modalwerte gehéren.

El Wie groB ist der Modalwert im Histogramm der Schna-
belldngen des Darwin-Grundfinken Geospiza fortis in
Abbildung 2.2 (die Schnabelldngenintervalle betra-
gen 0,5 mm)?

F1 Wire es sinnvoll, die SchnabelgréBenverteilung beim
Purpurastrild (Pyrenestes ostrinus) aus Abbildung 2.5
mithilfe des arithmetischen Mittelwertes als MaB fiir
einen Mittelwert zu beschreiben? Warum beziehungs-
weise warum nicht?

Auf der Companion Website:
Ubungen zur Statistik

Tafel 58

e
WIESENPIEPER

Abbildung 2.10: lllustration aus Die Végel Europas von Roger
Peterson, Guy Mountfort und P. A. D. Hollum. Abbildungen mit den
besonderen Merkmalen zur Bestimmung verschiedener Pieperarten
(Motacillidae).
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QUANTITATIVE OKOLOGIE

B Vertrauensintervalle (Konfidenzintervalle)

Im ersten Kasten Quantitative Okologie in diesem Kapi-
tel lernten wir die Verwendung von Mittelwert und
Standardabweichung zur Charakterisierung von Untersu-
chungsergebnissen kennen. Mit Hilfe der Standardabwei-
chung kann man auch das Vertrauensintervall berechnen,
wenn die erhobenen Daten einer Normalverteilung fol-
gen. Normalverteilte Daten weisen alle eine &hnliche
Form auf. Sie sind symmetrisch und besitzen die meisten
Messwerte im mittleren Bereich, nicht an den beiden En-
den der Verteilungskurve (> Abbildung 1). Die Verteilung
der Daten nimmt damit die Form einer ,,Glockenkurve*
an. Jede beliebige Normalverteilung kann mathematisch
durch zwei Parameter beschrieben werden: den Mittel-
wert (p) und die Standardabweichung (o). Der Mittelwert
definiert den Scheitelpunkt der Glockenkurve. Obwohl
es sehr viele Normalverteilungen gibt, teilen sie doch eine
wichtige Eigenschaft, die es uns erlaubt, sie dhnlich zu
behandeln. Wie bei einem Histogramm entspricht die Fl&-
che unter der Kurve dem Stichprobenumfang. Fiir alle
Normalverteilungen gilt folgende Faustregel:

B 68 Prozent aller Beobachtungen fallen in den Bereich
von + eine Standardabweichung vom Mittelwert.

B 95 Prozent aller Beobachtungen fallen in den Be-
reich von + zwei Standardabweichungen vom Mittel-
wert.

B 99,7 Prozent aller Beobachtungen fallen in den Be-
reich von + drei Standardabweichungen vom Mittel-
wert.

Das bedeutet, dass bei einer Normalverteilung fast alle
Werte innerhalb von je drei Standardabweichungen ober-
halb und unterhalb des Mittelwertes liegen (siehe » Ab-
bildung 1).

Beachten Sie, dass wir bei der Beschreibung der Nor-
malverteilung die Symbole p fiir den Mittelwert und o fiir
die Standardabweichung verwendet haben, anstelle von
m und s wie im ersten Kasten Quantitative Okologie in
diesem Kapitel auf Seite 38. Der Grund hierfiir ist, dass
1 und o den Mittelwert und die Standardabweichung
der Grundgesamtheit des Datensatzes darstellen (wahre
Werte), wihrend m und s fiir die entsprechenden Werte
unserer Stichprobe stehen (Schétzwerte), die ja nur eine
Teilmenge der Grundgesamtheit ist. In dem Beispiel aus
dem ersten Kasten in diesem Kapitel betrug die mittlere
Schnabelldnge der Stichprobe von neun Goldzeisigen
9,3 mm. Bei einer anderen Stichprobe aus der gleichen
Population wére es hingegen unwahrscheinlich, dass der
Mittelwert exakt identisch ist.

Wie zuverldssig ist dann aber unsere Schétzung fiir
den Mittelwert etwa einer Population? Wie gut reprédsen-
tiert m den wahren Mittelwert u? Wenn sich die Schna-
belldngen unserer Population weitgehend einer Normal-
verteilung ndhern, dann gilt dies auch fiir die Mittelwerte

(m) der Population. Das heifit, wenn wir 100 verschie-
dene Stichproben von je neun Goldzeisigen aus unserer
Population auswihlen und fiir diese Stichproben jeweils
den Mittelwert berechnen, dann bilden diese m-Werte ih-
rerseits eine Normalverteilung und deren Mittelwert stellt
den Mittelwert der Gesamtpopulation dar, also p. Die
Standardabweichung dieser Verteilung von Mittelwerten
wire o,,. Da es sich hier nicht um die Standardabwei-
chung einer Stichprobe handelt, sondern um die Stan-
dardabweichung einer statistischen GroBe, wie zum Bei-
spiel des arithmetischen Mittels, spricht man zur Un-
terscheidung vom Standardfehler dieser statistischen
GroBe, also zum Beispiel vom Standardfehler des arith-
metischen Mittels. Zu seiner Berechnung bildet man die
Summe der quadrierten Differenzen zwischen den Mit-
telwerten der Stichprobe und dem Mittelwert der Popu-
lation (m - p). Unter den Bedingungen einer Normalver-
teilung ist der erwartete Wert om = o/\/n, wobei n die
Grofe der Stichprobe ist, also diejenige Zahl der Stich-
proben, die zur Berechnung des Mittelwertes eingesetzt
wurden. Da wir die wahre Standardabweichung der
Gesamtpopulation (o) nicht kennen, ist unsere ,beste”
Schitzung s die Standardabweichung der Stichprobe.
Unsere ,,beste” Schétzung fiir o,,, den Standardfehler, ist
daher s,, = s/\/n.

Wir konnen nun den Standardfehler dazu nutzen,
eine Schétzung der Zuverldssigkeit unseres Stichproben-

Standardabweichung (s)

Mittelwert —

N\

Anzahl Individuen

/ N

+15(68%)
+25(95%)
+35(99,7%)

Auspragung eines Merkmals

Abbildung 1: Normalverteilung zur Darstellung der Popula-
tionsanteile innerhalb von + 1, 2 und 3 Standardabweichun-
gen vom Mittelwert.
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mittelwerts (m) zu liefern. Da auch die Stichprobenmit-
telwerte einer Normalverteilung folgen, gilt gemdB der
oben erwidhnten Faustregel, dass 95 Prozent aller Mittel-
wertschdtzungen m einer StichprobengroBe n im Bereich
zwischen 2,0 s/\/n unterhalb und oberhalb von p liegen.
Dies kann man auch in folgender Form ausdriicken:

Mittelwert der

Stichprobe Geschéatzter Standardfehler

Wabhrscheinlichkeit Mittelwert der

Population

P[m-(2,0s\n) <p'<m+(2,0sAn)] =0,95

Fiir das Beispiel der Schnabelldnge von neun Goldzei-
sigen aus dem Kasten Quantitative Okologie auf Seite 38
sieht die Berechnung wie folgt aus:

m=9,3,s=0,71,n=9

== 071 937

m \/H 3

P[9,3-(2,0-0,237)<p<9,3
+(2,0-0,237)] =0,95
P(8,826 <11<9,774) = 0,95

Damit betrédgt die Wahrscheinlichkeit 95 Prozent, was be-
deutet, dass der ,,wahre* Mittelwert der Population (1)
zwischen den Werten 8,826 mm und 9,977 mm liegt. Die-
sen Bereich nennt man Vertrauensintervall (Konfidenz-
intervall). In diesem Fall handelt es sich um das
,,95-Prozent-Vertrauensintervall“. Auf der Grundlage der
oben erwidhnten Faustregel kénnen wir ebenso leicht
das 68-Prozent- oder das 99,7-Prozent-Vertrauensinter-
vall berechnen (+1 beziehungsweise +3 Standardabwei-
chung/en).

Ein wichtiger Aspekt bei der Berechnung des Stan-
dardfehlers (s/\/n) ist, dass der Wert mit steigender An-
zahl der Messwerte (n) abnimmt. Man kann daher den
Standardfehler und die Breite des Vertrauensintervalls
verringern, indem man die Zahl der Stichproben fiir die
Bestimmung von Mittelwert und Standardabweichung
erhoht.

produktionsbarrieren) — Mechanismen, die den Aus-
tausch von Genen und Allelen zwischen Populationen
verhindern. Hierzu zdhlen morphologische Eigen-
schaften, Verhaltensweisen, aber auch bestimmte Um-
weltbedingungen sowie eine bestimmte genetische In-
kompatibilitdt. Die Isolationsmechanismen koénnen
eine Kopulation verhindern oder nach einer Kopula-
tion wirksam werden.

Zu den Mechanismen, die im Voraus bereits die

Paarung und Kopulation zwischen Individuen unter-

Streng genommen gilt die oben erwdhnte Faustregel
auch nur fiir die Standardabweichung und den Standard-
fehler der Gesamtpopulation (o beziehungsweise o,,).
Wenn wir diese Werte aus unseren Stichproben ableiten,
kann die Verteilung leicht von der Glockenkurve der
Standardnormalverteilung abweichen. Die aufgrund des
Standardfehlers der Stichprobe ermittelte Verteilung (sm)
bezeichnet man als t-Verteilung. Wie die Normalvertei-
lung verlduft auch die t-Verteilung symmetrisch um den
Mittelwert, doch sie unterscheidet sich von der Glocken-
kurve dadurch, dass sie je nach ,,Zahl der Freiheitsgrade*
eine andere Kriimmung annimmt. Unter Freiheitsgraden
(abgekiirzt df, von degrees of freedom) versteht man die
GroBe n— 1, wobei n die GroBle der Stichprobe ist, auf
deren Grundlage die Schétzung der Standardabweichung
beruht. Der Freiheitsgrad ist somit vom Stichprobenum-
fang abhéngig, aber unter gewissen Bedingungen kleiner
als n. Werden zur Berechnung auBer den Messwerten der
Stichprobe noch Grofien verwendet, die aus diesen Mess-
werten berechnet werden, so reduziert sich der Freiheits-
grad. Benutzt man zum Beispiel das arithmetische Mittel
(m), wie bei der Berechnung der Varianz (s?), dann ist der
Freiheitsgrad nicht n, sondern n — 1.

In unserem Beispiel mit einer Stichprobengréfe von 9
(das heiBt df = 8) ist der Wert fiir ¢ bei dem 95-Prozent-
Vertrauensintervall daher tatsdchlich gleich 2,31 und
nicht wie oben angenommen 2,0. ~-Werte fiir verschie-
dene Freiheitsgrade (beziehungsweise Stichprobengro-
Ben) finden sich in allen einfiihrenden Statistiklehr-
biichern.

[l Die Standardabweichung fiir die Stichprobe von 20
Korperldngen von Sonnenbarschen aus dem Kasten
Quantitative Okologie auf Seite 38 betrigt 4,11. Wie
groB ist der Standardfehler fiir den Mittelwert dieser
Stichprobe?

F1 Berechnen Sie das 95-Prozent-Vertrauensintervall fiir
den Populationsmittelwert der Schnabelldnge von
Goldzeisigen unter Verwendung von t = 2,09.

Auf der Companion Website:
Konfidenzintervalle und #-Tests

schiedlicher Arten verhindern (progame, prdzygoti-
sche Isolationsmechanismen) zdhlen unter anderem
Mechanismen der jahreszeitlichen, 6kologischen, mor-
phologischen und ethologischen Isolation sowie sol-
che der genetischen Inkompatibilitit.

Beim jahreszeitlichen oder zyklischen Isolations-
mechanismus liegen die verschiedenen Fortpflan-
zungszeiten der betreffenden Arten zeitlich so weit
auseinander, dass eine Hybridisierung weitgehend

ausgeschlossen werden kann. Besonders bei den im
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Wasser lebenden Tierarten sind jahreszeitliche Isola-
tionsmechanismen haufig anzutreffen. Bei zahlreichen
Frosch- und Lurcharten spielen die unterschiedlichen
Wassertemperaturen zu den verschiedenen Jahreszei-
ten fiir das Laichen eine wichtige auslosende Rolle. So
paart sich der in Mitteleuropa vorkommende Seefrosch
(Rana ridibunda) bereits im April und Mai, der Teich-
oder Wasserfrosch (R. esculenta) hingegen erst Ende
Mai bis Juni (» Abbildung 2.11). Ein dhnliches Phéno-
men findet sich bei zwei in Nordamerika vorkommen-
den Krotenarten: die Amerikanische Krote (Bufo ame-
ricanus) legt im zeitigen Friihjahr, die Fowlers Krote
(Bufo woodhousei fowleri) ein paar Wochen spéter ihre
Eier ab. Bei zeitlichen Uberschneidungen sind Hybri-
disierungen jedoch nicht selten.

Eine andere Moglichkeit bietet der ¢kologische
Isolationsmechanismus, wenn zum Beispiel zur Fort-
pflanzung unterschiedliche Habitate aufgesucht wer-
den miissen. Isolation durch unterschiedliche Habitat-
wahl kommt zum Beispiel hdufig bei Amphibien vor.
So laichen der in Nordamerika vorkommende Hoch-
land-Chorfrosch (Pseudacris triseriata feriarum) und
der eng mit ihm verwandte Siidliche Chorfrosch
(Pseudacris nigrita) in denselben Tiimpeln, aber die
werbenden Ménnchen der beiden Froscharten halten
sich gerne an unterschiedlichen Stellen des Ttimpels
auf. Der Stidliche Chorfrosch wirbt im Bereich der
geschiitzten Basis von Grasbiischeln oder zwischen
verrottenden Pflanzenteilen, wihrend der Hochland-
Chorfrosch die offeneren Stellen bevorzugt.

Eine Kombination zwischen einem jahreszeitlichen

und einem o6kologischen Isolationsmechanismus fin-

det sich bei zwei Schmetterlingsarten der Familie der
Spanner (Geometridae). Ephestia schliipft frither und
seine Raupen fressen am Erdbeerbaum (Arbutus
unedo). Eupithecia innotata fliegt hingegen spéter im
Jahr und nutzt im Raupenstadium BeifuBarten (Arte-
misia) als FraBpflanze.

Ein weiterer wichtiger progamer Isolationsmecha-
nismus ist die morphologische Isolation. Sie kommt
bei einer Reihe von Gliederfiifern (Arthropoden) (z.B.
Spinnen, Tausendfiifer und Insekten) vor, bei denen
die Kopulationsorgane der Weibchen und Méadnnchen
auBerordentlich kompliziert gebaut sind und bei einer
Art wie Schliissel und Schloss zueinander passen miis-
sen. Durch eine artspezifische Morphologie dieser
Organe wird eine Kopulation mit einem Partner einer
anderen Art ausgeschlossen. Solche morphologischen
Isolationsmechanismen finden sich auch im Pflanzen-
reich, wo Unterschiede in Bliitenbau, -farbe und -duft
eine Fremdbestdubung durch den Pollen einer ande-
ren Art verhindern.

Eine weitere Moglichkeit bietet der ethologische
Isolationsmechanismus. Hierbei erkennen sich die
Angehorigen einer Art tiber spezifische angeborene
Schliisselmerkmale. Diese konnen optischer, olfaktori-
scher (geruchlicher) oder akustischer Art sein. Opti-
sche Signale sind zum Beispiel bei Végeln und einigen
Fischarten stark in Form verschiedener Balzkleider
oder Farbmuster ausgeprégt. Bei den Vigeln sind es
jedoch meist nur die Mdnnchen, die ein farbenprachti-
ges Federkleid tragen, die Weibchen haben oft eine
Schutzfarbung, da sie das Brutgeschift fithren miissen
(» Abbildung 2.12). Bei einzelnen Fischarten ist ein

Abbildung 2.11: Der Seefrosch (Rana ridibunda) (a) und der Teich- oder Wasserfrosch (R. esculenta) (b). lhre Fortpflanzungszeiten
liegen so weit auseinander, dass eine Hybridisierung ausgeschlossen werden kann. Es handelt sich hierbei um einen jahreszeitlichen Isolations-
mechanismus.
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Farbmuster oft nur wiahrend der Balzzeit ausgebildet,

so beim Stichling (Gasteroceus aculeatus). Optische
Artkennzeichen finden wir zum Beispiel bei den afri-
kanischen Meerkatzen (Cercooithecus), eine besonders
vielgestaltige Affengattung. Die Tiere tragen auffillig
gefdrbte oder kontrastierte Gesichts- und Kérpermus-
ter. Besonders charakteristische Arterkennungsmerk-
male haben die vielen farbenprdchtigen Korallen-
fische, zum Beispiel der Gattung Chaetodon. Bei den
Insekten sind die Flug- und Blinkmuster von ,,Gliih-
wiirmchen® (Leuchtkéfer der Familie der Lampyridae)
in Sommernidchten héchst ungewohnliche optische
Reize. Die von verschiedenen Arten ausgesandten
Lichtsignale unterscheiden sich in Blinkfrequenz,
Leuchtkraft und Farbe — das Licht kann weil}, blau,
griin, gelb, orange oder rot sein. Bei zahlreichen Insek-
tenarten, darunter zum Beispiel vielen Schmetterlings-
arten, senden die Weibchen artspezifische Lockdiifte
(Pheromone) aus, um die arteigenen Mannchen anzu-
locken, die dann nur mit den artgleichen Weibchen
kopulieren. Auch Sédugetiere verfiigen iiber artspezifi-
sche Diifte. Végel, Amphibien, aber auch viele Insek-
ten, wie zum Beispiel Grillen, Heuschrecken, Zikaden,
zeigen artspezifische Gesédnge, zumeist, wenn sie op-
tisch kaum auffallen. Sogar einige Fische produzieren
Laute zur Arterkennung.

Mechanismen, die nach einer Paarung wirksam
werden (postgame, postzygotische Isolationsmecha-

nismen), verringern die Uberlebensrate oder den Ver-

Abbildung 2.12:  Prachteiderenten (Somate-
ria spectabilis) besiedeln das arktische Polar-
gebiet. Der Erpel zeigt im Bereich des Kopfes ein
besonders buntes Federkleid: perlblaugrau am
Scheitel und Hals, weiBer Augenstrich, griinlich
beige Partien unter dem Auge, ein roter Schnabel
mit einem auffélligen gelben, schwarz umrandeten
Schild. AuBerhalb der Fortpflanzungszeit wird die-
ses Prachtkleid nach einer Mauser abgelegt, ein
optischer Isolationsmechanismus ist dann nicht
mehr notwendig. Die Weibchen dieser Art tragen
hingegen nur ein schlichtes braunliches Gefieder.

mehrungserfolg von Nachkommen aus der Paarung
von zwei Individuen unterschiedlicher Arten.

Selbst wenn sich zwei Individuen verschiedener
Arten miteinander paaren konnen, kommt es in der
Regel aufgrund genetischer Unterschiede nicht zu
einer Befruchtung der Eizelle. Sollte dies doch einmal
der Fall sein, konnen weitere genetische Barrieren
nachfolgen, die als metagame Isolationsmechanismen
wirken und so auch weiterhin die Isolation zwischen
beiden Genpools aufrechterhalten. Nachkommen aus
einer Paarung zweier unterschiedlicher Arten bezeich-
net man als Hybride. In den meisten Féllen sind Hy-
bride aufgrund der Unvertrdglichkeit des Genoms oder
herabgesetzter Vitalitdt nicht lebensfihig und fallen
der Selektion zum Opfer. In manchen Fillen sind die
Nachkommen zwar lebensfihig, aber steril, sie kénnen
also selbst keinen Nachwuchs zeugen. Ein Beispiel
hierfiir sind Maultiere, Kreuzungen zwischen einem
weiblichen Pferd und einem ménnlichen Esel (» Ab-
bildung 2.13). Entsprechendes gilt fiir Maulesel (Kreu-
zungen zwischen einem weiblichen Esel und einem
maénnlichen Pferd). Da sich Maultiere und Maulesel
nicht vermehren kénnen, kann ihre genetische Infor-
mation auch nicht an zukiinftige Generationen weiter-
geben werden.

Ein weiteres Schliisselelement der reproduktiven
Isolation und Arterhaltung ist die geographische Isola-
tion (Separation). Arten konnen ,,sympatrisch® oder

,allopatrisch“ vorkommen. Sympatrische Arten be-
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Abbildung 2.13: Ein Maultier ist eine Kreuzung aus einer Pfer-
destute und einem ménnlichen Esel — ein Beispiel fiir ein Hy-
bridwesen. Dargestellt ist das Maultier vor dem Einsatz als Lastentier
im Hochgebirge durch das schweizerische Militar (Engadin, Bahnhof
Pontresina).

wohnen dasselbe geographische Gebiet und haben so
die Moglichkeit zur Paarung. Allopatrische Arten hin-
gegen kommen in verschiedenen, sich geographisch
ausschliefenden Gebieten vor. Als weitere Kategorie
gibt es auch parapatrische Arten, deren Populationen
geographisch aneinandergrenzen (» Abbildung 2.14).
Da Individuen allopatrischer Arten nicht in Kontakt
miteinander kommen, ist normalerweise nicht fest-
stellbar, ob sie sich miteinander paaren und fruchtbare
Nachkommen erzeugen kénnen. Nur wenn diese Bar-
rieren verschwinden und die Individuen zusammen-
kommen koénnen, lédsst sich testen, ob ein reprodukti-
ver Isolationsmechanismus vorhanden ist. Oft ist die
geographische Separation der einzige Mechanismus
der reproduktiven Isolation fiir zwei dhnliche, aber al-

lopatrisch vorkommende Arten.

Zum Prozess der Artbildung
gehort die reproduktive
Isolation

2.7

Wie Darwin bereits in The Origin of Species vermu-

tete, gehort zur Artbildung (,,Speziation®) die Artauf-
spaltung (,,Divergenz”) bestehender Arten infolge der

natiirlichen Selektion. Der entscheidende Schritt zur

0
3

Abbildung 2.14: Die schwarze Ra-
benkrahe (Corvus corone corone) und
die graue Nebelkréhe (Corvus corone
cornix). Es handelt sich um zwei geogra-
phisch separierte Formen mit einer Hybri-
disierungszone. Die Rabenkrdhe kommt
in Stid- und Mittelengland sowie West-
und Mitteleuropa westlich der Elbe vor.
Die Nebelkrahe besiedelt Schottland, Ir-
land, Skandinavien und Europa ostlich
der Elbe sowie den Balkan. In Deutsch-
land bilden beide zum Beispiel an der
Elbe eine schmale Hybridisierungszone
aus. Die Individuen haben dort ein grau-
schwarzes Federkleid. Von einzelnen Or-
nithologen wurden Raben- und Nebel-
kréhe als zwei verschiedene Arten
angesehen, heute jedoch betrachtet man
sie als zwei Unterarten, die innerhalb
einer Art vereinigt sind (aus Nentwig, W.,
Bacher, S., Beierkuhnlein, C. und Grab-
herr, G., 2004).
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Entstehung einer potenziell neuen Art erfolgt mit der
vollstdndigen Trennung des Genpools einer Popula-
tion von anderen Populationen. Damit ist jeder weitere
Genaustausch unterbunden. Ist der Genpool einer Teil-
population einmal isoliert, folgt er einer eigenen, nun-
mehr unabhédngigen Entwicklung infolge von natiir-
licher Selektion und Mutation. Dieser Prozess der
Artbildung kann aufgrund der geographischen Situa-
tion von Teilpopulation und Ausgangspopulation auf
zwei Ursachen beruhen. Ist die Teilpopulation durch
eine geographische Barriere von ihrer Ausgangspopu-
lation separiert, wie zum Beispiel durch Gebirge, grofe
Gewdsser oder durch einen ungeeigneten Lebensraum
(zum Beispiel Wiisten), nennt man den Vorgang allo-
patrische Artbildung (allopatrische Speziation). Aber
auch im selben Verbreitungsgebiet lebende Individuen
einer Art konnen durch besondere Mechanismen und
in besonderen Féllen am Genaustausch gehindert wer-
den. Auf diese Weise konnen Populationen entstehen,
die von ihrer Ausgangspopulation reproduktiv ge-
trennt sind, und sich so zu einer neuen Art entwickeln.
Man spricht dann von einer sympatrischen Artbil-
dung (sympatrische Speziation).

Der erste Schritt bei der allopatrischen oder geogra-
phischen Artbildung ist die Trennung einer Popula-
tion sich miteinander paarender Individuen in zwei
rdumlich separierte Teilpopulationen, die beide unab-
héngig voneinander ihren weiteren evolutiondren Weg
gehen (» Abbildung 2.15a). Stellen wir uns ein war-
mes und trockenes Gebiet vor, welches von einer Art A
bewohnt wird. Irgendwann im Laufe der Erdgeschichte
erheben sich Gebirge, Landbereiche sinken ab und
werden teilweise tiberflutet. Dadurch werden Lebens-
rdume voneinander separiert; die Berge trennen jetzt
einen Teil der Art A von einem anderen Teil seiner
Population. Dieser Teil, Teilpopulation A’, lebt nun in
einem kiihleren und feuchteren Klima auf der anderen
Seite des Gebirges.

Zunichst wird sich der Genpool von Population A’
kaum von dem von A unterscheiden. Doch die klimati-
schen Bedingungen und die selektiven Faktoren, unter
denen A’ jetzt lebt, sind andere als zuvor. Nun wird
die natiirliche Selektion diejenigen Individuen bevor-
zugen, die am besten an ein kélteres und feuchteres
Klima angepasst sind. Teilpopulation A auf der ande-
ren Seite des Gebirges wird weiterhin auf eine Anpas-
sung an warmes und trockenes Klima selektiert wer-
den. Aufgrund der unterschiedlichen Selektionsdrucke

auf die beiden verschiedenen Teilpopulationen wer-

den beide sich nun langsam genetisch auseinanderent-
wickeln. Mit der entstehenden genetischen Divergenz
konnen Verdnderungen in Physiologie, Morphologie
und Verhalten einhergehen und zu immer deutliche-
ren Unterschieden zwischen den Individuen der bei-
den Teilpopulationen fiithren.

Wenn eine geographische Barriere wieder ver-
schwindet und die beiden Teilpopulationen erneut
aufeinandertreffen, bevor die natiirliche Selektion zu
genetischen Isolationsmechanismen gefiihrt hat, die
eine erfolgreiche Reproduktion verhindern, kénnen
sich die beiden Teilpopulationen einfach wieder ver-
mischen und erneut einen gemeinsamen Genpool bil-
den (Abbildung 2.15b). Wenn jedoch ausreichende ge-
netische Isolationsmechanismen entwickelt wurden
und keine erfolgreiche Reproduktion mehr méglich
ist, sind aus den beiden Teilpopulationen getrennte
Arten geworden. Dies gilt auch dann, wenn sie wieder
aufeinandertreffen und sympatrisch zusammenleben
(Abbildung 2.15¢).

Sympatrische Artbildung erfolgt hingegen ohne
geographische Separation. Wahrend diese fiir die Evo-
lution der Tierwelt nur eine untergeordnete Rolle
spielt, gilt dies nicht fiir das Pflanzenreich. Die hédufig-
ste Form sympatrischer Artbildung erfolgt tiber die
Chromosomenverdopplung oder -vervielfachung, was
man auch als Polyploidie bezeichnet. Handelt es sich
um eine Art, spricht man von Autopolyploidie. Eine
Kreuzung von Individuen mit einer unterschiedlichen
Anzahl von Chromosomensitzen fiihrt in der Regel zu
sterilen Hybriden, die keine normale Reduktionstei-
lung (Meiosis) mehr durchfithren kénnen. Ein poly-
ploider Organismus hat iiber die Verdopplung oder
Vervielfachung des Chromosomensatzes sofort einen
reproduktiven Isolationsmechanismus aufgebaut.

Autopolyploidie ist zum Beispiel fiir den Mittleren
Wegerich (Plantago media) (Populationen mit Chro-
mosomenzahl 12 und 24) und fir das Kné&uelgras
(Dactylis glomerata) (Populationen mit Chromoso-
menzahl 12 und 24) gut dokumentiert.

Ein Auftreten von Polyploidie ermdoglicht bei
Pflanzen auch die Bildung neuer Arten als Kreuzungs-
produkte nahe verwandter Arten. Dies kann iiber
Polyploidisierung von Hybriden geschehen (Allopoly-
ploidie). Ein solcher Vorgang tritt relativ hédufig bei
Farnpflanzen auf, zum Beispiel innerhalb der Gattung
Asplenium (Strichfarn).

Bei der Entstehung vieler Kulturpflanzenarten
spielt Allopolyploidie eine grofe Rolle. Die ameri-
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kanische Kulturbaumwolle (Gossypium) besitzt einen
diploiden Chromosomensatz (2n) von 52 Chromo-
somen und ist aus einer asiatischen Wildform (2n = 26)
hervorgegangen. Die Zwetschge (Prunus domestica)
hat sechs Chromosomensitze (2n = 48) und stammt
von der tetraploiden (2n = 32) Schlehe (Prunus spi-
nosa) und der diploiden (2n = 16) Kirschpflaume (Pru-
nus cerasifera) ab. Auch zahlreiche unserer Getreide-
sorten sind allopolyploid entstanden. Der hexaploide
(2n = 42) Saatweizen (Triticum aestivum) geht auf drei
unterschiedliche Arten zuriick. Zuerst hat sich Triti-
cum urartu (14 Chromosomen) mit einer unbekannten
Art (ebenfalls 14 Chromosomen) gekreuzt, woraus der
Rauhe Weizen (Triticum turgidum) mit 28 Chromo-

somen entstand. An der Wende zum 3. Jahrtausend vor

Abbildung 2.15: Typen der Artbildung. (a) Allopatrische oder geo-
graphische Artbildung erfolgt, wenn zwei Populationen einer Art iiber
langere Zeit voneinander separiert leben. Der erste Schritt ist die Tren-
nung der Arten A durch eine geographische Barriere in zwei Teilpopu-
lationen A und A'. Im Laufe der Zeit divergieren A und A unter dem Ein-
fluss unterschiedlichen Selektionsdrucks, sie entwickeln sich genetisch
auseinander. (b) Wenn sich zwar Unterschiede ausgebildet haben, aber
die Barriere wieder verschwindet, bevor sich Isolationsmechanismen
voll ausgebildet haben, vermischen sich die beiden Teilpopulationen
wieder und es bleibt bei einer Art. (c) Wenn die reproduktiven Isola-
tionsmechanismen jedoch voll etabliert sind und wirken, hat sich aus
der Teilpopulation A’ eine neue Art B gebildet. Verschwindet die Bar-
riere erst dann, kénnen A und B sympatrisch als zwei Arten weiter im
gleichen Lebensraum leben.

Christus hat sich dieser als weiblicher Elter mit Aegi-
lops squarrosa zum ,,modernen” Saatweizen (Triticum
aestivum) gekreuzt (42 Chromosomen). Die diploiden
und tetraploiden Arten sind bereits als Emmer und
Einkorn in historischer Zeit kultiviert worden. Viele
andere Kulturpflanzen entstanden ebenfalls durch Al-
lopolyploidie, so zum Beispiel Raps (Brassica), Tabak
(Nicotiana), Hafer (Avena) und Wein (Vitis).

Bei Tieren ist Polyploidie seltener und kommt zu-
meist bei solchen Arten vor, die sich durch , Jungfern-
zeugung” (Parthenogenese) fortpflanzen. Polyploid
sind zum Beispiel die bei uns in Gewéssern lebenden
Strudelwiirmer der Gattung Dendrocoelium, die in
Nordamerika im Boden lebenden Wenigborster (Oligo-
chaeta) der Gattung Diplocardia oder auch die Salzge-
wisser besiedelnden sowohl in Nordamerika als auch
in Europa verbreiteten Salinenkrebschen der Gattung
Artemia.

Sympatrische Artbildung kann auch als Ergebnis
einer disruptiven Selektion auftreten, die divergente
Phénotypen innerhalb einer Population begiinstigt.
Wenn zum Beispiel unterschiedliche Eigenschaften
dhnlich gut geeignet sind, um Nahrungsquellen oder
Mikrohabitate effizient zu erschliefen, kann die na-
turliche Selektion auch divergente Phénotypen inner-
halb einer Population bevorzugen (siehe auch Abbil-
dung 2.5).

Geographische Verbreitungsmuster
von Arten geben Einblick in
den Prozess der Artbildung

Wie bisher bereits dargestellt, sind zwei grundlegende
Prozesse zum Verstdndnis dafiir notwendig, wie die
Evolution durch natiirliche Selektion zur Artbildung

fiihrt: (1) wie sich eine Art im Laufe der Zeit verandert



2.8 Geographische Verbreitungsmuster von Arten geben Einblick in den Prozess der Artbildung

und (2) wie aus einer Art zwei (oder mehrere) Arten
entstehen. Der erste Prozess, Evolution durch natiir-
liche Selektion, konnte bei einer Vielzahl von Arten
ausfithrlich untersucht und dokumentiert werden,
darunter auch die schon dargestellten Untersuchun-
gen der Schnabelgrofle beim Mittleren Grundfinken
(siehe Abbildung 2.3) und der Entwicklung von An-
tibiotikaresistenzen in Bakterienpopulationen (siehe
Okologie und Mensch: Die Entwicklung von Antibio-
tikaresistenzen auf Seite 50). Der zweite Vorgang, die
Artbildung, ist schwieriger direkt zu beobachten, da er
sich iiber sehr viel ldngere Zeitrdume erstreckt. Aus
diesem Grund leiten sich viele unserer Erkenntnisse
zur Artbildung aus der Analyse geographischer Ver-
breitungsmuster einzelner Arten ab.

Arten, die eine groBe geographische Verbreitung
haben, sind oft mit einer weitaus groBeren Anzahl
verschiedener Umweltbedingungen konfrontiert als
solche, die ein kleineres Areal besitzen. Die unter-
schiedlichen Umweltbedingungen fithren im Laufe
der Evolution oft zu spezifischen morphologischen,
physiologischen und verhaltensbiologischen Anpas-
sungen. Héufig gibt es zwischen Populationen einer
Art, die in verschiedenen Gegenden leben, signifikante
Unterschiede. Je groBer die Entfernung ist, desto aus-
geprégter sind oft solche Unterschiede.

Die Verdnderung von Merkmalen von Populationen
einer Art parallel zu ihrer geographischen Verbreitung
bezeichnet man als Kline (Merkmalsgradient). Hierbei
kann es sich um eine messbare, graduelle Verdnderung
des Mittelwertes eines phianotypischen Merkmals wie
GroBe, Farbung, oder um einen Gradienten unter-
schiedlicher Genotyphédufigkeiten handeln. Solche
klinalen Muster stehen meist im Zusammenhang mit
Umweltgradienten wie zu- oder abnehmende Tempe-
ratur, Feuchtigkeit, Helligkeit oder Hohenlage. Die
kontinuierliche Variation solcher Merkmale entsteht
durch Genfluss entlang des Gradienten von einer
Population zu einer anderen. Da die Umweltbedingun-
gen, die die natiirliche Selektion beeinflussen, entlang
des Gradienten variieren, unterscheidet sich auch
jede einzelne Population entlang dieses Gradienten in
einem gewissen Mal} von den anderen, wobei die Un-
terschiede mit der geographischen Entfernung zwi-
schen den Populationen zunehmen. Ein Beispiel fiir
eine solche klinale Variation ist die Zunahme der Kélte-
resistenz der Kiefer (Pinus sylvestris) mit der geogra-
phischen Breite und Kontinentalitdt des Klimas.

Klinale“ Unterschiede konnen bei Tieren in der

Korpergrofe, Farbung, bei Kérperproportionen, aber
auch in Form von physiologischen Adaptationen vor-
kommen. So weisen zum Beispiel die nordatlantisch
verbreiteten Papageitaucher (Fratercula arctica) eine
klinale Variation der Fliigel- und Schnabelldngen
auf. Tiere von Spitzbergen haben die ldngsten Fliigel
(18,4 cm) und Schnabelldngen (4,4 cm), in Norwegen
liegt das durchschnittliche Fliigelmal bei 16,9 cm und
die Schnabelldnge bei 3,9 cm. Die kleinsten Kérper-
male waren bei den Tieren auf der St. Kilda-Insel-
gruppe Schottlands zu finden (Fligelldnge: 15,7 cm,
Schnabellidnge: 3,5 cm). Ahnlich unterschiedlich ist
auch die Variation im Gewicht. In Spitzbergen wogen
sie 60 Prozent mehr als im Siiden GroBbritanniens, in
Norwegen lagen sie dazwischen (» Abbildung 2.16).

Neben klinalen Variationen kénnen teilweise auch
diskontinuierliche Variationen auftreten, wenn be-
stimmte Lebensrdume, zum Beispiel Gebirgsgipfel
oder Meeresklippen, nicht von nahen, sondern von
weit entfernt gelegenen Orten her besiedelt werden. So
kann sich zum Beispiel eine Population auf einem
Berggipfel von einer Population derselben Art im Tal
sehr deutlich unterscheiden.

Ein geographisch bedingter, allmdhlich sich ver-
dndernder Umweltgradient oder auch solche eben er-

wihnten Diskontinuitdten konnen zur Ausbildung ver-

Abbildung 2.16: Papageitaucher (Fratercula arctica).
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Metcalfs-Salamander

Rotwangen-Salamander P. j. metcalfi

P.j. jordani

Teyahalee-Salamander
P j. teyahalee

HochIand—SaIaman
P. j. melaventris

Abbildung 2.17: Geographisch separierte Unter-
arten des Rotwangensalamanders (Plethodon
jordani) in verschiedenen Hohenlagen der Ap-
palachen im Osten der USA. Diese Unterarten ent-
standen — so die Hypothese —, als eine Population
von Plethodon yohnalossee durch das Tal des French
Broad River abgetrennt wurde. Die 6stliche Popula-
tion entwickelte sich zu der Unterart Plethodon jor-
dani metcalfi, die sich nach Norden ausbreitete, der
einzigen Richtung, wo die Tiere geeignete Umwelt-
bedingungen antrafen. Im Siiden, Siidwesten und
Nordwesten fallen die Berge abrupt ab und be-
grenzen so den Lebensraum der verbliebenen Unter-
art Plethodon jordani jordani. Plethodon jordani
metcalfi ist die am starksten spezialisierte Unterart,
aber auch gegeniiber Konkurrenten nicht sehr durch-
setzungsfahig. Als Nachstes wurde die Unterart Ple-
thodon jordani jordani durch die Absenkung des

Tennessee

Georgia

Rotbeiniger Salamander
P. j. shermani

Rabun-Salamander
P.j. rabunensis

schiedener Okotypen fiihren. Hierunter versteht man
Individuen mit spezifischen, an bestimmte Umwelt-
bedingungen angepassten angeborenen Eigenschaften.
Oft sind Okotypen wie Mosaiksteinchen in der Land-
schaft oder in einer gréBeren Region verstreut. Dies ist
oft der Fall, wenn zahlreiche Habitate, an die die Art
angepasst ist, in ihrem gesamten Verbreitungsgebiet
(Areal) vorkommen.

So ist die Schafgarbe (Achillea millefolium) eine
Pflanzenart der gemébBigten und subpolaren Regionen
der nordlichen Hemisphére, in einer auBerordent-
lichen Vielzahl von Okotypen vertreten. Sie zeigt eine
betrdchtliche Variation in ihrer Anpassung an ver-
schiedene Hohenlagen. Populationen, die in geringer
Hohenlage vorkommen, sind hochwiichsig und produ-
zieren viele Samen, solche in grofen Hohenlagen sind
auffillig kleinwiichsig und tragen nur wenige Samen.

In einer klassischen Untersuchung séten die Pflan-

North Carolina

South Carolina

Clemsons-Salamander
P.j. clemsonae

Little Tennessee River von der Unterart Plethodon
jordani shermani und den Ubrigen Salamandern ab-
getrennt. Herpetologen und Molekularbiologen un-
tersuchten in jlingster Zeit intensiv den Plethodon
jordani-Artenkomplex und konnten belegen, dass es
sich nach neuesten Erkenntnissen im Falle von Ple-
thodon jordani und Plethodon shermani um ,gute”
Arten handelt. Dies gilt auch fir Plethodon metcalfi,
wobei diese Art jedoch im Phanotyp sehr stark
variiert.

zenokologen J. Clausen, D.D. Keck und W.M. Hiesey
von der Universitdt Stanford in den 1940er Jahren
Schafgarbensamen, die sie in unterschiedlichen Ho6-
hen der amerikanischen Sierra Nevada gesammelt hat-
ten, in Versuchsgirten in unterschiedlichen Hohen-
lagen aus. Individuen aus dem Gebirge behielten
immer ihre kleine Wuchsform bei, unabhéngig vom
Ort der Aussaat. Die anderen Okotypen zeigten eine
gewisse phénotypische Plastizitit im Wuchs, ent-
wickelten sich in groBen Hohen aber nur zu Zwerg-
formen.

Die Stidappalachen im Osten der USA sind bekannt
fiir ihren Artenreichtum an Salamandern. Diese Viel-
falt beruht zum Teil auf der zerkliifteten Landschaft,
einer Vielzahl von spezifischen Umweltbedingungen
und der nur begrenzten Ausbreitungsfihigkeit der
Salamander (» Abbildung 2.17). Populationen wurden

voneinander getrennt, wodurch der freie Genfluss un-
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terbrochen wurde. Eine Art, Plethodon jordanii, zer-
fiel — so die Hypothese — in eine Reihe mehr oder
weniger separierter und isolierter Populationen, jede
davon typisch fiir einen bestimmten Bereich der
Gebirgsketten. Gruppen solcher Populationen bilden
so genannte geographische Isolate, die durch dullere
Barrieren — im Fall der Salamander sind dies Fliisse
und Gebirgsketten — am freien Genaustausch mit ande-
ren Teilpopulationen gehindert werden. Der Grad der
Separation héngt von der Effektivitdt der Barriere ab;
die Separation ist jedoch selten vollkommen. Diese
geographischen Isolate sind Subspezies (Unterarten,
geographische Rassen), ein taxonomischer Begriff fiir
einzelne Populationen einer Art, wenn sie durch rein-
erbige Unterschiede von einer anderen Population un-
terscheidbar sind. Subspezies, zwischen denen nur ge-
ringer Genfluss stattfindet, konnen einen ersten Schritt
der Artbildung darstellen. Anders als bei der klinalen
Variation von Merkmalen verschiedener Populationen
einer Art konnen wir hier eine geographische Linie
ziehen, die die Populationen in Subspezies teilt. Eine

Subspezies ist somit ein Aggregat lokaler Populationen

einer Art. Sie bewohnt in der Regel eine geographische

E. e. eschscholtzii

0 100
—

Kilometer

E. e. klauberi

Unterregion des Verbreitungsgebietes einer Art und
unterscheidet sich taxonomisch von anderen Popula-
tionen der Art. Ein weiteres gut erforschtes Beispiel
sind die Unterarten der nordamerikanischen Berg-
natter Elaphe obsoleta.

Eine bestimmte seltenere Erscheinung einer geogra-
phischen Verbreitungsform von Arten half den Evolu-
tionsokologen in besonderem Male, den Ablauf des
Prozesses der Artbildung zu verstehen: die so genann-
ten Artenkreise. In einem solchen Fall sind eine Reihe
von Populationen einer Art ringférmig um ein groBes,
im Kern fiir sie unbewohnbares Gebiet (zum Beispiel
ein Berggipfel oder eine groBe Wasserfldche) angeord-
net. Unmittelbar benachbarte Populationen unter-
scheiden sich nur geringfiigig und paaren sich noch
miteinander. An den beiden gegeniiberliegenden
Enden des Kreises jedoch, wo er sich schlief3t, sind die
Unterschiede zwischen den Populationen so groB ge-
worden, dass daraus zwei verschiedene Arten gewor-
den sind, die sich nicht mehr miteinander paaren.

Ein gut dokumentiertes Beispiel fiir einen Arten-
kreis ist der Salamander Ensatina eschscholtzii aus der
Pazifikregion der USA (» Abbildung 2.18). In Siidkali-

Abbildung 2.18: Die verschiedenen Unterarten des
Eschscholtz-Salamanders Ensatina eschscholtzii der
kalifornischen Pazifikkiistenregion. Sie stammen alle
von einer gemeinsamen Ausgangspopulation ab. Bei der
Ausbreitung der Art nach Siiden passten sich die Popula-
tionen an ihre lokale Umwelt zu beiden Seiten des San
Joaquin Valley an. Auf der ganzen Lange dieser beiden
Aste konnen sich Individuen benachbarter Populationen
erfolgreich miteinander paaren. Dort, wo sich der Kreis
wieder schlieBt (schwarze Bereiche), sind Paarungen zwi-
schen Individuen der Populationen nicht mehr méglich —
aus den Populationen sind getrennte Arten geworden.
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OKOLOGIE UND MENSCH

B Die Entwicklung von Antibiotikaresistenzen

Mit den Begriffen Adaptation und Evolution verbinden
wir in der Regel Zeitrdume von Millionen Jahren. Den-
noch kann Evolution durch natiirliche Selektion — wie
wir bei der Verdnderung der Schnabelgrofen beim Mittle-
ren Grundfinken (siehe Abbildung 2.3) bereits gesehen
haben — auch in relativ kurzen Zeitrdumen stattfinden,
wenn Populationen plotzlichen Veranderungen ihrer Um-
weltbedingungen ausgesetzt sind. Bei einer bestimmten
Gruppe von Organismen wurde die Evolution durch den
Versuch von uns Menschen beschleunigt, mit dem Hin-
tergrund, diese Lebewesen auszurotten — mit maoglichen
schwerwiegenden Folgen fiir uns selbst.

Antibiotika sind eine Klasse von natiirlichen oder
synthetischen Verbindungen, die das Wachstum von Mi-
kroorganismen hemmen oder sie zerstoren. Ihre Entde-
ckung und der erfolgreiche Einsatz gegen krankheitserre-
gende Mikroorganismen stellen einen der groften Erfolge
der modernen Medizin dar. Seit Mitte des 20.Jahrhun-
derts, als diese Verbindungen erstmals in groBem MaBstab
eingesetzt wurden, konnten durch ihre Fahigkeit, Infekti-
onen und krankheitserregende Bakterien zu bekdmpfen,
zahllose Menschenleben gerettet werden. Doch schon
vier Jahre nach dem Beginn der Massenproduktion von
Penicillin — der ersten dieser Verbindungen — traten erste
Mikroorganismen auf, die dagegen resistent waren.

Mikroorganismen mit Antibiotikaresistenzen verbrei-
ten sich rasch. So waren noch zwischen 1979 und 1987
nach einer Untersuchung der US-Seuchenkontrollbe-
horde CDC nur 0,02 Prozent der Lungenentziindung ver-
ursachenden Bakterienstdmme penizillinresistent. Heute
sind es 6,6 Prozent. 1992 starben in den USA iiber 13.000
Krankenhauspatienten an Bakterieninfektionen durch
antibiotikaresistente Staimme.

Die Zunahme von Antibiotikaresistenzen ist das Er-
gebnis eines evolutiven Prozesses, hervorgerufen durch
den weit verbreiteten Einsatz von Antibiotika und be-
schleunigt durch die natiirlichen Selektion in Richtung
resistenter Bakterienstimme. Sadmtliche Populationen
von Lebewesen, auch Bakterien, weisen eine genetische
Variabilitdt auf, die einzelne Eigenschaften von Indivi-
duen beeinflussen — hier etwa die Fahigkeit eines Bakteri-
ums, den Wirkungen eines Antibiotikums zu widerste-
hen. Durch jeden Antibiotikaeinsatz wird auf die
Bakterien ein Selektionsdruck ausgetibt, der die Ausbrei-
tung einer Resistenz begiinstigt. Wenn ein Patient ein
Antibiotikum einnimmt, totet das Medikament die aller-
meisten Bakterien ab, die wehrlos dagegen sind. Haben
einzelne Bakterien dagegen eine Resistenz entwickelt,
konnen sie tiberleben und sich vermehren. So kénnen sie
ihre Anzahl innerhalb eines Tages millionenfach erho-
hen. Dieser Prozess trdgt sich selbst, wobei immer mehr
Bakterien Resistenzen gegen immer mehr Antibiotika ent-
wickeln. Die antibiotikaresistenten Bakterien werden von
der natiirlichen Selektion begiinstigt. Die stdrkere Anpas-
sung antibiotikaresistenter Individuen an ihre Umwelt

fiihrt dazu, dass in jeder nachfolgenden Generation noch
mehr Bakterien resistent sind.

Eine antibiotikaresistente Infektion kann auf zwei
Arten entstehen: durch eine Infektion mit einem resisten-
ten Bakterienstamm oder dadurch, dass sich mit Beginn
einer Antibiotikabehandlung ein resistenter Stamm im
Korper des Patienten entwickelt. Antibiotikaresistenz
entsteht dadurch, dass ein Bakterium genetisch manifes-
tierte Eigenschaften ausbildet, die Widerstandsfidhigkeit
gegen die Auswirkungen des Medikaments verleihen.
Dies kann auf dreierlei Weise geschehen: Die DNA des
Bakteriums kann spontan mutieren — méglicherweise die
hdufigste Ursache fiir Resistenzen. Auferdem kénnen
Bakterien im Verlauf eines als Transformation bezeich-
neten Vorgangs DNA anderer Bakterien aufnehmen. Dabei
handelt es sich nicht nur um chromosomale Bakterien-
DNA, sondern auch um — héufig in Bakterien zusitzlich
vorhandene — kleinere DNA-Ringe, so genannte Plasmide,
die auch zwischen verschiedenen Bakterienstimmen aus-
getauscht werden konnen. Auf einem solchen Plasmid
finden sich oft Resistenzen gegen unterschiedliche Anti-
biotika. 1968 starben in Guatemala tiber 12.000 Menschen
im Verlauf einer von Bakterien verursachten Durchfall-
epidemie. Der Bakterienstamm enthielt ein Plasmid, das
Resistenzen gegen vier verschiedene Antibiotika trug.

Obwohl bakterielle Antibiotikaresistenz ein natiir-
liches Phdnomen ist, tragen doch auch einige vom Men-
schen verursachte Faktoren zu dem Problem bei, ins-
besondere die nicht sachgerechte Anwendung von Anti-
biotika. So werden beispielsweise nicht selten Antibiotika
gegen Schnupfen, Erkéltung oder Grippe (Influenza) ver-
schrieben — von Viren verursachte Erkrankungen, gegen
die Antibiotika wirkungslos sind. Auch Patienten, die
verordnete Antibiotika nicht bis zum vorgesehenen Ende
der Therapie einnehmen, kénnen dadurch die Entwick-
lung einer Resistenz begiinstigen.

Ein weiterer, in der Offentlichkeit oft erwéhnter Ge-
sichtspunkt ist der Einsatz von Antibiotika in der Tier-
haltung. Gesunden Tieren werden Antibiotika zur Vor-
beugung gegen Erkrankungen verabreicht oder um eine
schnellere Gewichtszunahme zu erreichen. Obwohl ve-
terindrmedizinische Behorden sowie Lebens- und Arz-
neimittelkontrollamter die erlaubte Menge an Antibio-
tikartickstdnden in Gefliigel und anderen Fleischsorten
begrenzen, konnen die Substanzen dennoch zur Entwick-
lung von Resistenzen bei Menschen fithren, die dieses
Fleisch essen.

[} Bei der Behandlung potenziell tédlicher Infektions-
krankheiten verabreicht man den Patienten oft eine
Reihe unterschiedlicher Antibiotika. Warum ist dies
sinnvoll?

F1 Warum stellt die Entwicklung von antibiotikaresis-
tenten Bakterienpopulationen ein Beispiel fiir die na-
ttrliche Selektion dar?
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fornien findet man zwei Unterarten dieser Art, Ensa-
tina eschscholtzii eschscholtzii und Ensatina esch-
scholtzii klauberi. Beide unterscheiden sich auffillig
in der Farbe und kreuzen sich nicht miteinander. Eine
Kette von Populationen, die sich nach Norden und
weiter entlang der Ostseite des Central Valley in Kali-
fornien entlangzieht, verbindet jedoch diese beiden
Unterarten. Entlang dieses Ringes von Populationen
verdndert sich das Farbmuster der Salamander nur
langsam. Der Okologe Robert Stebbins, der dieses Mus-
ter der geographischen Variation dieser Populationen
erstmals 1949 beschrieb, vermutete einen Zusammen-
hang mit der urspriinglichen Ausbreitung der Aus-
gangspopulation von Nordkalifornien aus nach Stiden.
Ein Teil davon wanderte im Westen entlang der Sierra
Nevada und ein anderer Gstlich entlang des Kiisten-
gebirges. Bei ihrer weiteren Ausbreitung nach Siiden
wurden die beiden Populationen durch die Anpassung
an die jeweiligen neuen Umweltfaktoren zunehmend
verschieden. Als sie dann in Siidkalifornien erneut
aufeinandertrafen, hatten sich geniigend Unterschiede
sowie Isolationsmechanismen zwischen ihnen ent-
wickelt, so dass sie sich nicht mehr erfolgreich paaren
konnten. Neuere genetische Untersuchungen bestiti-
gen die Hypothese von Stebbins und liefern uns damit

eine ,Momentaufnahme* des Prozesses der Artbildung.

Adaptationen spiegeln
Kompromisse und
Einschrankungen wider

Seine ererbten Eigenschaften verdankt jeder Organis-
mus den ,,Generationen der Vergangenheit®. Tatsdch-
lich waren es die Vorfahren, die den Prozess der na-
tlirlichen Selektion durchlaufen haben und dabei die
Eigenschaften, die ihre heutigen Nachkommen aus-
zeichnen, erwarben. Es sind die Eigenschaften, die
es dem Organismus erlauben, mit seinen gegenwdérti-
gen Umweltbedingungen zurechtzukommen. Solange
diese dhnlich sind wie bei den Generationen seiner
Vorfahren, bleibt das Individuum an seine Umwelt an-
gepasst. Andern sich jedoch die Umweltbedingungen
in bedeutendem Ausmal, dann sind die Reproduktion
und sogar das Uberleben eines einzelnen Individuums
in Gefahr (siehe Abbildung 2.3). Jede ererbte morpho-
logische, physiologische oder verhaltensbiologische
Eigenschaft (Adaptation) entscheidet dariiber, ob ein

Individuum unter den gegeben Umweltbedingungen

A G = Grenze der Lebensfahigkeit (Pessimum)
W = Wachstum
R = Reproduktion
O = Optimum
i
-
s
>
| ! ! |
G W R (0] R W G

Umweltgradient (Temperatur)

Abbildung 2.19: Reaktion eines Organismus auf einen Umwelt-
gradienten, zum Beispiel ein solcher der Temperatur. Die End-
punkte der Kurve geben die Ober- und Untergrenzen zum Uberleben
an (G). Innerhalb dieser Spanne kann der Organismus wachsen (W)
und sich reproduzieren (R).

einen Anpassungswert im Sinne der Fitness (siehe
Abschnitt 2.1) besitzt oder eine Uberlebenschance hat
oder nicht.

Hatte die Erde eine einzige groBe und konstante
homogene Umwelt, dann konnte womdglich ein ein-
zelner Genotyp mit einer spezifischen Kombination
von Merkmalen allen anderen Organismen in der
Fahigkeit, sich zu entwickeln, zu reproduzieren und
zu Uberleben, {iberlegen sein. Doch dies ist nicht der
Fall — die Umweltbedingungen verdndern sich stdndig.
Deshalb wird die natiirliche Selektion bei sich @ndern-
den Umweltbedingungen auch immer wieder unter-
schiedliche Merkmalseigenschaften hervorbringen.
Um auf seine Umwelt reagieren zu koénnen, stehen
einem Organismus nicht unendlich viele Maoglich-
keiten zur Verfiigung. Er ist je nach Art in eine mehr
oder weniger breite Umweltfaktorenkonstellation ein-
gebunden. Im Zentrum eines Umweltfaktorengradien-
ten befindet sich sein Vorzugsbereich (Prdferendum),
an den Eckpunkten erreicht er seine Toleranzgrenzen.
Jenseits davon ist ein Leben fiir ihn nicht méglich
(» Abbildung 2.19). Solche Grenzen sind Kompro-
misse aufgrund von adaptiven Zwéngen. Die Eigen-
schaften, die es einem Individuum ermoglichen, unter
bestimmten Umweltbedingungen erfolgreich zu sein,
begrenzen zumeist auch den moglichen Erfolg unter
anderen Umweltbedingungen. Dieses generelle, aber
wichtige Konzept ist auch innerhalb unserer Ge-
sellschaft ganz offensichtlich. » Abbildung 2.20 zeigt
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Abbildung 2.20: Willie Shoemaker (a) und Wilt Chamberlain
(b). Beide brillierten in Sportarten, fiir die der jeweils andere korperlich
ungeeignet gewesen ware.

zwei berithmte Sportler. Will Chamberlain war ein
beriithmter Basketballspieler, Willie Shoemaker eine
,Jockey-Legende*. Mit seiner KorpergroBe von 1,49 m
hitte Shoemaker niemals ein professioneller Basket-

ballspieler werden kénnen und der 2,15 m groBe Wilt

Natiirliche Selektion (2.1) Unter natiirlicher Auslese
oder Selektion versteht man den unterschiedlichen Fort-
pflanzungserfolg von Individuen einer Population als Er-
gebnis ihrer Interaktion mit ihrer Umwelt sowie die damit
verbundene Weitergabe genetisch verankerter Merkmale.
Die natiirliche Selektion ist ein Ergebnis zweier Faktoren:
(1) Die Individuen einer Population besitzen im Hinblick
auf bestimmte Erbeigenschaften eine genetische Variabi-
litat. (2) Die verschiedenen Erbeigenschaften haben einen
unterschiedlichen adaptiven Wert fiir das Uberleben und
die Hohe des Reproduktionserfolges. Die so genannte Fit-
ness eines Individuums ldsst sich an dem durchschnitt-
lichen Beitrag adaptiver Erbeigenschaften (eines Allels
oder Genotyps) messen, der fiir die ndchste oder die fol-
genden Generationen geleistet wird. Man unterscheidet
drei Typen von Selektion: gerichtete, stabilisierende und
disruptive.

Vererbung (2.2) Fiir die natiirliche Selektion ist es
erforderlich, dass die Eigenschaften vererblich sind, das
heiBit von den Eltern an die Nachkommen weitergegeben
werden konnen.

Gene (2.3) Die Erbeinheiten sind die Gene. Gene sind
auf den Chromosomen angeordnet. Verschiedene Formen
(Ausbildungen) eines Gens bezeichnet man als Allele. In-
dividuen, die mehrere gleiche Allele eines Gens tragen,
sind in Bezug auf dieses Gen homozygot. Sind die Allele
unterschiedlich, ist das Individuum in Bezug auf dieses
Gen heterozygot. Bei Heterozygoten ist das Allel, das ex-
primiert wird, dominant, das nicht exprimierte ist rezes-

Chamberlain hétte niemals als Erster ein Derby gewon-
nen. Die Gesamtheit der Merkmalseigenschaften, die
eine Person in der einen dieser Sportarten brillieren
lasst, verhindert zugleich, dass sie auch in der anderen
Sportart erfolgreich sein kann. Ebenso bilden die Fa-
higkeiten von Organismen zugleich auch deren Gren-
zen (siehe auch Abbildung 7.1).

Im Laufe der folgenden Kapitel, insbesondere in
Teil III (Kapitel 6 —8), werden wir dieses Grundprinzip
der Kompromisse ndher untersuchen, es auf die An-
passungen von Arten anwenden und sehen, wie sich
verdnderte biotische und abiotische Umweltfaktoren
auf den Vorgang der Adaptation selbst auswirken. Die
anschlieBenden Kapitel gehen darauf ein, wie sich die
Umweltbedingungen in Zeit und Raum verdndern und
Muster und Prozesse hervorrufen, die wir dann in Bio-
zénosen und Okosystemen beobachten kénnen. Doch
zunichst wollen wir die unterschiedlichen Formen
der abiotischen Umwelt iiberall auf der Erde unter-
suchen, die Biithne, auf der sich all die Prozesse der

natiirlichen Selektion und Evolution abspielen.

siv. Die Gesamtheit der Erbinformationen eines Indivi-
duums ist der Genotyp. Die Gesamtheit der exprimierten
Geninformationen, auf die die natiirliche Selektion ein-
wirkt, ist der Phdnotyp. Das Phdnomen, dass ein bestimm-
ter Genotyp unter verschiedenen Umweltbedingungen
eine unterschiedliche phénotypische Gestalt annehmen
kann, bezeichnet man als phéanotypische Plastizitat.
Genetische Variabilitdt (2.4) Genetische Variabilitit
entsteht aus der Rekombination von Genen bei der ge-
schlechtlichen (sexuellen) Vermehrung und durch Muta-
tionen. Genmutationen verdndern Nukleotidsequenzen,
chromosomale Mutationen hingegen die Struktur oder
die Anzahl der Chromosomen. Die Verdopplung bezie-
hungsweise Vervielfachung von ganzen Chromosomen-
sdtzen bezeichnet man als Polyploidie. Sie kommt am
héufigsten bei Pflanzen vor. Einzelne Genmutationen ma-
chen sich nur selten bemerkbar. Die meisten Genmuta-
tionen sind in ihrer Wirkung neutral und sorgen fiir die
genetische Variabilitit in einer Population.

Evolution (2.5) Das Ergebnis der natiirlichen Selek-
tion ist Evolution, die Verdnderung von Genhédufigkeiten
(Genfrequenzen) im Laufe der Zeitachse. Artbildung
durch natiirliche Selektion ist ein Ergebnis der Evolution.
Der Prozess der Artbildung erfordert Verdnderungen von
Genfrequenzen innerhalb von Populationen, die zu einem
reproduktiven Isolationsmechanismus fithren. Dabei han-
delt es sich um Eigenschaften, die den Austausch von
Genen mit der Ausgangspopulation erschweren oder ver-
hindern.



Ubungsfragen

Ub

Das Artkonzept (2.6) Eine Morphospezies ist eine
Gruppe von Individuen, die in ihren wesentlichen dufer-
lichen Merkmalen (Morphologie) untereinander und mit
ihren Nachkommen tibereinstimmt. Eine Biospezies bil-
det eine Fortpflanzungsgemeinschaft. Arten konnen sym-
patrisch oder allopatrisch verbreitet sein. Sie erhalten
ihren Status mithilfe von Isolationsmechanismen auf-
recht.

Artbildung (2.7) Arten entstehen durch die Trennung
des Genpools einer Population von einer anderen tiber
eine unabhingige Entwicklung infolge natiirlicher Selek-
tion und Mutation tiber den Autbau von Isolationsmecha-
nismen. Der Mechanismus der Artbildung ist die allo-
patrische (geographische) Speziation. Wenn der Aufbau
von reproduktiven Isolationsmechanismen innerhalb ei-
ner Population stattfindet, spricht man von sympatrischer
Artbildung. Die hdufigste Form der sympatrischen Artbil-
dung ist die Polyploidie bei Pflanzen.

ungsfragen

Was ist natiirliche Selektion? Welche Bedingun-
gen sind erforderlich, damit sie stattfindet?

David Reznick, ein Okologe an der University of
California, untersuchte den Vorgang der natiir-
lichen Selektion bei Populationen von Guppies
(Poecilia reticulata), kleine StiBwasserfische auf
der Insel Trinidad. Er fand heraus, dass Popula-
tionen in kiistennahen Flussabschnitten oft Opfer
von Raubfischen werden, wihrend Tiere in héher
gelegenen Flussabschnitten von diesen ungestort
bleiben, da nur wenige Raubfische Stromschnel-
len und Wasserfille iiberwinden konnen. Die
DurchschnittsgroBe der Guppies in hoher gele-
genen Flussabschnitten war groBer als die der In-
dividuen in den kiistenndheren Bereichen. Rez-
nick stellte die Hypothese auf, dass die geringere
GroBe der Tiere in den kiistennahen Abschnitten
das Ergebnis des stiarkeren Rduberdrucks auf die
groBeren Fische war — mit anderen Worten, die
Réduber selektierten die Fischpopulationen in
Richtung auf kleinere Individuen. Um diese
Hypothese zu testen, brachte der Wissenschaftler
Tiere aus Kiistenndhe in hoher gelegene (Guppie-
freie) Bereiche flussaufwarts, wo Raubfische keine
Rolle spielten. Nach elf Jahren war unter diesen
Bedingungen die Durchschnittsgrofe der Tiere in
diesen Populationen gréBer als die bei der kiis-

tenndheren Population. Ist dieses Freilandexperi-

Unterschiedliche geographische Verbreitung (2.8)
Arten mit einem grofen geographischen Verbreitungsge-
biet sind 6fter mit einem breiteren Spektrum verschie-
dener Umweltbedingungen konfrontiert als weniger weit
verbreitete Arten. Die unterschiedlichen Umweltbedin-
gungen fiithren oft zu Verdnderungen in vielen morpho-
logischen, physiologischen und verhaltensbiologischen
Eigenschaften. Es kommt zur Ausbildung von Subspezies
(Unterarten).

Kompromisse und Einschrankungen (2.9) Um-
weltfaktoren variieren als selektierende Faktoren rdum-
lich und zeitlich. Demgegentiber verfiigen die Individuen
einer Art nur tiber bestimmte Anpassungen (Adaptatio-
nen) fiir eine existierende Umweltsituation. Wahrend spe-
zifische Eigenschaften zu bestimmten Zeitpunkten und
an bestimmten Lokalititen ein Uberleben und eine Repro-
duktion gewdhrleisten, konnen sie in einer anderen Um-
weltsituation einen negativen Adaptationswert haben.

ment von Reznick ein Beispiel fiir die Wirkung
der natiirlichen Selektion? Erfiillt es die notwen-
digen Bedingungen? Falls ja, um welchen Se-
lektionstyp handelt es sich: gerichtete, stabili-
sierende, disruptive Selektion? Kénnen Sie sich
andere Hypothesen vorstellen, warum die Durch-
schnittsgroBe der Individuen als Ergebnis der
Transplantation der Population in héher gelegene
Gewdsser im Laufe der Zeit zugenommen hat?
Wir gehen von folgenden Annahmen aus: (1) Das
Gen fiir blaue Augen ist rezessiv. (2) Das Gen fiir
braune Augen ist dominant. Es kommt ein Kind
mit blauen Augen zur Welt: Was kénnen Sie da-
raus lber die Augenfarbe von Vater und Mutter
schlieBen? Welche Riickschliisse auf die Geno-
typen der Eltern (in Bezug auf die Augenfarben)
sind moglich? Welchen Genotyp hat das Kind in
Bezug auf die Augenfarbe?

Nennen Sie die beiden Hauptursachen fiir gene-
tische Variabilitdt in einer sich geschlechtlich
fortpflanzenden Population.

Ein Okologe, der die Artenvielfalt von Eidechsen
auf einer kleinen Insel vor der Kiiste Westafri-
kas untersuchte, entdeckte eine Eidechsenart, die
einer anderen auf dem Festland nahe der Kiiste
sehr dhnlich war. Es war nur ein einziger Unter-
schied zwischen den Populationen auf der Insel
und an der Kiiste festzustellen: Mannchen der
Kiistenpopulation hatten einen roten Kopf und

hellgriinen Kérper, wiahrend Mannchen der Insel-
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population ebenfalls einen hellgriinen Kérper, je-
doch auch einen dunkelgriinen Kopf aufwiesen.
Die Weibchen beider Populationen sahen gleich
aus, ndmlich am ganzen Korper hellgriin. In
einer Reihe von Experimenten fand der Oko-
loge heraus, dass Weibchen der Festlandpopula-
tion Médnnchen aus der Inselpopulation nicht als
potenzielle Paarungspartner erkannten (das heilit
nicht auf deren Balzverhalten reagierten). Ebenso
erkannten auch Weibchen von der Inselpopula-
tion Médnnchen aus der Festlandpopulation nicht
als potenzielle Paarungspartner. Wiirden Sie aus
dieser Information schliefen, dass die Insel- und
die Festlandspopulation getrennte Arten sind?
Bei seinen weiteren Untersuchungen verdn-

derte der Forscher das duBlere Erscheinungsbild
der Médnnchen. Den Ménnchen der Inselpopula-
tion wurde der Kopf rot eingefdrbt, den Médnnchen
der Festlandspopulation der rote Kopf griin. Bei
erneuten Paarungsexperimenten reagierten nun
Weibchen der Inselpopulation auf die Mannchen
vom Festland und paarten sich mit ihnen. Das
Gleiche galt auch fiir ,Festlandweibchen“ und
,Inselmidnnchen“. Nehmen wir an, aus diesen
Paarungen entstiinde Nachwuchs, der sich selbst
weiter fortpflanzen kann. Andert sich dadurch
Thre Antwort auf die Frage, ob die beiden Arten als
getrennte Arten betrachtet werden sollten?

[l Was ist der Unterschied zwischen Genotyp und

Phénotyp? Was ist phédnotypische Plastizitat?

Was versteht man unter dem Begriff ,,Genpool“?

[

Was ist der Unterschied zwischen der morpholo-

gischen und der biologischen Definition des Be-

griffes ,, Art“? Kénnen Sie sich Bedingungen vor-
stellen, unter denen die Kriterien fiir die eine

Definition erfiillt sind, die der anderen dagegen

nicht?

[EN Was versteht man unter Artbildung? Unterschei-
den Sie zwischen allopatrischen und sympatri-
schen Modellen der Artbildung.

ET] Was versteht man unter Evolution und was unter

natiirlicher Selektion?
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m Januar 2004 landeten zwei kleine Roboterfahr-

zeuge auf der Marsoberflache. Die Mars Explora-
tion Rovers sollten die Oberfliche des Planeten nach
Hinweisen untersuchen, ob es auf dem Mars jemals
Leben gegeben hat. Die Roboter suchten aber nicht
nach Organismen oder Fossilien zwischen den Felsen,
die die Marsoberfldche iibersden, sondern sie fithrten
verschiedene geologische Untersuchungen durch. Sie
hatten die besondere Aufgabe, nach Spuren von Was-
ser zu suchen. Obwohl es heute kein fliissiges Wasser
auf der Marsoberfldche gibt, lassen sich Hinweise auf
frithere Wasservorkommen in den Mineralien, Gestei-
nen und geologischen Formationen des Planeten nach-
weisen, insbesondere bei jenen, die nur in Anwesen-
heit von Wasser entstehen konnen.

Warum diese Suche nach Wasser als Hinweis auf
Leben? Leben, wie wir es kennen, ist ohne die Existenz
von fliissigem Wasser nicht moglich. Deshalb ist die
Suche nach Spuren von Wasser entscheidend, um so
herauszufinden, ob der Mars jemals eigenes Leben her-
vorbringen konnte. Die Aufgabe der Marsroboter be-

stand also nicht in der Suche nach direkten Beweisen

Der Galapagospinguin (Spheniscus mendiculus).

fiir Leben, sondern sie sollten uns Informationen tiiber
die potenzielle ,,Bewohnbarkeit“ des Mars unter den
dortigen Umweltbedingungen liefern.

Obwohl die Untersuchung der abiotischen Umwelt
die Hauptaufgabe von Disziplinen wie Geologie, Me-
teorologie und Hydrologie ist, so sind diese geowissen-
schaftlichen Disziplinen mit der Okologie doch eng
verbunden, wenn es zum Beispiel um die Frage der
Bewohnbarkeit eines bestimmten Raumes geht und
die dortigen abiotischen Rahmenbedingungen fiir ein
Leben von Organismen erforscht werden sollen. Um
die Verbindung zwischen der Okologie und der Unter-
suchung der abiotischen Umwelt ndher zu erldutern,
begeben wir uns jetzt von der Marsoberfldche zu jener
kleinen Inselgruppe weit vor der Westkiiste Stidameri-
kas, die das Denken des jungen Charles Darwin so sehr
beeinflusst hat — die Galapagosinseln.

Wenn man an Pinguine denkt, kommen einem
meist die eisigen Landschaften der Antarktis in den
Sinn. Und doch sind die Galapagosinseln, die am
Aquator liegen, die Heimat der kleinsten Pinguinart,

des Galapagospinguins (Spheniscus mendiculus). Diese




Die abiotische Umwelt

Tiere werden nur 40 bis 45 Zentimeter groB3 und wie-
gen 2 bis 2,5 Kilogramm. Sie leben ausschlieBlich im
Bereich des Galapagosarchipels und sind damit die-
jenige Pinguinart, die in ihrer Verbreitung die grofBite
Nihe zum Aquator besitzt.

Die Galapagospinguine erndhren sich vorwiegend
von kleinen Fischen wie Meerdschen (Mugilidae) und
Sardellen (Engraulidae) und sind damit von den kalten
Meeresstromungen aus dem Siiden abhéngig, denen
diese Fische bis zu ihren Nahrungsgriinden folgen.
Schon dem jungen Darwin war die Bedeutung dieser
Strémungen, die vom Siidpazifik nach Norden flieen,
bewusst: In Anbetracht der Lage dieser Inseln direkt
am Aquator ist das Klima dort bei weitem nicht iiber-
mdfsig heif3. Dies scheint vor allem auf das aujfSerge-
wéhnlich kalte Wasser zuriickzufiithren zu sein, das
durch den groflen siidlichen Polarstrom hierher ge-
langt (Voyage of the Beagle). Allerdings wehen die vor-
herrschenden Winde, die das kalte Wasser rings um
diese tropischen Inseln in Bewegung bringen, nicht
immer konstant. Immer wieder kommen in periodi-
schen Abstdnden die Passatwinde zum Erliegen und
das Meerwasser um die Galapagosinseln erwarmt sich.
Dies fiihrt zu einem dramatischen Riickgang der Fisch-
populationen, die fiir die Pinguine iiberlebenswichtig
sind. So kam es vor etwa 20 Jahren zu einem schwer-
wiegenden Nahrungsmangel, dem iiber 70 Prozent der
Galapagospinguine zum Opfer fielen. Seitdem hat sich
ihre Zahl wieder erhoht; die Population wird gegen-
wirtig auf etwa 800 Brutpaare geschétzt. Solche Wir-
meperioden wie diese kommen nach historischen An-
gaben seit dem 16.Jahrhundert immer wieder vor und
solche Zeiten akuten Nahrungsmangels haben Pinguin-
populationen dort sicher schon seit der Ankunft ihrer
Vorfahren auf den Inseln immer wieder reduziert.

Aus dieser kurzen Darstellung wird deutlich, dass
ein Verstdndnis der Populationsdynamik der Galapa-
gospinguine sehr stark von einer Analyse der abioti-
schen Faktoren dieser Inseln abhéngt — von Umwelt-
bedingungen, die ihre Bewohnbarkeit durch Pinguin-
populationen beeinflussen. Okologen untersuchen die
Wechselwirkungen zwischen Organismen und ihrer
abiotischen Umwelt in zwei sehr unterschiedlichen
Zeitskalen. Uber den groBen Zeitraum vieler Genera-
tionen betrachtet stellt die abiotische Umwelt eine
wichtige Kraft im Prozess der natiirlichen Selektion
dar und bevorzugt Individuen mit bestimmten Eigen-
schaften gegeniiber anderen (siehe Kapitel 2). In einem

kiirzeren Zeitraum hingegen beeinflusst die abiotische

Umwelt sowohl die physische Leistungsfidhigkeit der
Individuen als auch die Verfiigbarkeit essenzieller
Ressourcen. Beide Faktoren wirken sich direkt auf das
Uberleben, das Wachstum und die Reproduktion der
Individuen einer Population aus. Das eben vorgestellte
Beispiel der Galapagospinguine kann stellvertretend
dazu beitragen, beide Zeitskalen zu demonstrieren.

In evolutiondren Zeitrdumen hat die abiotische
Umwelt der Galapagosinseln Eigenschaften und Ver-
halten der Galapagospinguine durch den Prozess der
natiirlichen Selektion beeinflusst. Zum einen sind die
Tiere aufgrund ihrer geringen GroBe (es ist die kleinste
aller Pinguinarten) in der Lage, Kérperwarme leichter
an die Umgebung abzugeben, eine wichtige Anpas-
sung an das tropische Klima (siehe Kapitel 7). Zum
anderen haben Galapagospinguine anders als die meis-
ten Pinguinarten keine spezifisch festgelegte Brutzeit
und konnen bis zu drei Bruten im Jahr groBziehen.
Dies ist eine Adaptation, um mit der variierenden und
nicht immer gesicherten Nahrungssituation zurecht-
zukommen — ein direktes Ergebnis der unvorherseh-
baren Verdnderungen der Wind- und Meeresstromun-
gen. Um dies zu verstehen, muss man sich mit den
geophysikalischen Bedingungen auseinandersetzen,
die diese Artim Laufe der Evolution im Zuge der natiir-
lichen Selektion hervorgebracht haben.

Bei einer Analyse kiirzerer Zeitrdume sind die jdhr-
lichen Verdnderungen von Stromungen und Wasser-
temperaturen im Bereich des Inselarchipels fiir ein
Verstdndnis der Populationsdynamik der Art entschei-
dend. Eine periodische Ab- und Zunahme der Popu-
lationsgroBe beim Galapagospinguin ist eine direkte
Reaktion auf die jeweilige Verfiigbarkeit von Nahrungs-
ressourcen.

In den folgenden Kapiteln von Teil II analysieren
wir die Eigenschaften der abiotischen Umwelt der
Erde, die das Vorkommen von Organismen direkt be-
einflussen. Wir untersuchen die beiden vorherrschen-
den GroBlebensrdume, die unseren Planeten pragen:
Gewdsser und Festland. Wir beginnen mit dem Klima
der Erde (Kapitel 3), der groBfraumigen Verteilung von
Temperatur, Winden, Niederschldgen, Jahreszeiten
und Meeresstromungen. AnschlieBend befassen wir
uns ndher mit den wichtigsten physikalischen Eigen-
schaften aquatischer (Kapitel 4) und terrestrischer Le-
bensrdume (Kapitel 5). Diese Kapitel bilden dann die
Grundlage fiir die Charakterisierung der Adaptationen
von Pflanzen und Tieren an diese abiotischen Lebens-
bedingungen, den Schwerpunkt von Teil III.
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Die aufgehende Sonne erwarmt die Morgenluft in diesem tropischen Regenwald auf Borneo; Nebel, der sich in der kiihleren Nacht gebildet hat,
beginnt zu verdunsten.

W ie kommt es, dass in einer bestimmten geo-
g

raphischen Region Tropenwdlder vorkommen,
Steppen, Savannen, Laubmischwdlder, Nadelwdlder
oder Tundren? Derjenige Umweltfaktorenkomplex, der
den grofSten Einfluss auf das Vorkommen von Grofs-
okosystemen ausiibt und die Verbreitung von Organis-
men am meisten begrenzt, ist das Klima. Klima ist ei-
ner jener Begriffe, die wir oft nicht korrekt verwenden.
Manchmal wird Klima auch mit Witterung oder Wetter
verwechselt. Wetter ist die Kombination von Tempera-
tur, Feuchtigkeit, Niederschlag, Wind, Bewélkung und
anderen atmosphdrischen Faktoren an einem be-
stimmten Ort in einem kurzen Zeitraum. Witterung
hingegen ist die typische Abfolge aller meteorolo-
gischen Erscheinungen in einem bestimmten Gebiet im
jahreszeitlichen Rhythmus. Als Klima bezeichnet man

dagegen den durchschnittlichen Verlauf der Witterung

eines Gebietes, gemessen iiber einen lingeren Zeit-
raum (zumeist 30 bis 50 Jahre).

Die Struktur der Festland6kosysteme der Erde wird
weitgehend von der dominierenden Vegetation be-
stimmt. Diese ist ihrerseits Ausdruck der vorherr-
schenden physikalischen, chemischen und strahlungs-
energetischen Umweltbedingungen eines Gebietes,
insbesondere des Klimas (siehe Kapitel 23). Geogra-
phische Unterschiede im Klima, vor allem von Tempe-
ratur und Niederschlag, bestimmen die groBrdumige
Verbreitung von Pflanzen und damit die Physiognomie
terrestrischer Okosysteme (» Abbildung 3.1). In die-
sem Kapitel erfahren Sie, wie das Klima die Verfiig-
barkeit von Warme und Wasser auf der Erdoberfldche
bestimmt und die Intensitdt der Solarstrahlung be-
einflusst, die die Pflanzen in ihrem Vorkommen ein-

schrankt.



3.1 Die Erde nimmt die Solarstrahlung auf

Die Erde nimmt die
Solarstrahlung auf

Die Erde nimmt tiber ihre Atmosphérenschichten die
Solarstrahlung auf. Die dort verursachten Wechsel-
wirkungen fithren zu einer Warmeabsorption und er-
zeugen ein spezifisches Muster in der globalen Tem-
peraturverteilung, die im Zusammenspiel mit der
Erddrehung die vorherrschenden Winde und Meeres-
stromungen verursacht. Diese Luft- und Wasserbewe-
gungen wiederum bestimmen das Klima auf der Erde
einschlieBlich ihrer Niederschlagsverteilungen.

Die Solarstrahlung, die von der Sonne emittierte
elektromagnetische Energie, breitet sich mehr oder we-
niger ungehindert durch das Weltall aus, bis sie die
Erdatmosphére erreicht. Wissenschaftler stellen die
Solarstrahlung als Photonenstrom dar, als Energie-
pakete, die sich — so eines der groBen Paradoxa der
Naturwissenschaft — je nach Sichtweise als Wellen
(Schwingungen) oder als Teilchen (Korpuskel) verhal-
ten. Energiewellen werden charakterisiert durch ihre
Wellenldnge (1, lambda) — die Distanz zwischen zwei
Wellenbergen — oder durch ihre Frequenz (v, nii) — die
Anzahl von Wellenbergen, die pro Sekunde einen ge-
gebenen Punkt passieren. Alle Korper geben Strah-
lungsenergie in der Regel in Form eines breiten Wel-
lenldngenspektrums auch wieder ab (siehe den Kas-
ten Quantitative Okologie: Energieiibertragung durch
Strahlung, auf Seite 65). Die Qualitdt der ausgestrahl-
ten Energie hdngt jedoch von der Temperatur des emit-
tierenden Korpers ab (» Abbildung 3.2). Je hoher seine
Temperatur ist, desto energiereicher sind die von ihm
emittierten Photonen und umso kiirzer sind die Wel-

lenldngen. Als Folge der sehr hohen Temperaturen gibt

Prarie

Wald auf Eichen- Eichen-

gemaBigt (Quercus) (Quercus)-
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die Sonnenoberfliche (+5800°C) vorwiegend kurz-
wellige Strahlung ab. Kiltere Koérper wie unsere Erd-
oberfldche (Durchschnittstemperatur +15°C) emittie-
ren dagegen eher langwellige Strahlung.

Die mittlere Einstrahlungsenergie, die an der du-
Beren Atmosphédrenschicht gemessen wird, betrédgt
1370 Wm=. Man bezeichnet diesen Wert als Solar-
konstante. Wenn wir die gesamte Solarstrahlung, die
die Atmosphire erreicht, als 100 Prozent ansetzen,
dann gelangen im Durchschnitt nur 51 Prozent bis
zum Erdboden. Diese die Erdoberfliche erreichende
Gesamtstrahlung nennt man Globalstrahlung. Sie ist
die Summe aus direkter Solarstrahlung und diffuser
Himmelsstrahlung. Was geschieht mit der iibrigen
Strahlungsenergie? Durch die diffuse Strahlung in der
Atmosphidre, erzeugt an Wolken und Staubpartikeln,
werden durchschnittlich 26 Prozent und iiber die
Erdoberfldche selbst weitere 4 Prozent (insgesamt also
30 Prozent) wieder ins All zuriickreflektiert (» Abbil-
dung 3.3). Das Verhiltnis zwischen einfallender und
reflektierter kurzwelliger Strahlung von der Erdober-
flache bezeichnet man als Albedo. Weitere 19 Prozent
absorbieren unter anderem an Wasserdampf und an
anderen atmosphérischen Gasen, womit nur noch
51 Prozent der Strahlung die Erdoberflache erreichen.

Von diesen 51 Prozent gehen 30 Prozent als War-
mefluss zuriick in die Atmosphire. Dies geschieht
durch den latenten Wirmefluss (23 Prozent) iiber Ver-
dunstungswérme, im Wesentlichen {iber die geregelte
Verdunstung der Pflanzen (Transpiration), die unge-
regelte Verdunstung pflanzlicher Oberflichen (Inter-
zeptionsverdunstung) sowie die physikalische Ver-
dunstung von Wasser aus dem Boden und tiber den

Flachen von Gewéssern (Evaporation). Diese Vorgidnge

Abbildung 3.1: Vegetations-
zonierung in Nord- und Mit-
telamerika von Ost nach
West und von Siid nach Nord.
(@) In der Ost-West-Zonierung
spiegeln sich die abnehmenden
Jahresniederschlage wider (nicht
beriicksichtigt sind die Rocky
Mountains). (b) Bei der Siid-Nord-
Zonierung zeigt sich eine Ab-
folge von tropisch-subtropischen
Waldern zu sommergriinen Laub-
waldern bis zu borealen Nadel-
waldern und zur Tundra. Siehe
auch Kapitel 23 (ber die Eigen-
schaften und die Verbreitung
terrestrischer Okosysteme.

trockenes Wiste

Grasland

borealer Tundra

Nadelwald
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Abbildung 3.2: Die Wellenlénge der von einem Korper abgegebenen Strahlung héngt von seiner Temperatur ab. Die Sonne mit einer
mittleren Oberflachentemperatur von + 5800 °C strahlt wesentlich kurzwelligeres Licht aus als die Erde, die mit ihrer mittleren Oberflachentem-
peratur von nur + 15 °C eine langwelligere Strahlung abgibt. Beachten Sie beim Vergleich der beiden Grafiken die unterschiedlichen MaBstabe.
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Energiebilanz (in die Atmosphare eintreffende Solarstrahlung = 100):
Aufnahme: 51 + 96 = 147
Abgabe: 30 + 117 = 147

Abbildung 3.3: Das globale Energiegleichgewicht. Die Gewinne setzen sich aus der eintreffenden (kurzwelligen) Solarstrahlung und der auf
die Erde zurlickgestrahlten, durch den natiirlichen Treibhauseffekt bedingten langwelligen Warmestrahlung zusammen. Zu den Verlusten gehdren
Transpiration, Interzeptionsverdunstung, Evaporation und Erwarmung erdnaher Luftschichten sowie von der Erde abgestrahlte langwellige Ener-
gie der Land- und Wasserflachen. Hinzu kommt die hier nicht dargestellte kurzwellige Riickstrahlung (Albedo). Die Zahlenangaben stellen Pro-
zentwerte dar, wobei die in die Atmosphare eingestrahlte Solarstrahlung gleich 100 Prozent gesetzt wurde.
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fasst man unter dem Begriff Evapotranspiration zu-
sammen. Weitere 7 Prozent dienen zur Erwdrmung der
erdnahen Luftschichten (fithlbarer Wérmefluss). Da-
mit bleiben 21 Prozent zur Erwdrmung der Landmas-
sen und Ozeane iibrig. Die Land- und Wasserflachen
emittieren selbst wiederum langwellige Strahlung an
die Atmosphére. Dabei wird sogar mehr als 21 Prozent
absorbierte Solarstrahlung abgegeben, ndmlich insge-
samt etwa 117 Prozent. Wie ist das mdglich, obwohl
die Erdoberfldche nur wihrend des Tages kurzwellige
Solarstrahlung erhilt, die Warmestrahlung jedoch so-
wohl am Tage als auch in der Nacht emittiert wird? Au-
Berdem ldsst die Atmosphédre nur einen kleinen Teil
der Energie (6 Prozent) wieder ins Weltall entweichen.
Der grofite Teil (111 Prozent) wird {iber Wasserdampf,
CO, und andere Treibhausgase in der Atmosphére
(Troposphére) gespeichert. Ein GroBteil dieser Energie
(96 Prozent) wird wieder zur Erde zuriickgestrahlt und
erzeugt dadurch den wichtigen natiirlichen Treibhaus-
effekt (siehe Kapitel 29), der fiir die Aufrechterhaltung
der lebenserhaltenden Oberfldichentemperaturen ent-
scheidend ist. Durch diesen Prozess ist gewihrleistet,
dass die Oberflaichentemperatur der Erde durchschnitt-
lich nicht —18°C, sondern + 15 °C betrdgt. So bekommt
die Erdoberfliche fast doppelt so viel langwellige
Strahlung aus der Atmosphére wieder zurtick (96 Pro-
zent), wie kurzwellige aus der Solarstrahlung eintrifft
(51 Prozent). Bei all diesen Austauschvorgdangen wird
die an der Erdoberfldche verloren gegangene Energie
(30 + 117 Prozent = 147 Prozent) exakt durch die ge-
wonnene Energie (51 + 96 Prozent = 147 Prozent) wie-
der ausgeglichen (siehe Abbildung 3.3). Somit besteht
ein globales Energiegleichgewicht.

Die von der Sonne ausgesandte elektromagnetische
Strahlung besteht aus einem Spektrum verschiedener

Wellenldngen. Die Wellenldngen zwischen etwa 400

10.000

100.000  (nach Halverson und Smith,

1979).

und 700 nm (1 Nanometer = 1 Milliardstel [10-°] Me-
ter) umfassen das fiir uns sichtbare Licht (» Abbil-
dung 3.4). Diese Wellenldngen bezeichnet man auch
als photosynthetisch ausnutzbare Strahlung (englisch
PAR), da die Strahlung in diesem Bereich von den grii-
nen Pflanzen als Energiequelle zur Photosynthese ge-
nutzt wird (siehe Kapitel 6). Im Bereich der kiirzeren
Wellenldngen schlieBit sich an das sichtbare Licht die
UV-Strahlung an. Man unterscheidet zwei Bereiche
ultravioletter Strahlung: UV-A mit Wellenldngen zwi-
schen 315 und 380 nm sowie UV-B von 280 bis 315 nm.
Im Bereich der groferen Wellenldngen geht das sicht-
bare Licht in die Infrarot-Strahlung (IR) tber. Zum
,nahen Infrarot“ zdhlt man Wellenldngen zwischen
die
eigentliche Warmestrahlung, umfasst den Bereich zwi-
schen 4000 und 100000 nm.

ungefdhr 740 und 4000 nm, das ,.ferne Infrarot”,

Die Solarstrahlung
verandert sich mit den
Jahreszeiten

Der Anteil der Sonnenenergie, der die Erdoberfldche
erreicht, variiert stark mit dem jeweiligen Breitengrad
(» Abbildung 3.5). Zwei Faktoren beeinflussen diese
Unterschiede. Erstens erreicht die Strahlung die pol-
ndheren Regionen in einem flacheren Einfallswinkel
als am Aquator, wodurch die Strahlungsbiindel iiber
eine groBere Flache verteilt sind. Zweitens muss die
Strahlung, die in einem flachen Winkel auftrifft, eine
dickere Luftschicht durchdringen. Dabei trifft sie auf
eine groBere Zahl molekularer Teilchen in der Atmo-
sphire, die dann auch einen groBeren Anteil der Strah-
lung in den Weltraum wieder zuriickreflektieren oder

absorbieren.
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Abbildung 3.5: Die Solarstrahlung. Wenn sie die Erde in den hohe-
ren Breiten erreicht, trifft sie in einem flacheren Winkel auf und verteilt
sich Gber eine groBere Flache. Die auftreffende Strahlung ist daher we-
niger intensiv als bei einem gleich groBen Strahlenbiindel, das senk-
recht auf den Aquator und damit auf eine kleinere Fliche auftrifft.

Wihrend die je nach Breitengrad unterschiedliche
Einstrahlung die vom Aquator zu den Polen hin abneh-
menden Temperaturen erkldren kann, gilt dies nicht
fiir die regelméBigen jahreszeitlichen Temperaturver-
dnderungen in den gemé&Bigten Breiten. Wodurch ent-
stehen die Jahreszeiten in bestimmten Regionen der
Erde? Warum weichen die heien Sommertage den

bunten Farben des Herbstes oder die kalten und

Juni-Solstitium: nérdliche
Hemisphare der Sonne zugewandt;
Sommerbeginn in der nérdlichen
Hemisphare; Winterbeginn in der
sudlichen Hemisphare.

konstante Neigung\‘

um 23,5°

September-Aquinoktium: Aquator
wird direkt von der Sonne bestrahlt; kein
Pol ist der Sonne zugewandt; Uberall auf
der Erde 12 Stunden Tag und 12 Stunden Nacht.

schneebedeckten Winterlandschaften mit dem Friih-
lingsbeginn den gemiBigten widrmeren Temperaturen
und einem frischen Griin in der Vegetation? Die Er-
klarung hierfiir ist recht einfach: Die Erdachse steht
nicht senkrecht zur Umlaufbahn der Erde um die
Sonne, sondern sie ist leicht geneigt.

Wie alle Planeten ist auch die Erde zwei unter-
schiedlichen Bewegungsmustern unterworfen. Wah-
rend sie sich in Form einer Ellipse um die Sonne be-
wegt, rotiert sie zugleich um ihre eigene Achse, die
durch den Nord- und Siidpol verlduft. Hierdurch ent-
stehen Tag und Nacht. Auf ihrer Umlaufbahn um die
Sonne bleibt die Erde in der gleichen Ebene, der so
genannten Ebene der Ekliptik, wie alle anderen Plane-
ten mit der Ausnahme Pluto. Der Begriff , Ekliptik”
kommt daher, dass Verdunklungen eines Planeten
(Eklipsen) auftreten konnen, wenn sich zwei Planeten
in ihrer Umlaufbahn iiberlagern, im Falle der Erde bei
der Mond- und Sonnenfinsternis. Die Umlaufbahn
wird durch die Exzentrizitit charakterisiert, die unter-
schiedliche GroBe der Achsen der Ellipse. Dariiber
hinaus ist die Erdachse auflerdem um 23,5° geneigt.
Dieser Winkel wird als die Schiefe der Ekliptik (Obli-
quitat) bezeichnet, ein Wert, der iiber Millionen von
Jahren konstant ist (» Abbildung 3.6). Diese ,,Schiefe*
ist fiir die jahreszeitlichen Schwankungen von Tempe-
ratur und Tageslingen verantwortlich. Nur am Aqua-
tor ist es an jedem Tag des Jahres exakt zwdlf Stunden

Maérz-Aquinoktium: Aquator wird direkt von der Sonne
bestrahlt; kein Pol ist der Sonne zugewandt; tberall auf
der Erde 12 Stunden Tag und 12 Stunden Nacht.

/Eezember—SoIstitium: nérdliche Hemi-
sphéare von der Sonne abgewandyt;

Winterbeginn in der nérdlichen Hemi-
sphare; Sommerbeginn in der stdlichen
Hemisphare.

Abbildung 3.6: Sonnenstandswinkel und bestrahlte Flachen auf der Nordhalbkugel zu Sommer- und Winteranfang sowie zu Friihlings-

und Herbstbeginn.
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QUANTITATIVE OKOLOGIE

B Energielibertragung durch Strahlung

Energie (Warme) kann auf dreierlei Weise von einem auf
einen anderen Korper tibertragen werden. Als Konduk-
tion (Wirmeleitung) bezeichnet man die Ubertragung von
Energie (Wdarme) durch Molekularbewegungen. Hierzu
miissen die beiden Korper in direktem Kontakt miteinan-
der stehen. Konduktion steht hierbei fiir die Ubertragung
von Wérmeenergie zwischen Festkorpern. Die Energie-
tibertragung durch die Molekularbewegungen einer Fliis-
sigkeit oder eines Gases nennt man Konvektion (Massen-
austausch). Die dritte Form der Energietibertragung ist die
Radiation (Warmeausstrahlung).

Die von der Sonne stindig ausstromende Strahlungs-
energie (Solarstrahlung) héilt das Klimasystem der Erde in
Gang. Elektromagnetische Strahlung kann nur von sol-
chen Kérpern emittiert werden, deren Temperatur tiber
der niedrigsten theoretischen Temperatur liegt, dem abso-
luten Temperaturnullpunkt (0°K oder —273,15°C). Bei
diesem Wert ist die kinetische Energie der Elementarteil-
chen gleich Null. Die Ubertragung von Strahlungswérme
(Radiation) unterscheidet sich von der Konduktion und
Konvektion dadurch, dass hier kein Medium erforderlich
ist. Die Energie wird in Form von Photonen iibertragen,
die sich mit Lichtgeschwindigkeit fortbewegen. Die So-
larstrahlung umfasst den Bereich ultraviolette Strahlung,
sichtbares Licht und einen Teil der Infrarotstrahlung
(siehe Abbildung 3.3 und 3.4).

Der Betrag der von einem beliebigen Kérper an seine
Umgebung abgestrahlten Energie ist abhdngig von seiner
Temperatur und wird durch folgende Gleichung be-
schrieben:

Temperatur des
Koérpers in Kelvin

Emittierte Energie
in Watt (W)
pro m2 pro Sekunde

\Q=GT4

\

Stefan-Boltzmann-Konstante
(5,67 - 108 W/m2 - K4)

Wir kénnen diese Formel beispielsweise zur Berechnung
der pro Quadratmeter von der Sonne ausgesandten
Strahlungsenergie (Durchschnittstemperatur der Sonne
6000 °K) nutzen:

5,67 - 10® [W/m? - K*] - 6000* [K] = 7,3 - 107 [W/m?]

Diese Berechnung gibt uns die maximale Strahlung an,
die eine Oberfldche bei einer gegebenen Temperatur ab-
strahlen kann.

Einen idealisierten Korper, der jegliche auftreffende
Strahlung absorbiert, bezeichnet man als Schwarzen Kor-
per. Dieser besitzt das Absorptionsvermégen von 1. Da

nach dem Kirchhoff’schen Strahlungsgesetz der Thermo-
dynamik das Verhdltnis des Emissionsvermogens zum
Absorptionsvermdégen bei einer bestimmten Wellenldnge
und einer bestimmten Temperatur fiir alle Korper gleich
ist, strahlt ein Korper umso besser, je wirksamer er Strah-
lung absorbiert. Die meisten Korper sind keine Schwar-
zen Korper und emittieren nur einen gewissen Bruchteil
der Wirmestrahlung eines Schwarzen Korpers. Diesen
Bruchteil bezeichnet man als Emissionsgrad. Die Werte
des Emissionsgrades liegen zwischen 0 und 1,0. Wenn
eine Oberfliche nur halb so viel Energie abstrahlt wie
ein Schwarzer Korper, spricht man von einem Emissions-
grad von 0,5. Emittiert er ein Zehntel oder 0,1 dieses
Maximalwertes, betrdgt der Emissionsgrad 0,1 usw. Stark
reflektierende Objekte haben ein Absorptionsvermogen
nahe 0, matte oder schwarze Objekte haben einen Wert
nahe 1. Sonne und Erde verhalten sich anndhernd wie
Schwarze Kérper. Unter Einbeziehung des Begriffes des
Emissionsgrades (e) konnen wir die oben dargestellte
Gleichung wie folgt abdndern, um sie so auf alle Objekte
anzuwenden:

Q=ecT*

Normalerweise emittieren Objekte immer Strahlung
zahlreicher verschiedener Wellenldngen (siehe Abbil-
dung 3.2). Eine bestimmte Wellenldnge ist dabei jedoch
immer am stirksten vertreten. Diese vorherrschende Wel-
lenlédnge A, ist von der Temperatur abhédngig, wobei die
Wellenlédnge bei sinkender Temperatur groBer wird (siehe
Abbildung 3.2). Die dominierende Wellenldnge eines Ob-
jektes kann man mithilfe des Wien'schen Strahlungsge-
setzes ermitteln:

Amax = 2897 pm/T[K]

Dabei ist T die Temperatur des Objektes in Kelvin
(K =°C + 273,15). Mit dieser Formel lassen sich auch die
verschiedenen dominierenden Wellenldngen der Strah-
lung von Erde und Sonne in Abbildung 3.2 berechnen.

I Der Emissionsgrad des menschlichen Kérpers betriigt
e =0,7. Berechnen Sie die an die Umgebung abgege-
bene Strahlungsenergie Thres Korpers (pro m2 Ober-
flache) unter der Annahme einer Oberfldchentempe-
ratur von 37 °C (ca. 310 °K).

F31 Welche Wellenlidnge hat die von Threm Kérper ausge-
sandte dominante Strahlung? Identifizieren Sie diese
Strahlung anhand von Abbildung 3.4 (nahes/fernes
Infrarot, sichtbares Licht usw.). Beachten Sie, dass die
Zahlen in Abbildung 3.4 die Einheit Nanometer (nm)
haben, wihrend die hier durchgefiihrten Berechnun-
gen in der Einheit Mikrometer (pm) erfolgen. Fiir ei-
nen Vergleich miissen die Werte zuerst umgerechnet
werden (1 nm = 1000 pm).
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hell und zwo6lf Stunden dunkel. Man spricht deshalb
dort von einem Tageszeitenklima gegeniiber dem Jah-
reszeitenklima der geméBigten Breiten. An den Tagen
der Tag- und Nachtgleiche (Aquinoktium), dem Friih-
lingsanfang am 21. Mérz und dem Herbstanfang am
22. September, trifft das Sonnenlicht senkrecht auf
den Aquator. In diesen Zeiten wird die Aquatorregion
am stédrksten aufgeheizt und an jedem Ort auf der Erde
sind Tag und Nacht mit zwdlf Stunden gleich lang.
Am Sommeranfang der Nordhalbkugel (21.Juni)
steht die Sonne senkrecht iiber dem nérdlichen Wen-
dekreis (23,5° nordliche Breite). Dies ist der ldngste
Tag der nordlichen Hemisphédre. An diesem Tag ist
zugleich Winteranfang auf der Siidhalbkugel. Am
Winteranfang der Nordhalbkugel (22. Dezember) steht

gemaBigte Region tropische Region

die Sonne dagegen senkrecht iiber dem siidlichen
Wendekreis (23,5° siidliche Breite). An diesem Tag ist
Sommeranfang auf der Stidhalbkugel, wahrend die
Nordhemisphére ihre kiirzesten Tage und niedrige
Temperaturen erlebt (Solstitium).

Die jahreszeitlichen Schwankungen von Solarstrah-
lung, Temperatur und Tagesldnge nehmen mit der geo-
graphischen Breite zu. Am nérdlichen und siidlichen
Polarkreis (66,5° nordliche beziehungsweise stidliche
Breite) schwankt die tdgliche Dauer der Einstrahlung
im Laufe des Jahres zwischen Null und 24 Stunden.
Am Winteranfang geht die Sonne tiberhaupt nicht auf,
am Sommeranfang nicht unter.

» Abbildung 3.7 zeigt die jdhrlichen, jahreszeit-

lichen und tdglichen Schwankungen der Solarstrah-

subpolare Region
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Abbildung 3.7: Jahrliche Schwankungen der Solarstrahlung auf der Erde. (a) Mittlere jahrliche Solarstrahlung an der Erdoberflache
(W/m?) ohne Albedo (kurzwellige Riickstrahlung). (b) Veranderungen der Solarstrahlung im Jahresverlauf an drei Orten: in der gemaBigten Breite,
in den Tropen und in der subpolaren Region. (c) Tagliche Schwankungen der Solarstrahlung an zwei Tagen im Jahr: Sommer- und Winter-Solsti-
tium der Nordhalbkugel in der gemaBigten Breite, in den Tropen und in der subpolaren Region (nach Barry und Chorley 1992).
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lung fiir verschiedene Breitengrade. Obwohl theore-
tisch jeder Punkt der Erdoberfliche im Jahresverlauf
die gleiche Menge an Solarstrahlung bekommt, ist
doch die Gesamtstrahlung in den héheren Breiten, wo
die Sonne niemals senkrecht steht, am geringsten.

Diese unterschiedliche Intensitdt der Solarstrahlung

bestimmt in verschiedenen Regionen der Erde auch
die dortigen lokalen jdhrlichen Durchschnittstempe-
raturen (» Abbildung 3.8). So sind die jdhrlichen
Durchschnittstemperaturen in den Tropen entspre-
chend am hochsten und nehmen in Richtung der
Pole ab.

(a) Globale Januar-Isothermen (Linien gleicher Temperatur)

(b) Globale Juli-Isothermen (Linien gleicher Temperatur)

Abbildung 3.8: Monatstemperaturmittel reduziert auf die Hohe des Meeresspiegels. (a) Durchschnittstemperaturen auf Meereshohe (in
°C) im Januar. (b) Durchschnittstemperaturen auf Meereshéhe (in °C) im Juli. Beachten Sie bei den Januar-Werten die niedrigeren Temperaturen
auf der Nordhalbkugel und die hoheren in der Stidhemisphare — eine Verteilung, die sich beim Wechsel zum Nord-Sommer beziehungsweise Stid-

Winter (Juli) umkehrt (unterbrochene Linie: Aquator).
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Die Lufttemperatur nimmt
mit der Hohe ab

3.3

Wihrend die unterschiedliche Intensitdt und Ein-

strahlungsdauer die Temperaturschwankungen an der
Erdoberfldche je nach geographischer Breite, Tages-
und Jahreszeit zu erkldren vermag, begriindet dies je-
doch nicht, warum die Luft mit steigender Hohe tiber
dem Meeresspiegel kilter wird. So erhebt sich mit
5895 m Hohe der Kilimandscharo aus der heiBlen
Ebene Ostafrikas (» Abbildung 3.9), dessen Gipfel
schnee- und eisbedeckt ist. Der Grund fiir diese schein-
bare Kuriositédt von Schnee und Eis in den Tropen liegt
in den physikalischen Eigenschaften der Luft.

Die Masse samtlicher Luftmolekiile der Atmosphére
betrdgt 5000 Billionen Tonnen. Das Gewicht der Luft
iibt somit eine groBe Kraft auf die Erdoberfldche aus.
Den jeweiligen Betrag, der auf eine bestimmte Ober-
flaiche wirkt, bezeichnet man als Luftdruck. Stellen
wir uns eine senkrechte Luftsdule vor: Den Druck an
jeder beliebigen Stelle kann man als die Gesamtmasse
der Luft oberhalb dieses Punktes angeben. Mit zuneh-
mender Hohe tiber dem Meeresspiegel nimmt ihr An-
teil ab. Zwar sinkt der Luftdruck stetig mit steigender
Hohe, doch zugleich sinkt auch die Rate der Abnahme
(» Abbildung 3.10).

Aufgrund des hoheren Luftdrucks an der Erdober-
flache ist dort die Dichte der Luft (die Anzahl an Luft-
molekiilen pro Volumeneinheit) am groften. Mit stei-
gender Hohe nimmt sie parallel zum Luftdruck ab. In
50 km Hohe betrdagt der Luftdruck nur noch 0,1 Pro-

zent des Wertes in Meereshéhe. Die Atmosphére er-

Abbildung 3.9: Der Kilimandscharo. Trotz Aquatornihe ist der Kili-
mandscharo in Ostafrika schnee- und eishedeckt und tragt in Gipfel-
nahe tundradhnliche Vegetation. Die globale Erwarmung fihrt zu
einem rapiden Abschmelzen seiner Schneekappe. Seit 1912 ist die
Schnee- und Eishedeckung um 82 Prozent geschrumpft.
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Abbildung 3.10: Mit steigender Hohe iiber dem Meeresspiegel
nehmen Luftdruck und -dichte ab.

streckt sich jedoch noch viele hundert Kilometer wei-
ter, wird immer diinner und verschmilzt allméahlich
mit dem Weltall.

Wihrend Luftdruck und Dichte gleichméBig mit
steigender Hohe iiber dem Meeresspiegel abnehmen,
ist das vertikale Profil der Lufttemperatur etwas kom-
plizierter. Bis zu einer durchschnittlichen Héhe von
etwa 11 km nimmt die Lufttemperatur konstant ab. Die
Rate der hohenabhdngigen Temperaturabnahme be-
zeichnet man als vertikales Temperaturgefille.

Bei weiter steigender Hohe wird die Temperaturab-
nahme von zwei Faktoren beeinflusst. Wenn Luftmole-
kiile zusammenstoBen, entsteht Warme. Aufgrund der
hoheren Luftdichte an der Erdoberfldche resultiert bei
einer hoheren Anzahl von MolekiillzusammenstoBen
auch mehr Wérme als in groBerer Hohe. Der Haupt-
grund fiir die sinkende Temperatur in groBer Hohe
ist jedoch die parallel zur Hohe abnehmende ,,Wéarme-
wirkung” der Erdoberfliche. Diese gibt langwellige
Wirmestrahlung ab und erwédrmt dabei die erdnahen
Luftschichten intensiver. Die Warme steigt weiter auf,
denn Warme flieft spontan in kéltere Bereiche ab — je-
doch kontinuierlich umso langsamer, je stirker sich
die von der Oberfldiche abgestrahlte Energie verteilt
und damit geringer wird.

Anders als Luftdruck und -dichte nimmt die Luft-
temperatur damit nicht mit steigender Hohe konti-
nuierlich ab. Tatsdchlich sind in bestimmten Héhen
wieder abrupte Temperaturwechsel zu verzeichnen.

Diese Hohen werden zur Unterscheidung verschiede-
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ner Bereiche der Erdatmosphére verwendet (» Abbil-
dung 3.11).

Die unterste Schicht wird als Troposphére bezeich-
net. Es ist diejenige Schicht, in der aufgrund der abio-
tischen Umweltfaktoren, insbesondere der giinstigen
Temperaturbedingungen, Lebewesen vorkommen kon-
nen, wo es Wolkenbildung, Stiirme, Regen, Trocken-
heit gibt, wo die Luftzirkulation besonders stark ist
und sich das Wetter abspielt. Die Hohe der Tropo-
sphiére ist von der jeweiligen Temperatur der Erdober-
fliche abhédngig und liegt in den Tropen bei etwa
16 km, in den Polregionen dagegen nur bei etwa 8 bis
10 km. Dariiber liegt die relativ windstille Strato-
sphire, getrennt von der Troposphédre durch eine
Schicht, die man als Tropopause bezeichnet. Die Stra-
tosphiére, die bis in eine Hohe von etwa 50 km reicht,
besitzt in ihrem oberen Bereich eine besonders hohe
Ozonkonzentration (Ozonschicht), die die harte UV-
Strahlung des Sonnenlichtes auffangt, ein fiir die Or-
ganismen der Troposphére besonders wichtiger Filter-
vorgang. In der recht trockenen Stratosphire steigt die
Temperatur durch die erhohte Molekiildichte und
durch Absorptionsvorgidnge in der Ozonschicht wie-
der an. Von 50 km bis in eine Hohe von 80 km reicht
die Mesosphire, von der Stratosphédre durch eine
Ubergangsschicht, die so genannte Stratopause, ge-
trennt. In der Mesosphédre kommt es zu einer deut-
lichen Temperaturabkiihlung. Uber der darauffolgen-
den Grenzschicht (Mesopause) erstreckt sich bis in
eine Hohe von etwa 640 km die durch eine hohe Ionen-
dichte geprigte Ionosphére, die aufgrund ihrer beson-
ders hohen Temperaturen (in 400 km Hohe bis zu
+1200 °C) auch als Thermosphire bezeichnet wird.
Die duBerste Schicht der Atmosphére ist die bis in etwa
9600 km reichende Exosphire. Allgemein betrachtet
ist die Atmosphére ein Gemisch verschiedener Gase,
die die Erde aufgrund ihrer Gravitation festhalt.

Bis jetzt haben wir bei unseren Uberlegungen iiber
die Ursache der in der Troposphdre abnehmenden
Temperatur mit steigender Hohe noch keine vertikalen
Luftbewegungen zwischen Erdoberflache und héheren
Luftschichten beriicksichtigt. Allerdings erfahrt Luft,
die sich erwdrmt, einen Auftrieb und steigt nach oben
(wie ein HeiBluftballon). Wenn eine gegebene Luft-
menge aufsteigt, bewirkt der sinkende Luftdruck auf-
grund der Gesetze der Thermodynamik, dass sie sich
ausdehnt und abkiihlt. Diese Abkiihlung durch Aus-
dehnung anstatt durch Warmeverlust an die Um-
gebung bezeichnet man als adiabatische Abkiihlung.
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Abbildung 3.11: Veranderungen der globalen Durchschnitts-
temperaturen mit zunehmender Hohe iiber dem Meeresspiegel.
Angegeben sind die verschiedenen Atmospharenschichten; zum Ver-
gleich der hochste Gipfel der Erde, der Mount Everest (8846 m Uber
dem Meeresspiegel) (nach Graedel und Crutzen, 1995).

Der gleiche Vorgang kommt auch in einer Klimaanlage
oder einem Kiihlschrank zur Anwendung, wo ein
Kiltemittel zusammengepresst wird. Beim Ubergang
des Kaltemittels vom Kompressor zu den Kiihlschlau-
fen sinkt der Druck, das Kiltemittel dehnt sich aus
und kiihlt sich ab. Die Rate der adiabatischen Abkiih-
lung hédngt von der Luftfeuchtigkeit ab. Bei trockener
Luft betrédgt sie etwa 1 °C pro 100 m Hohenunterschied
(trocken-adiabatisch). Feuchte Luft kiihlt sich auf-
grund der freiwerdenden Verdunstungswirme lang-
samer ab (etwa 0,6°C pro 100 m); dies bezeichnet
man als feucht-adiabatisch. Luft, die zum Beispiel in
den Siidalpen feucht-adiabatisch aufsteigt und im
Inntal trocken-adiabatisch absteigt, bedingt den Fohn-
effekt.

Luftmassen zirkulieren
rund um die Erde

3.4

Die diinne Luftschicht, die die Erde umhiillt — die
Atmosphére —, ist nicht statisch. Sie ist in stdndiger Be-

wegung, angetrieben durch das Aufsteigen und Absin-

ken von Luftmassen und durch die Drehung der Erde
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Luft kthlt sich ab und sinkt zur
Erdoberflache, von wo sie wieder
zum Aquator zuruckflieBt.

Warme Luft
steigt am Aquator
auf und flieBt
nach Norden und
Saden.

Abbildung 3.12: Die theoretische Bildung zweier globaler Luft-
zellen einschlieBlich ihrer vorherrschenden Windstromungen
bei fehlender Erdrotation. Am Aquator erwérmte Luft steigt auf und
bewegt sich nach Norden und Stiden. Beim Abkihlen sinkt sie in Pol-
nahe wieder ab und flieBt zuriick zum Aquator.

um ihre Achse. Die Aquatorregion erhilt die groBte
jahrliche Menge an Solarstrahlung pro Fldcheneinheit.
Warme Luft steigt auf, da sie weniger dicht ist als
die kiihlere Luft oberhalb von ihr. Die in der Aquator-
region erwdrmte Luft steigt in die oberen Tropospha-
renschichten auf und erzeugt dadurch tiefen Luftdruck
an der Erdoberfldche (» Abbildung 3.12). Nachfolgende
Luftmassen zwingen die aufgestiegenen Massen nach
Norden und Siiden in Richtung der Pole auszuwei-
chen. Auf ihrem Weg zu den Polen kiihlt die Luft ab,
wird schwerer und sinkt. Die sinkende Luft erh6ht den
Luftdruck am Boden, es bildet sich Hochdruck aus. Die
abgekiihlte, schwerere Luft flieBt dann zum Aquator
zuriick und ersetzt dort, in den Tropen, die aufgestie-
gene Luft.

Stiinde die Erde still und wéren die Landmassen
gleichméBig verteilt, wiirde die Atmosphére tatsdch-
lich wie in Abbildung 3.12 zirkulieren. In Wirklich-
keit dreht sie sich jedoch in West-Ost-Richtung um
ihre Achse. Obwohl sich jeder Punkt der Erdoberfld-
che alle 24 Stunden einmal um die Erdachse bewegt,
unterscheidet sich dennoch die Drehgeschwindigkeit
mit der geographischen Breite (und damit dem Um-
fang des Breitengrades, auf dem der Punkt liegt). Am
Aquator (Umfang 40.176 km) bewegt sich jeder Punkt
mit 1674 km/h. In 60° nérdlicher oder siidlicher Breite
hingegen misst der Erdumfang nur die Hélfte des
Wertes am Aquator (20.130 km) und die Rotations-
geschwindigkeit betrdgt 839 km/h. Nach dem Dreh-

impulssatz wird ein Objekt, das sich von einem gro-
Beren Umfang zu einem kleineren Umfang bewegt, in
Richtung der Drehung abgelenkt, und ein Objekt, das
sich von einem kleineren Umfang zu einem groBeren
hin bewegt, in die der Drehung entgegengesetzte Rich-
tung. Damit werden alle Luftmassen und alle sich be-
wegenden Objekte in der nérdlichen Hemisphére nach
rechts abgelenkt (Bewegung im Uhrzeigersinn) und
auf der siidlichen Erdhalbkugel nach links (entgegen
dem Uhrzeigersinn). Diese Ablenkung von Luftmassen
bezeichnet man als Corioliseffekt (Coriolisbeschleu-
nigung) nach dem franzgsischen Mathematiker Gas-
pard Gustave de Coriolis (1792—-1843), der als erster
dieses Phdnomen analysierte (» Abbildung 3.13).
Durch die Ablenkung der Luftmassen verhindert
der Corioliseffekt einen direkten, einfachen Luftstrom
vom Aquator zu den Polen. Stattdessen entstehen eine
Reihe von Giirteln vorherrschender Winde, die nach
der Himmelsrichtung benannt werden, aus der sie we-

hen. Diese Giirtel unterteilen den Zustrom von Ober-

Nordhalbkugel: Bewegung
im Uhrzeigersinn 100%
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Abbildung 3.13: Auswirkungen des Corioliseffekts auf die
Windrichtung. Am Aquator, wo die durch die Erddrehung erzeugte
Geschwindigkeit eines Punktes am groBten ist (465 m/s), tritt die Kraft
nicht auf. Jedes Objekt bewegt sich dort gleich schnell. In Richtung der
Pole nimmt der Corioliseffekt gleichmaBig zu. Wenn sich ein Objekt,
auch eine Luftmasse, mit konstanter Geschwindigkeit vom Aquator
weg zum Nordpol bewegt, zieht die unter ihm befindliche Erde immer
langsamer in West-Ost-Richtung an ihm vorbei, weil die Geschwindig-
keit von Punkten auf der Erdoberfléche zu den Polen hin abnimmt
(403 m/s auf 30°, 233 m/s auf 60° N bzw. S, 0 m/s an den Polen) — das
Objekt wird scheinbar schneller und wird auf der Nordhalbkugel nach
rechts und auf der Stidhalbkugel nach links abgelenkt.
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Abbildung 3.14: Die Zellen der Luftzirku-
lation bei einer sich drehenden Erde.
Diese Zirkulationsmuster erzeugen eine Reihe
von globalen westlichen und 6stlichen Luft-
strémungen.

Westwinddrift

Nordostpassat

Sudostpassat

Westwinddrift

polare Ostwinde ——+

studliche Polarzelle

flichenluft zum Aquator und den Héhenstrom zu den
Polen in sechs Zellen, je drei auf jeder Halbkugel. Dort,
wo Luftmassen aufsteigen oder niedergehen, entste-
hen Tief- beziehungsweise Hochdruckgebiete (» Ab-
bildung 3.14). Mit der Beschreibung der Luftmassen-
stréme zwischen Aquator und Polen beginnen wir in
der Aquatorregion, die die groBte jahrliche Menge an
Solarstrahlung erhalt.

Am Aquator erwirmte Luft steigt nach oben und er-
zeugt eine Tiefdruckzone am Boden: die dquatoriale
Tiefdruckrinne. Die aufsteigende Luft wird durch Zu-
fliisse von Norden und Siiden zum Aquator ersetzt. Die
aufsteigende Luft teilt sich auf und strémt teils nach
Norden, teils nach Siiden, wobei sie sich abkiihlt. In
der Nordhemisphére driangt der Corioliseffekt die Luft
nach Osten ab und verlangsamt dadurch ihr Vordrin-
gen nach Norden. Bei etwa 30° nordlicher Breite sinkt
die nun abgekiihlte Luft nach unten und schlief3t die
erste der drei Zellen ab, die so genannte Hadley-Zelle,
benannt nach dem Engldnder George Hadley (1686—
1768), der 1735 erstmals dieses Stromungsmuster be-
schrieb. Die herabsinkende und sich dadurch auch er-
Luft bildet

Hochdruckgiirtel rings um die Erde aus: das subtropi-

wérmende einen semipermanenten
sche Hochdruckgebiet. Nach dem Herabsinken spaltet
sich die Luft in zwei Stromungen entlang der Erdober-
flache auf. Die eine bewegt sich nordwirts in Richtung
des Nordpols, wird durch den Corioliseffekt nach
rechts (nach Osten) abgelenkt und zur vorherrschen-
den Westwinddrift. Der andere Teil stromt siidwarts
zum Aquator zurtick. Ebenfalls nach rechts (hier also
nach Westen) abgelenkt, wird dieser siidwérts we-

hende Luftstrom zu den starken, fiir die Segelschiffe

polare Ostwinde

noérdliche Polarzelle nérdliche subpolare
/ Tiefdruckrinne
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fritherer Zeiten zuverldssigen Winden, die im 17.Jahr-
hundert von den Handelsseglern Passate (englisch
trade winds) genannt und fiir Uberfahrten von Europa
nach Amerika genutzt wurden. Auf der Nordhalbkugel
heiBlen diese Winde Nordostpassat. Auf der Stidhalb-
kugel, wo es dhnliche Luftstromungen gibt, bezeichnet
man diese als Siidostpassat.

Wéhrend der Bewegung der milden Winde der
Westwinddrift zum Nordpol stoBen sie auf von dort
kommende Kaltluft (etwa bei 60° N). Diese beiden
Luftmassen vermischen sich nicht so leicht. Sie sind
durch eine Luftmassengrenze getrennt, die so genannte
Polarfront, eine Zone niedrigen Luftdrucks (subpolare
Tiefdruckrinne), wo Oberflichenluftstromungen zu-
sammenkommen und aufsteigen. Teile der aufsteigen-
den Luft bewegen sich siidwiérts in Richtung der so
genannten Rossbreiten, wo sie zur Erdoberfliche
zuriicksinken und die zweite der drei Zellen schlie-
Ben, die Ferrel-Zelle, benannt nach dem amerikani-
schen Meteorologen William Ferrel (1817-1891). In
den Rossbreiten herrscht oft langere Windstille. Das
fithrte in friheren Zeiten in der Schifffahrt oft zu
einem Verlust der zum Handel mitgefiithrten Pferde
(Rosser) aufgrund der durch das schleppende Voran-
kommen entstehenden Trinkwasserknappheit. Wenn
die nordwiérts stromende Luft den Pol erreicht, sinkt
sie langsam ab und flieBt zurtick (nach Siiden) in Rich-
tung Polarfront, womit sie die letzte der drei Zellen
schlieBit, die Polarzelle. Auch diese siidwiérts stro-
mende Luft wird durch den Corioliseffekt nach rechts
abgelenkt; dadurch entstehen die polaren Ostwinde.
Analoge Luftstromungen kommen auch auf der Siid-
halbkugel vor (Abbildung 3.14).
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Sonnenenergie, Wind
und Erdrotation erzeugen
Meeresstromungen

Die Temperatur beeinflusst
den Feuchtigkeitsgehalt
der Luft

Die globalen Windstromungen spielen auch eine ent-
scheidende Rolle fiir die Stromungen des Oberfldchen-
wassers in den Weltmeeren. Tatsdchlich folgen die
Hauptmeeresstromungen im Wesentlichen den Wind-
stromen so lange, bis sie auf einen der Kontinente treffen.

Jeder der Ozeane wird von zwei grofen kreisformig
verlaufenden Meeresstromungen dominiert. In jedem
Stromungskreis bewegen sich aufgrund des Coriolisef-
fekts die Stromungen auf der Nordhalbkugel im Uhr-
zeigersinn und auf der Siidhalbkugel entgegen dem
Uhrzeigersinn (> Abbildung 3.15). Entlang des Aqua-
tors schieben Passate warmes Oberflachenwasser west-
wirts. Wenn diese Wassermassen auf die Ostkiisten
der Kontinente treffen, teilen sie sich in nord- und stid-
wirts flieBende Stromungen entlang der Kiisten und
bilden nach Norden und Siiden Stromungskreise aus.
Je weiter sich die Strémungen vom Aquator entfernen,
desto starker kiithlt das Wasser ab. Schliefilich stoBen
sie in hoheren Breiten (30—60° N und 30-60° S) auf
den Bereich der Westwinddrift, die ostwiérts flieBende
Stromungen verursacht. Wenn diese nach Osten flie-
Benden Stromungen auf die Westkiisten der Konti-
nente treffen, bilden sie Kaltwasserstrome, die an den
Kiisten entlang wieder zuriick zum Aquator flieBen.
Nordlich der Antarktis konnen die Ozeane ungehin-

dert den Erdkreis umflieBen.

Die Temperatur spielt eine entscheidende Rolle beim
Austausch von Wasser zwischen der Atmosphére und
der Erdoberfliche. Immer dann, wenn Materie von
einem Aggregatszustand in einen anderen wechselt,
wird Energie aufgenommen oder freigesetzt. Das gilt
auch fir das Wasser. Die bei einem Wechsel des
Aggregatzustandes (Phasentibergang) freigesetzte oder
aufgenommene Energiemenge wird als latente Warme
(lateinisch latens, verborgen) bezeichnet und in Gramm
Materie angegeben. Beim Ubergang von einem stirker
geordneten (,entropiedrmeren”) Zustand (zum Bei-
spiel einer Fliissigkeit) zu einem weniger stark ge-
ordneten (,,entropiereicheren) Zustand (zum Beispiel
einem Gas) muss Energie aufgenommen werden. Beim
Ubergang von einem weniger stark geordneten zu
einem stdrker geordneten Zustand wird dagegen Ener-
gie frei. Den Ubergang von Wasser aus dem fliissigen in
den gasformigen Zustand nennt man Verdampfung.
Hierzu sind 2260 Joule (J) Energie pro Gramm fliissi-
gem Wasser notwendig (1 J/s =1 W [Watt]). Die Um-
wandlung von Wasserdampf in fliissiges Wasser nennt
man Kondensation. Hierbei wird die gleiche Energie-
menge wie bei der Verdampfung wieder frei. Wenn
Luft in direkten Kontakt mit fliissigem Wasser kommt,
findet ein freier Austausch von Wassermolekiilen zwi-

schen der Wasseroberfldche, der so genannten Phasen-
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Abbildung 3.15: Meeresstromungen der Erde. Beachten Sie, wie die Stromungen durch den Corioliseffekt (Bewegung im Uhrzeigersinn
in der nordlichen, gegen den Uhrzeigersinn in der siidlichen Hemisphare) und die kontinentalen Landmassen beeinflusst werden und wie die
Ozeane durch Strdmungen miteinander verbunden sind. Gestrichelte Pfeile kennzeichnen kalte, durchgezogene Pfeile warme Strémungen.




3.7 Niederschldge zeigen ein charakteristisches globales Verteilungsmuster
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Abbildung 3.16: Sattigungsdampfdruck in Abhangigkeit von
der Lufttemperatur. Der Sattigungsdampfdruck steigt mit der Luft-
temperatur. Bei einer vorgegebenen Lufttemperatur ist die relative
Luftfeuchte das Verhaltnis des tatséchlichen (absoluten) Dampfdrucks
zum Sattigungsdampfdruck ([absoluter Dampfdruck/Sattigungsdampf-
druck] - 100). Bei einem vorgegebenen Dampfdruck nennt man die
Temperatur, bei der sich der Sattigungsdampfdruck einstellt, den Tau-
punkt.

grenzflache, und der Luft statt. Auch zwischen Eis und
Wasserdampf ist ein solcher direkter Austausch mog-
lich, den man dann als Sublimation bezeichnet. Wenn
gleich viel Wasser verdunstet wie kondensiert, sagt
man, die Luft ist (Wasserdampf-)geséttigt.

Wasserdampf verhilt sich in der Luft wie ein eigen-
stindiges Gas, das eine Masse hat und einen Druck
ausiibt. Den Druck, den Wasserdampf unabhéngig von
dem Druck trockener Luft ausiibt, bezeichnet man
als Dampfdruck. Er wird iiblicherweise in Megapas-
cal (MPa) gemessen. Den Wasserdampfgehalt gesit-
tigter Luft nennt man Sattigungsdampfdruck. Dieser
maximale Dampfdruck kann bei einer bestimmten
Temperatur nicht iberschritten werden. Wenn der
Dampfdruck den Séttigungsdampfdruck tibersteigt, er-
folgt zur Verringerung des Dampfdrucks Kondensa-
tion. Der Sattigungsdampfdruck steigt mit der Tempe-
ratur (» Abbildung 3.16). Warme Luft kann mehr
Wasserdampf aufnehmen als kalte Luft.

Den Wassergehalt eines bestimmten Luftvolumens
bezeichnet man als absolute Luftfeuchte. Bekannter
ist der Wert der relativen Luftfeuchte, der Prozentan-
teil des Wasserdampfs in der Luft im Vergleich zum
Sattigungsdampfdruck. Beim Séttigungsdampfdruck
ist die relative Luftfeuchte gleich 100 Prozent. Wenn
die Luft abkiihlt und die absolute Menge an Was-
serdampf gleich bleibt, dann steigt dadurch die rela-

tive Luftfeuchte, da der Wert des Sattigungsdampf-
drucks abnimmt. Kiihlt die Luft so weit ab, dass der
tatsdchliche Dampfdruck den Séttigungsdampfdruck
iibersteigt, kondensiert die Feuchtigkeit in der Luft
und es bilden sich Wolken. Sobald Wassertropfchen
oder Eispartikel in der Luft zu schwer werden, um
sich in den Wolken zu halten, kommt es zu Nieder-
schlag.

Die Temperatur, bei der eine Luftmenge mit einem
gegebenen Feuchtigkeitsgehalt den Sattigungsdampf-
druck erreicht, bezeichnet man als Taupunkt. An kiih-
len Herbstmorgen bildet sich oft Tau oder Reif in der
Vegetation. In der Nacht sinkt die Temperatur und
die relative Luftfeuchte steigt. Erreichen die niedri-
gen Nachttemperaturen den Taupunkt, kondensiert
der Wasserdampf und es bildet sich Tau. Dadurch
wird der Wasserdampfgehalt der Luft verringert. Bei
Sonnenaufgang steigen die Temperaturen wieder und
der Séttigungsdampfdruck nimmt ebenfalls zu — der
Tau verdunstet, der Dampfdruck der Luft steigt wie-
der.

Niederschlage zeigen ein
charakteristisches
globales Verteilungsmuster

Uber einen Vergleich von globalen charakteristischen
Verteilungsmustern von Temperatur, Wind- und Mee-
resstromungen sind wir nun auch in der Lage, die
globalen Niederschlagsmuster zu verstehen. Nieder-
schldge verteilen sich nicht gleichméaBig tber die
Erde (» Abbildung 3.17). Auf den ersten Blick scheint
die globale Niederschlagsverteilung in Abbildung 3.17
keinerlei erkennbare Muster oder RegelméBigkeiten
aufzuweisen. Wenn wir jedoch das einfachere Mus-
ter der Verdnderung der durchschnittlichen Nieder-
schlagsmenge mit der geographischen Breite verglei-
chen (» Abbildung 3.18), wird ein Schema deutlich.
Die meisten Niederschlige fallen am Aquator und neh-
men nach Norden und Stiden ab. Diese Abnahme er-
folgt jedoch nicht kontinuierlich. In den mittleren
Breiten erkennt man jeweils eine Niederschlagsspitze,
gefolgt von einer weiteren Abnahme hin zu den Polen.
Die Reihenfolge von hohen und tiefen Niederschlags-
mengen in Abbildung 3.18 entspricht dem Muster der
aufsteigenden und abfallenden Luftmassen in den
Bereichen der vorherrschenden Windgiirtel in Abbil-
dung 3.14.
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Abbildung 3.17: Globale Jahresniederschlagsmengen. Bringen Sie die feuchtesten und trockensten Gebiete in Zusammenhang mit Gebir-

gen, Meeres- und Windstrémungen.

Die warmen Passate nehmen bei ihrer Riickwan-
derung iiber die tropischen Ozeane Feuchtigkeit auf. In
Aquatornihe treffen die Nordostpassate auf die Siid-
ostpassate. Diese schmale Region, wo die Passate auf-
einanderstoBen (,.konvergieren), bezeichnet man als
innertropische Konvergenzzone (ITCZ). Diese ist
durch hohe Niederschlagsmengen gekennzeichnet
(» Abbildung 3.19). Wo die beiden Luftmassen auf-
einanderstofBen, tlirmen sie sich auf, die warm-feuchte
Luft steigt nach oben und kiihlt sich ab. Wenn der Tau-
punkt erreicht ist, bilden sich Wolken und es féllt Nie-
derschlag in Form von Regen. Dieser Vorgang ist fiir die
besonders hohen Regenmengen in den tropischen Re-
gionen von Ostasien, Siidamerika und Afrika sowie die
relativ hohen Niederschlagsmengen im Sitidosten von
Nordamerika verantwortlich (siehe Abbildung 3.17).

Nachdem sie einen GroBteil ihrer Feuchtigkeit ver-
loren haben, kiihlen sich die aufsteigenden Luftmas-
sen bei ihrer Wanderung nach Norden bzw. Stiden wei-
ter ab. In den Rossbreiten (etwa 30° N und S), wo die
kiihle Luft absinkt, umlaufen zwei Trockengiirtel die
Erde (gekennzeichnet durch die beiden Niederschlags-
minima im Bereich der Subtropen in Abbildung 3.18).
Die herabsinkende Luft erwdrmt sich. Da damit der
Sattigungsdampfdruck ansteigt, zieht sie zusétzlich

durch Verdunstung Wasser aus der Erdoberfldche und

dem Boden und verursacht trockene (aride) Klima-
bedingungen. In diesen Zonen haben sich die grofiten
Wiisten der Erde gebildet (siehe Kapitel 23).

Auf ihrem weiteren Weg nach Norden und Siiden
ziehen die Luftmassen weiter Feuchtigkeit aus der Erd-
oberfliche und dem Boden, aber aufgrund der niedri-
geren Temperaturen sind die Mengen nicht mehr ganz
so groB. In Polnéhe (bei etwa 60° N bzw. S) stofen sie
auf kalte Luftmassen, die von den Polen kommen. Wo
diese Oberfldchenstromungen aufeinandertreffen und
wieder aufsteigen, kiihlt sich die steigende Luft ab
und es kommt zu Niederschldgen (die beiden Spitzen
zwischen 50° und 60° N beziehungsweise S in Abbil-
dung 3.18). Von dort an bis zu den Polen bewirken die
niedrigen Temperaturen und der damit zusammen-
héngende niedrige Sattigungsdampfdruck, dass es nur
zu geringen Niederschldgen kommt.

In Abbildung 3.18 ist noch ein weiteres auffilliges
Phédnomen zu beobachten: Auf der Stidhalbkugel fallt
mehrNiederschlagals auf der Nordhalbkugel (beachten
Sie die Verlagerung des Niederschlagsmaximums im
Bereich der innertropischen Konvergenzzone (ITCZ)
nach Siiden). Dies ist darauf zuriickzufiihren, dass
die Ozeane auf der Stidhalbkugel eine gréBere Flache
einnehmen als in der noérdlichen Hemisphédre und

Wasser leichter von Wasserflachen verdunstet als von



