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  Vorwort


  Für die Studierenden wird es immer schwieriger bei dem wachsenden Informationsangbot und der Flut an täglich neu hinzukommenden Forschungsergebnissen im Rahmen des kurzen Bachelor-Studiums der Biologie, ein Verständnis für biologische Zusammenhänge und Prinzipien zu entwickeln. Die verschiedenen biologischen Fachbücher als Reihe herauszubringen, bietet die Möglichkeit, die Zusammenhänge zwischen den Fachgebieten herauszuarbeiten. Vier Bände enthalten das relevante Grundwissen der Zoologie, Botanik, Mikrobiologie und Genetik. Um die Gemeinsamkeiten der Organismen herauszustellen und gleichzeitig die Überschneidungen zwischen den Bänden möglichst gering zu halten, haben wir diesen „klassischen“ Fächern zwei übergreifende Bände zur Seite gestellt: Den Band Biochemie/Zellbiologie, der sich mit der Zelle als der kleinsten Lebenseinheit beschäftigt, und den hier vorliegenden Band Ökologie/Evolution, der sich mit Interaktionen befasst, die über den einzelnen Organismus hinausgehen und ganze Lebensgemeinschaften und Ökosysteme betreffen.


  Die meisten der an der Buchreihe beteiligten über 40 Autoren sind in Lehre und Forschung erfahrene Dozenten ihrer Fachgebiete. Ihre Erfahrungen mit den seit einigen Jahren laufenden Bachelor-Studiengängen haben sie in diese Taschenbücher eingebracht, die Stofffülle auf ein überschaubares Basiswissen reduziert und durch eine fächerübergreifende, vergleichende Darstellung und viele Verweise Querverbindungen zwischen den einzelnen biologischen Disziplinen hergestellt. So vermitteln die Bände einen zusammenhängenden Überblick über die Basisinhalte der Biologie.


  In dem Band Ökologie/Evolution stehen die Organismen, sowohl die Einzelindividuen als auch die Populationen, in ihren Lebensräumen im Mittelpunkt. Faktoren und Wechselwirkungen, die die Verbreitung und die Häufigkeit von Organismen in einem Lebensraum bestimmen, sind ökologische Fragestellungen. Die Evolutionsforschung beschäftigt sich damit, wie sich Organismen einschließlich des Menschen im Rahmen evolutionärer Prozesse in teilweise sehr kurzen Zeiträumen an ihren Lebensraum anpassen. Die Zusammenarbeit beider Forschungsrichtungen ist gerade angesichts der Herausforderungen der sich wandelnden Umwelt im 21. Jahrhundert mit Klimaerwärmung und Biodiversitätkrise von enormer Bedeutung. Verschiedene Hypothesen und Theorien erklären die Entfaltung des Lebens von der Bildung erster Makromoleküle und Zellformen, über die Entstehung der Eukaryotenzelle bis zur Evolution des Homo sapiens. Sie sind Gegenstand des vorliegenden Bandes, ebenso wie die phylogenetische Systematik. Neue molekulare Methoden bringen neue Aspekte in die Ordnung der Vielfalt der Lebewesen.


  Die Ursprünge dieser Taschenlehrbuch-Reihe zur Biologie gehen auf eine Initiative des Gustav Fischer Verlages im Sommer 1997 zurück. An dieser Stelle möchte ich ganz besonders Herrn Dr. Arne Schäffler danken, der damals das Zustandekommen der Reihe ermöglichte und mit seinen vielen wertvollen Ratschläge ihren Werdegang begleitet hat. Ermutigt durch den Erfolg der ersten Auflage, die 2000 und 2001 unter dem Namen Grundstudium Biologie im Spektrum-Verlag erschien, und die starke positive Resonanz von Studenten und Dozenten, haben wir eine neue Auflage in Angriff genommen, die mittlerweile durch zahlreiche neue Autoren unterstützt wird. Mein besonderer Dank gilt dem Georg Thieme Verlag für die neue Herausgabe der Reihe in ihrer jetzigen Taschenbuchform und der großzügigen farbigen Gestaltung.


  Frau Marianne Mauch als verantwortliche Programmplanerin danke ich für ihre Begeisterung für das Projekt, die effiziente Hilfe und Ihre wertvolle Unterstützung bei der Weiterführung des Konzepts. Die Zusammenarbeit macht mir sehr viel Spaß. Frau Elsbeth Elwing hat mit ihrer fröhlichen Ruhe stets alle noch so aussichtlosen Terminprobleme bei der Herstellung gelöst. Auch allen anderen Mitarbeitern des Verlages, die mit Ihrer Arbeit zum Gelingen der Bände beigetragen haben, sei gedankt. Besonders auch Michael Zepf, der alle meine technischen Anfragen immer rasch und zuverlässig beantwortet hat und Willi Kuhn für die Bearbeitung der Sachverzeichnisse.


  Besonders bedanke ich mich auch bei Frau Christiane von Solodkoff sowie bei Frau Henny Bernstädt-Neubert für die sehr persönliche Zusammenarbeit und die kreative und professionelle Umsetzung – zeitweilig im Dauereinsatz – der teilweise chaotischen Vorlagen in die nun hier vorliegenden, hervorragend gelungenen Abbildungen.


  Felix Wäckers (Lancaster), Stefan Michalowsky (Idstein), Jana Collatz (Stuttgart), Urs Wyss (Kiel), Marianne Lauerer (Bayreuth), Jona Hempe (Neuss), Ekkehard Wachmann (Berlin), Axel Munnecke (Erlangen), Wilhelm Foissner (Salzburg), Ute Mackenstedt (Hohenheim), Jürgen Berger (Tübingen), Reinhard Fischer (Karlsruhe), Bettina Priewe (Leipzig), Klaus Hausmann (Berlin), Ralf Meisterfeld (Aachen) und Maria Mulisch (Kiel) danke ich ganz herzlich für die zur Verfügung gestellten Abbildungen und Originale. Mit der Durchsicht einzelner Kapitel und ihren Ratschlägen haben Klaus Reinhold (Bielefeld, Kap. 7), Friedemann Schrenk (Frankfurt, Kap. 9), Klaus Hausmann (Berlin, Kap. 11), Claudia Wylezich (Leipzig, Kap. 11) und Madlen Haentzsch (Leipzig, Kap. 11) einen wichtigen Beitrag geliefert.
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  Das hier vorliegende Werk ist eine Gemeinschaftsleistung aller an der Buchreihe beteiligten Autoren. Mit großem Einsatz haben sie nicht nur die eigenen Kapitel geschrieben, die anderen Kapitel korrigiert, sondern auch mit vielen konstruktiven Anregungen zu den Inhalten der anderen Bände fachübergreifende Zusammenhänge hergestellt. Wir hoffen, dass dadurch ein Gesamtwerk entstanden ist, dessen Lektüre Ihnen nicht nur gute Voraussetzungen für das Bestehen Ihrer Prüfungen vermittelt, sondern auch Ihre Begeisterung für das Fach Biologie weckt.
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  1 Ökologie und Evolutionsforschung – Wissenschaft zum Überleben


  Johannes L. M.Steidle, Stefan Scheu, Ulrich Brose, Inge Kronberg


  Die Vorsilbe Öko- oder das englische Pendant Eco- gehören zu den wichtigsten Schlagworten unserer Zeit. Ihre Verwendung in Ökologischer Landbau, Ökotourismus, Ökostrom, Öko-Invest oder Eco-Car soll dem Verbraucher signalisieren, dass hier ein problembewusster Umgang mit der Umwelt zugrunde liegt. Allerdings ist durchaus nicht jedem klar, was Ökologie tatsächlich bedeutet. Definiert wurde der Begriff Ökologie erstmals 1866 durch Ernst Haeckel (1834–1919), als „Die Lehre von der Beziehung der Organismen zu Ihrer Umwelt“. Es folgten weitere Definitionen, die Ökologie entweder ausschließlich als Lehre von der Häufigkeit und Verbreitung von Organismen (Andrewartha, 1961) verstanden oder auch die Interaktionen einschlossen, welche die Häufigkeit und Verbreitung von Organismen bestimmen (Krebs, 1972). Eine der neuesten Definitionen vereinigt beide Aspekte und definiert Ökologie als „Die wissenschaftliche Untersuchung der Verbreitung und Häufigkeit von Organismen und der Wechselwirkungen, welche die Verbreitung und Abundanz bestimmen“ (Townsend, Harper und Begon, 2000). Ökologische Forschung betrachtet Organismen dabei nicht nur als Einzelindividuen. Im Mittelpunkt stehen vielmehr Populationen aus Individuen einer Art oder Populationen verschiedener Arten eines Lebensraumes und ihre Interaktionen.


  Die Ökologie beschäftigt sich nicht nur mit den Mechanismen, welche die Verbreitung von Organismen betreffen, sondern auch mit der Evolution dieser Organismen. Alle heute lebenden Organismen und ihre Eigenschaften haben sich im Rahmen evolutionärer Prozesse herausgebildet, und diese Prozesse dauern immer noch an. Der Begriff „Evolution“ steht daher nicht nur für die Untersuchung von Saurierfossilien oder für die Entwicklung des Menschen in Zeiträumen von vielen Millionen Jahren. Aktuelle Evolutionsforschung beschäftigt sich vielmehr und vor allem damit, wie sich Organismen einschließlich des Menschen in teilweise sehr kurzen Zeiträumen durch Variation und Selektion verändern. Damit nimmt die Evolutionsforschung innerhalb der Biologie, und speziell in der Ökologie, eine zentrale Stellung ein. Dieser Sachverhalt wurde besonders griffig von Dobzhansky in dem vielzitierten Satz formuliert: „Nothing in biology makes sense except in the light of evolution“ (Nichts in der Biologie ergibt einen Sinn, außer wenn man es im Lichte der Evolution betrachtet).


  Im Lichte der Evolution gibt es in der Biologie und damit auch in der Ökologie zwei verschiedene „Typen“ von Fragen. Der erste Fragentyp betrifft die Suche nach Mechanismen und ähnelt Fragestellungen in den Naturwissenschaften Physik und Chemie. Ökologen sind z. B. an der Frage interessiert, wie Ökosysteme durch die Interaktionen ihrer Mitglieder funktionieren oder wie sich die Klimaerwärmung auf die Verbreitung von Tier- und Pflanzenarten auswirkt. Neben diesem Typ gibt es die Fragen nach dem evolutionären Grund für bestimmte Phänomene, z. B. warum sich bestimmte Eigenschaften oder Verhaltensweisen entwickelt haben, d. h. welchen adaptiven Wert sie haben. Verhaltensökologen sind sich beispielsweise noch immer nicht einig, warum ein Großteil der Individuen bei sozialen Insekten darauf verzichtet, selber Nachkommen zu produzieren. Eine andere bekannte Frage dieses Typs ist auch, warum Zebras Streifen haben. Beide Typen von Fragen werden einander als proximate Fragen oder „Wie?“-Fragen (how-questions) und als ultimate Fragen oder „Warum?“-Fragen (why-questions) gegenübergestellt. Grundsätzlich kann ein biologisches Phänomen erst dann als richtig verstanden gelten, wenn sowohl die Fragen nach den Mechanismen als auch die Frage nach seiner Evolution befriedigend beantwortet wurden.


  Die generelle Vorgehensweise in der ökologischen und evolutionären Forschung gleicht der in anderen naturwissenschaftlichen Disziplinen. Am Beginn jeder Untersuchung steht die Beobachtung eines Phänomens und die Aufstellung einer Hypothese zur Erklärung des Phänomens, basierend auf bisherigen Kenntnissen oder theoretischen Überlegungen. Zur Überprüfung einer Hypothese werden Daten im Freiland erhoben, Experimente durchgeführt und/oder mathematische Modelle erstellt. Entsprechen die Ergebnisse dieser Untersuchungen den Vorhersagen aus der Hypothese, so wird diese gestützt. Treffen die Vorhersagen nicht zu, so wird die Hypothese verworfen und es wird eine neue, alternative Hypothese entwickelt, die ihrerseits in weiteren Untersuchungen überprüft werden muss.


  
    Schon lange wissen Ökologen beispielsweise, dass Massenauftreten von Schädlingen (z. B. Borkenkäfer, Abb. 1.1) besonders in artenärmeren Lebensgemeinschaften vorkommen, selten aber in artenreichen tropischen Wäldern. Diese Beobachtung wurde mit der Hypothese erklärt, dass artenreiche ökologische Lebensgemeinschaften, d. h. Gemeinschaften mit größerer Biodiversität, stabiler sind als artenarme Gemeinschaften. Diese Hypothese wird momentan in zahlreichen Freilandexperimenten überprüft, in denen die Stabilität von künstlich angelegten Ökosystemen mit unterschiedlicher Artenvielfalt gemessen wird. Im Allgemeinen scheinen diese Arbeiten die Hypothese zu bestätigen. Doch erst wenn eine Hypothese in vielen, unabhängigen Untersuchungen bestätigt werden konnte, wird sie in das Theoriengebäude der Wissenschaft übernommen.
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  Abb. 1.1 Borkenkäferkalamität. Wälder der gemäßigten Breiten mit einer geringeren Artenvielfalt sind stärker von Störungen wie dem Massenauftreten von Borkenkäfern bedroht als artenreiche tropische Wälder. (Foto von Lukas Munk, Idstein.)


  Wie kaum in anderen biologischen Disziplinen müssen Ökologen und Evolutionsforscher bei ihrer Arbeit Erkenntnisse aus allen Bereichen biologischer Forschung zusammenbringen, von Grundlagen in Botanik, Zoologie und Mikrobiologie zu Systematik, Physiologie, Verhaltensforschung und Molekularbiologie. Entsprechend sind die verwendeten Methoden vielfältig und umfassen das gesamte Repertoire moderner biologischer Forschung einschließlich „klassischer“ Methoden. Zusehends wichtiger wird die Molekulargenetik, z. B. zur Erfassung der genetischen Variabilität von Individuen in einer Population oder zur Erstellung von Stammbäumen in der Evolutionsforschung. Eine bedeutende Rolle spielen darüber hinaus mathematische Modelle, mit denen versucht wird, die wesentlichen Faktoren bei komplexen Problemen zu beschreiben.


  Der moderne Mensch lebt heute meist in einer von ihm selbst gestalteten Umwelt in Städten. Der ökologische Zustand von Wäldern, Flüssen und Bergen erscheint wie ein weit entferntes Problem. Der Schutz der Natur wird eher als Luxus angesehen, welches sich nur reiche Nationen leisten können (und wollen) und evolutionäre Prozesse scheinen der Vergangenheit anzugehören. Dieser Eindruck ist falsch. Alle Menschen, unabhängig davon wo sie leben, hängen direkt von Nahrung, frischem Wasser, frischer Luft und anderen Leistungen ab, welche durch die Ökosysteme der Erde erbracht werden (Ecosystem services).


  Allerdings werden die Ökosysteme durch menschliche Aktivitäten permanent so beeinflusst, dass sie dazu in immer geringerem Umfang in der Lage sind. Nach dem Millenium Ecosystem Assessment, dem Bericht einer von den Vereinten Nationen eingesetzten Kommission, werden 2/3 der vom Menschen genutzten Serviceleistungen der Natur nicht mehr in dem Maß erbracht wie früher. Dabei nimmt der Verbrauch von Ressourcen aufgrund des rasanten Populationswachstums der menschlichen Bevölkerung dieser Erde und des stark wachsenden individuellen Konsums immer weiter zu. Gleichzeitig bedrohen Schädlinge die Ernte und es treten immer öfter Erreger in Erscheinung, die aufgrund evolutionärer Prozesse resistent gegen Pestizide und Antibiotika geworden sind.
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  Abb. 1.2 Großstadt. Auch Menschen in Städten sind direkt von den Serviceleistungen der Natur wie frischer Luft und trinkbarem Wasser abhängig. (Foto von Stefan Michalowsky, Idstein.)
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  Abb. 1.3 Regenwald. Tropische Regenwälder produzieren 28% des Sauerstoffes der Erde aus Kohlendioxid, beherbergen einen Großteil der auf der Erde vorkommenden Pflanzen- und Tierarten und waren und sind eine stetige Quelle neuer Arzneimittel. Trotzdem gehen jährlich etwa 12 Millionen Hektar Regenwald durch menschliche Aktivitäten verloren. Es wird vermutet, dass sich daran bis zum Jahr 2020 nichts ändern wird. (Foto von Johannes Steidle, Stuttgart.)


  Die Probleme der Zukunft betreffen also grundsätzlich die Ökologie der menschlichen Population, ihre Wechselwirkungen mit den Populationen anderer Organismen und der Umwelt sowie die zugrunde liegenden evolutionären Vorgänge. Ökologie und Evolutionsforschung sind daher hochaktuelle Wissenschaften und nicht nur werbewirksame Schlagworte. Bei der Lösung der Frage, wie das Leben des Menschen auf der Erde auch in zukünftigen Jahrhunderten noch möglich ist, nehmen sie eine zentrale Stellung ein.


  2 Ökologie der Individuen: Umweltbedingungen, Ressourcen, Nischen und Verbreitungsgebiet


  Stefan Scheu, Johannes L. M. Steidle, Ulrich Brose, Inge Kronberg


  Leben existiert nur in einem engen Bereich von äußeren Faktoren. Abiotische Umweltbedingungen (abiotic conditions), wie Temperatur, Säuregrad und Feuchte, limitieren die Entwicklung von Organismen, ohne dadurch verbraucht zu werden. Zum Erhalt von Lebensfunktionen benötigen Organismen zudem Güter, die verbraucht werden. So kann der Aufbau komplexer Strukturen nur unter Verbrauch von Energie stattfinden. Energie, z. B. in Form von Licht oder organischen Molekülen, ist damit eine Grundvoraussetzung für den Aufbau und den Erhalt der Biomasse von Organismen. Entscheidend bei Verbrauchsgütern (Ressourcen; resources) ist, dass sie nach der Nutzung durch einen Organismus anderen Organismen nicht mehr zur Verfügung stehen. Über den Verbrauch von Ressourcen schränken Organismen also die Existenz anderer Organismen ein. Interaktionen von Organismen werden also über Ressourcen, nicht aber über abiotische Umweltbedingungen vermittelt. Abiotische Umweltbedingungen steuern die Entwicklung von Populationen unabhängig von deren Individuendichte, die Wirkung von Ressourcen ist dagegen dichteabhängig. Nur Ressourcen, nicht aber Umweltbedingungen, regulieren damit Populationen in Abhängigkeit von ihrer Dichte und der Individuendichte der Population. Eine Differenzierung zwischen dichteunabhängig und dichteabhängig wirkenden Faktoren ist von grundlegender Bedeutung für das Verständnis der Dynamik von Populationen (Kap. 3) und für die Organisation von Lebensgemeinschaften (Kap. 4).


  Der Bereich der Ökologie, der sich mit Wechselbeziehungen zwischen einzelnen Organismen und ihrer Umwelt beschäftigt, wird als Autökologie bezeichnet. Hierbei wird allerdings oft nicht klar zwischen Umweltbedingungen und Ressourcen als Einflussfaktoren differenziert. Häufig wird die Umwelt von Organismen in abiotische und biotische Faktoren untergliedert, ohne zu berücksichtigen, ob es sich um Verbrauchsgüter oder dichteunabhängig wirkende Faktoren handelt. Dies ist teilweise darauf zurück zu führen, dass eine Differenzierung nicht immer einfach ist. So kann ein abiotischer Faktor für die einen Organismen als Umweltbedingung wirken, für andere dagegen eine Ressource darstellen. Licht steuert beispielsweise als Umweltbedingung Aktivität und Vorkommen von Tieren. Für Pflanzen ist Licht dagegen eine der wichtigsten Ressourcen, um die sie konkurrieren und die eine der bedeutendsten Triebkräfte für die Evolution der Pflanzen bildet. Mineralstoffe wirken auf Tiere als Umweltbedingungen, ihre Konzentration im Wasser steuert z. B. das Vorkommen von Süßwasser- und Meerestieren. Für Pflanzen und Mikroorganismen sind Mineralstoffe dagegen Ressourcen. Ammonium ist ein Ausscheidungsprodukt von Tieren und für diese toxisch; für Pflanzen und Mikroorganismen ist Ammonium dagegen eine wichtige Ressource, an der häufig ein Mangel herrscht.


  Diese Beispiele machen deutlich, dass insbesondere autotrophe und heterotrophe Organismen sich stark in der Art und Weise unterscheiden, welche abiotischen Faktoren auf sie wirken. Ein unterschiedliches Wirken eines abiotischen Faktors als Umweltbedingung oder als Ressource erleichtert das Vorkommen von verschiedenen Arten. Dadurch, dass heterotrophe Organismen Mineralstoffe als Abfallstoffe ausscheiden, die für autotrophe Organismen essentielle Ressourcen sind, schaffen sie wesentliche Lebensbedingungen für autotrophe Organismen und damit für den Aufbau von Ökosystemen mit internen Stoffkreisläufen.


  2.1 Umweltbedingungen


  
    


    Lebensprozesse werden durch physikochemische Umweltbedingungen gesteuert, wobei diese auf Organismen unabhängig von deren Dichte wirken. Temperatur und Feuchte sind besonders bedeutende Umweltbedingungen. Sie bestimmen das regionale Klima, steuern die Geschwindigkeit von Stoffwechselprozessen und damit globale Kreislaufsysteme. Biochemische Prozesse, wie der Abbau von Pflanzenrückständen durch Mikroorganismen, sind stark temperaturabhängig, sie steigen bei einer Erhöhung der Temperatur um 10°C um das 2–4fache. Biophysikalische Prozesse wie die Photosynthese nehmen dagegen mit zunehmender Temperatur weniger stark zu. In warmen Regionen wie den Tropen werden Pflanzenrückstände deshalb schnell und weitgehend vollständig abgebaut, wogegen sie sich in kalten Regionen im Boden anreichern. Globale Erwärmung wirkt sich damit vermutlich stärker auf Abbau- als auf Aufbauprozesse aus, was zu positiven Rückkopplungseffekten führen kann und die Erderwärmung beschleunigt. Temperatur und Feuchte sowie Bodenfaktoren wie der Säuregrad charakterisieren vor allem terrestrische Lebensräume, Salzgehalt und hydrostatischer Druck sind in aquatischen Lebensräumen wichtig.


    Organismen können auf sich ändernde Umweltbedingungen reagieren und diesen zur Aufrechterhaltung der eigenen Homöostase entgegen wirken, den inneren Zustand also durch Regulationsprozesse konstant halten. Die Entwicklung von Regulationsprozessen war für die Evolution von grundlegender Bedeutung. Die meisten marinen Organismen sind nicht in der Lage, ihre Ionenkonzentrationen im Körper zu regulieren, dies war für die Besiedlung des Süßwassers jedoch essentiell. Langfristig haben Organismen physiologische und morphologische Anpassungsmechanismen an extreme Umweltbedingungen entwickelt.

    

  


  Vorkommen, Siedlungsdichte und Verbreitung einer Art werden von abiotischen Umweltbedingungen gesteuert. Arten haben sich während ihrer Evolution an bestimmte abiotische Umweltbedingungen angepasst. Ihre Biologie kann also nur vor dem Hintergrund der während ihrer Evolution vorhandenen und den heute herrschenden Umweltbedingungen verstanden werden. Anpassungen von Organismen an ihre Umwelt werden in verschiedenen Teildisziplinen der Biologie untersucht, wie der Ökophysiologie, Verhaltensökologie, Ökomorphologie, Ökogenetik oder Chemischen Ökologie. Hierbei werden vor allem Fragen nach der Reaktion von Organismen auf Veränderungen von äußeren Faktoren untersucht, die Untersuchungen sind damit oft physiologisch orientiert.


  Der durch bestimmte Umweltbedingungen charakterisierte Stand- oder Wohnort einer Art wird als Habitat bezeichnet. Die Umweltbedingungen in Habitaten sind dabei meist nicht konstant, sondern schwanken zeitlich und auch kleinräumig. Habitate unterscheiden sich stark in der Ausprägung dieser Schwankungen. Temperaturbedingungen im Meer schwanken z. B. nur gering, an Land treten dagegen meist starke Temperaturänderungen auf, sowohl im Laufe eines Tages als auch im Jahreslauf. An die jeweiligen lokalen Schwankungen müssen Organismen angepasst sein. Immobile Organismen wie Pflanzen, Pilze oder sessile Tiere können diesen Schwankungen mit gleichsinnigen Änderungen des inneren Milieus folgen (Konformer) oder über Regulationsmechanismen ein konstantes inneres Milieu aufrecht erhalten (Regulierer, Abb. 2.1). Mobile Organismen sind zusätzlich in der Lage, Veränderungen von abiotischen Faktoren durch Rückzug in Habitate mit günstigeren Umweltbedingungen auszuweichen.


  Umweltbedingungen können durch Lebewesen auch modifiziert werden: Bakterien erhöhen z. B. die Umgebungstemperatur durch ihren Stoffwechsel (z. B. in Kompost), Pflanzen verändern den Säuregehalt des Bodens durch Ausscheidung von Protonen, und Tiere wie der Biber verändern den Wasserhaushalt ganzer Landstriche.
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  Abb. 2.1 Konformer und Regulierer. Bei der Anpassung von Organismen an veränderliche Umweltbedingungen lassen sich Konformer und Regulierer unterscheiden: Konformer folgen mit ihren internen Bedingungen den externen Bedingungen, Regulierer weisen Mechanismen auf, mit denen sie unabhängig von der Umwelt konstante Innenbedingungen aufrechterhalten können. Die strikte Ausprägung dieser Typen ist auf einen bestimmten Wertebereich des jeweiligen Umweltfaktors beschränkt.


  
    


    Umweltbedingungen: Abiotische Faktoren, die Lebensfunktionen beeinflussen, von Lebewesen jedoch nicht verbraucht werden (z. B. Temperatur, Salzgehalt).


    Ressourcen: Verbrauchsgüter, die von Organismen aufgenommen, umgeformt oder besetzt werden und damit anderen Organismen nicht mehr zur Verfügung stehen (z. B. Licht für Pflanzen, Nahrung für Tiere und Mikroorganismen, Lebensraum).


    Habitat: Charakteristischer Standort einer Art.


    Autökologie: Wissenschaft von den Beziehungen eines einzelnen Organismus zur Umwelt.


    Anpassungstypen an verändertes Außenmilieu:


    
      	Konformer: Innenmilieu der Organismen folgt verändertem Außenmilieu.


      	Regulierer: Innenmilieu bleibt durch Regulation im Wesentlichen konstant.

    

    

  


  2.1.1 Temperatur


  Mehr oder weniger alle Lebensprozesse sind stark temperaturabhängig. Das Leben der meisten Organismen ist auf den Temperaturbereich zwischen –10 °C und +50 °C beschränkt. Durch die im Vergleich zu anderen Planeten unseres Sonnensystems moderaten Temperaturbedingungen auf der Erde ist Leben in fast allen Regionen möglich. Die Temperaturverteilung auf der Erde wird vor allem durch die Wärmeeinstrahlung der Sonne bestimmt, die Erdwärme spielt nur eine geringe Rolle. Die Außentemperatur zeigt tages- und jahresrhythmische, kleinräumige und geographische Abweichungen. Die Temperatur nimmt nicht nur zu den Polen hin, sondern auch mit der Gebirgshöhe ab. Polar- und Hochgebirgsformen zeigen deshalb ähnliche Anpassungen. Landbewohner existieren über ein wesentlich breiteres Temperaturspektrum und sind viel stärkeren Temperaturschwankungen ausgesetzt als im Wasser lebende Arten. In der Tiefsee und im Grundwasser herrschen weitgehend konstante Temperaturbedingungen. Im Gewässer wird der größte Teil der eindringenden, langwelligen Strahlung nahe der Oberfläche absorbiert und in Wärme umgewandelt. Trotzdem sinkt die Temperatur nicht unbedingt kontinuierlich mit der Wassertiefe: Durch die Dichteanomalie des Wassers kann das Tiefenwasser von Seen im Winter wärmer sein als das Oberflächenwasser; in Meeren und Binnengewässern können sich Sprungschichten mit abrupten Temperaturänderungen bilden und die Wassermassen in horizontale Lagen unterteilen. Unterschiedlich temperierte Wasserlagen können durch Wind und Strömung umgeschichtet und durchmischt werden. Wassertemperaturen über 100 °C gibt es nur in Kombination mit hohem Druck, also in der Umgebung von Thermalquellen der Tiefsee (Siehe hier).


  Biologische Bedeutung der Temperatur


  Bei der biologischen Wirkung der Temperatur auf den Stoffwechsel lassen sich Geschwindigkeits- und Struktureffekte unterscheiden. Wie alle biochemischen Prozesse folgen auch die Stoffwechselvorgänge der RGT-Regel, wonach eine Temperaturerhöhung um 10 °C eine Reaktionsbeschleunigung um den Faktor 2 bis 4 bewirkt (Q10 zwischen 2 und 4, [image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie). Die Photosynthese als photochemischer Prozess ist dabei weniger temperaturabhängig als rein chemische Stoffwechselvorgänge wie Abbauprozesse. In warmen Klimaten verlaufen abbauende Prozesse daher schneller als aufbauende Prozesse, wodurch lebende organische Substanz gegenüber toter organischer Substanz überwiegt. Entsprechend sind die Böden in tropischen Regenwäldern typischerweise arm an toter organischer Substanz, die oberirdische Biomasse in Form tropischer Bäume ist dagegen hoch. In Lebensräumen höherer Breiten ist es dagegen umgekehrt. In Böden der Tundra sind enorme Kohlenstoffressourcen gespeichert, oberirdisch herrschen dagegen Zwergsträucher und Moose mit sehr geringer Biomasse vor (Abb. 2.2, Abb. 2.3). Die Böden kalter Klimaregionen stellen damit ein großes Potenzial für die Freisetzung von Kohlendioxid dar. Besonders alarmierend ist hierbei, dass die globale Erwärmung in höheren Breiten ausgeprägter ist als im Bereich des Äquators. Zudem existieren Hinweise, dass der Stoffwechsel von Mikroorganismen im Bereich von Temperaturen nahe dem Nullpunkt besonders stark auf Erwärmung reagiert. Geringe Temperaturänderungen könnten damit zu einer deutlichen Erhöhung der Freisetzung von Kohlenstoff aus Böden kalter Klimaregionen führen und damit den Treibhauseffekt verstärken.
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  Abb. 2.2 Kohlenstoffspeicher in Pflanzen und Humussubstanz. Die Großlebensräume der Erde (Biome) unterscheiden sich stark in der Speicherung von Kohlenstoff in belebter (Biomasse) und unbelebter Materie (Nekromasse). Die Breite der Balken ist proportional der Fläche der jeweiligen Biome. Die Zahlen entsprechen den Gesamtpools an Kohlenstoff in den jeweiligen Biomen in Petagramm (1 Pg = 1015 g). Die Mobilisation von 1 Pg Kohlenstoff entspricht einer Erhöhung der atmosphärischen CO2-Konzentration von ca. 0,5 ppm (parts per million). (Nach Anderson, 1991.)
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  Abb. 2.3 Kohlenstoffspeicher. a Kahlschlag, Vancouver Island. Aus Wäldern der Taiga wird ein Großteil des Zellstoffs zur Papierherstellung gewonnen. b Küstenregenwälder West-Kanadas. In kälteren Klimaten reichern sich Pflanzenrückstände wie Totholz an, was zur Bildung von mächtigen Humusauflagen führt. (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Die meisten Strukturproteine und Enzyme denaturieren bei etwa 50 °C. Solche Temperaturen bedeuten daher den Zelltod, wenn keine Mechanismen existieren, die Proteine vor der Denaturierung schützen. Temperaturempfindlich sind außerdem Biomembranen und Nucleinsäuren. Ab 120 °C zerfallen auch die monomeren Biomoleküle; Leben ist damit auf niedrigere Temperaturbereiche beschränkt.


  Extreme Temperaturstandorte sind einerseits Hitze- und andererseits Kälteregionen, wobei die Begriffe Hitze und Kälte allerdings relativ sind: Riffbildende Korallen sterben bei Temperaturen unter +18 °C vor Kälte, einige antarktische Fische erleiden bereits bei über +6 °C den Hitzetod. Organismen besitzen also einen evolutionär geprägten Temperaturbereich mit einem Optimum (Abb. 2.4). Abweichungen von diesem Optimum nach oben führen zu Hitzestarre, Hitzekoma und Hitzetod, wobei der Eintritt ins Hitzekoma irreversibel ist und zum Hitzetod führt. Für Tiere liegt die obere Wärmegrenze meist bei 40–50 °C Körpertemperatur. Abweichungen von der Optimaltemperatur nach unten führen zu Kältestarre, Kältekoma und Kältetod. Der Kältetod tritt bei intrazellulärer Eisbildung ein, da Eiskristalle die zellulären Feinstrukturen mechanisch zerstören. Extrazelluläre Eisbildung hinterlässt eine stark konzentrierte, osmotisch wirksame Lösung, welche die Zelle durch Wasserentzug schädigt. Das Fehlen von Kristallisationskeimen verzögert die Eisbildung in Organismen, wodurch es zu einer Unterkühlung unterhalb des Gefrierpunkts des Zellplasmas kommt. Tritt bei weiterer Abkühlung Eiskristallbildung ein, erwärmt sich der Organismus bis zum Gefrierpunkt. Durch Messung dieser Wärmefreisetzung kann der Gefrierpunkt und damit der Tod des Organismus sehr genau bestimmt werden.
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  Abb. 2.4 Reaktion von Gliedertieren auf Temperaturveränderungen. Abweichungen vom Optimum zu höheren Temperaturen führen zu Hitzestarre, Hitzekoma und Hitzetod; Abweichungen zu tieferen Temperaturen zu Kältestarre, Kältekoma und Kältetod. Kältetod tritt bei intrazellulärer Eisbildung ein, die erst unterhalb von 0 °C einsetzt (Unterkühlungspunkt). Durch die Eisbildung kommt es zu einer Erwärmung des Körpers (Gefrierpunkt). (Nach Block, 1990.)


  Thermo-Anpassungstypen


  Bei den Anpassungen der Lebewesen an verschiedene Umgebungstemperaturen lassen sich Thermokonformer und Thermoregulierer unterscheiden. Bakterien, Pilze, die meisten Pflanzen und viele Tiere sind Thermokonformer. Sie stimmen in ihrer Zell- bzw. Gewebetemperatur weitgehend mit der Temperatur ihrer Umwelt überein und überleben nur bei angemessenen Außentemperaturen. Thermoregulierer halten ihre Innentemperatur unabhängig von der Umgebungstemperatur in einem gewissen Rahmen aufrecht. Neben vielen Tiergruppen (Vögel, Säugetiere, manche Insekten und Fische) regulieren auch Pflanzen ihre Gewebstemperatur (s. u. und [image: Image Missing]Botanik).


  Bei den meisten Tieren besteht die Thermoregulation darin, die temperaturempfindlichen biochemischen Vorgänge in den Zellen von den Außentemperaturen abzuschirmen. Eine Temperaturanpassung auf zellulärer Ebene findet meist nur dann statt, wenn verhaltensbiologische, morphologische oder physiologische Mittel nicht ausreichen. Verhaltensanpassungen bestehen bei beweglichen Organismen z. B. darin, günstige Temperaturen gezielt aufzusuchen. Oberflächenstruktur und Farbe zählen zu den morphologischen Anpassungen, veränderte Ventilation, Muskelzittern, Schwitzen zu den physiologischen Anpassungen ([image: Image Missing]Zoologie).


  Statt zwischen Thermoregulierern und Thermokonformern zu unterscheiden, lassen sich die Thermo-Anpassungstypen auch in homoiotherm/poikilotherm oder endotherm/ektotherm einteilen.


  
    Homoiotherm/poikilotherm: Homoiothermie (gleichwarme Körpertemperatur) wurde unabhängig voneinander bei Vögeln und Säugetieren entwickelt. Vögel regulieren ihre Innentemperatur unabhängig von der Außentemperatur auf 39 °C, Säugetiere dagegen auf 37 °C. Alle anderen Lebewesen sind poikilotherm oder wechselwarm, ihre Körpertemperatur verändert sich parallel zur Außentemperatur. Zwischen Homoiothermie und Poikilothermie existieren jedoch auch Übergänge. So sind manche Poikilotherme in der Lage, ihre Innentemperatur in gewissem Umfang zu regulieren, andererseits gleichen auch manche Homoiotherme ihre Innentemperatur der Außentemperatur an. In der als Wärmeaustauscher arbeitenden Kieme von Haien und Thunfischen kommt das abgekühlte, sauerstoffreiche Blut in Kontakt mit dem erwärmten Blut aus der Muskulatur. Nachtfalter erzeugen mit ihrer Flugmuskulatur Wärme, die durch eine isolierende Haarschicht in der Thoraxregion gehalten wird. Soziale Bienen können durch Muskelzittern für eine gleichbleibende Temperatur in ihrem Stock sorgen. Säugetiere kalter Regionen ändern ihre Körpertemperatur im Laufe eines Tages, Monats oder Jahres, z. B. während der Winterruhe.


    Endotherm/ektotherm: Alle Stoffwechselreaktionen verlaufen zwar unter Wärmeabgabe, aber nur einige Organismen sind in der Lage, die entstehende Wärme durch Isolation im Körper zu halten und zu nutzen. Alle anderen sind auf Wärmequellen ihrer Umgebung angewiesen. Je nach der Hauptquelle der Körperwärme werden zwei Anpassungstypen unterschieden. Endotherme erhalten ihre Körperwärme größtenteils aus dem eigenen Stoffwechsel. Sie regulieren ihre Körpertemperatur durch kontrollierte Wärmeabgabe und Wärmeaufnahme. Dazu gehören neben den Säugetieren und Vögeln z. B. auch Thunfische, Haie und Nachtfalter. Ektotherme erhalten ihre Körperwärme aus der Umgebung, sie suchen warme Plätze gezielt auf oder setzen eine möglichst große Körperfläche der Sonne aus. Mit den veränderten Körpertemperaturen können die enzymatischen Wirkungsgeschwindigkeiten durch veränderte Enzymkonzentrationen, -aktivitäten oder -arten variiert werden. Je mehr Zeit einem ektothermen Organismus zur Verfügung steht, umso stärker können die biochemischen Grundreaktionen umstrukturiert werden (Abb. 2.5).
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  Abb. 2.5 Atmungsrate bei Ektothermen. Erhöhte Außentemperaturen steigern bei ektothermen Fischen mit der Körpertemperatur auch die Atmungsrate, der Stoffwechsel wird beschleunigt. Vergleicht man Fische aus polaren (antarktisch, arktisch), gemäßigten (Winter, Sommer) und tropischen Klimazonen, weisen alle etwa die gleiche Stoffwechselsteigerung auf, die Kurven verlaufen weitgehend parallel. Bei einer Temperatur von z. B. 10 °C ist die Atmungsrate kälteangepasster Arten jedoch höher als die wärmeangepasster Arten. (Nach Brett, 1971.)


  Endothermie erfordert einen erheblichen Energieaufwand insbesondere bei kälteren Temperaturen. Dadurch, dass die Oberfläche von Organismen mit der zweiten, das Volumen jedoch mit der dritten Potenz wächst, verringert sich der Energieverlust mit der Größe von Organismen. Insbesondere kleine endotherme Tiere stehen damit vor dem Problem, den enormen Wärmeverlust ausgleichen zu müssen, der über ihre vergleichsweise große Oberfläche erfolgt.
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  Abb. 2.6 Sauerstoffverbrauch von Endothermen in Abhängigkeit der Körpergröße. Zur Aufrechterhaltung der Körpertemperatur müssen kleine Endotherme wesentlich mehr Energie aufwenden als große.


  Dies gelingt nur über eine starke Erhöhung des Stoffwechsels (Abb. 2.6). Der Größe von Säugern und Vögeln sind damit nach unten Grenzen gesetzt. Zu den kleinsten Säugern zählen Spitzmäuse und Fledermäuse, die extrem hohe Mengen an Beute fangen müssen, um ihren Wärmeverlust zu kompensieren. Kolibris, die zu den kleinsten Vögeln zählen, können nur durch die Aufnahme sehr großer Nektarmengen überleben. Große endotherme Organismen stehen dagegen eher vor dem Problem, Wärme über die Oberfläche abgeben zu müssen. Vor allem bei körperlicher Anstrengung droht ihnen innere Überhitzung.


  Hitzeanpassungen


  Standorte mit extrem hohen Außentemperaturen sind an Land die Hitzewüsten der Subtropen und heiße Quellen, im Meer die Thermalquellen der Tiefsee. Spitzenreiter in der Hitzetoleranz finden sich bei den Prokaryoten: Extrem wärmeliebende (hyperthermophile) Archaea wie Pyrodictium oder Methanopyrus gedeihen am besten bei Temperaturen von über 100 °C, einige Cyanobakterien und Flechten können noch bei 60–70 °C leben. Um die Stabilität der Membranen und der Makromoleküle zu sichern, besitzen extrem thermophile Organismen verschiedene Mechanismen der molekularen Anpassung an die in ihren Lebensräumen vorherrschenden Temperaturen. Ihre Proteine sind aufgrund ihrer Aminosäurezusammensetzung dicht gefaltet und durch Salzbrücken stabilisiert. Stark hydrophobe Innenbereiche wirken einer Entfaltung entgegen. Eine zusätzliche Thermostabilisierung der Proteine und Nucleinsäuren wird durch sehr hohe cytoplasmatische Konzentrationen von zyklischem 2,3-Diphosphoglycerat erreicht. Pyrodictium bildet bei Temperaturen von etwa 110 °C große Mengen eines Enzyms, das als Chaperon fungiert und denaturierende Proteine wieder neu faltet. Einige Archaea weisen einen besonders hohen Anteil an Guanin und Cytosin in der rRNA auf, mit der dadurch erhöhten Anzahl an dreifachen Wasserstoffbrücken wächst auch die Thermostabilität. Die DNA wird dagegen durch Solute, Bindeproteine oder positive Überspiralisierung stabilisiert ([image: Image Missing]Mikrobio-Mikrobiologie). Die Membranen thermophiler Bacteria enthalten einen besonders hohen Anteil an gesättigten Fettsäuren und sind so aufgrund der zahlreichen Wasserstoffbrückenbindungen hitzestabiler. Die Membranen der Archaea enthalten keine Fettsäuren, sondern Glycerolether von Isopreneinheiten, die in hyperthermophilen Arten kovalent verknüpft sind und so keine Lipiddoppelschicht, sondern eine einfache Lipidschicht bilden. Diese Struktur ist besonders stabil. Bestimmte thermophile Archaea bedecken den extrem hitzetoleranten Pompejiwurm (Alvinella pompejana, Polychaeta) wie einen dichten Pelz, versorgen ihn vermutlich mit Nährstoffen und ermöglichen dem Tier so das Überleben in der unmittelbaren Nähe von thermalen Tiefseequellen.


  Bei den Gefäßpflanzen lassen sich viele Hitzeanpassungen gleichzeitig als Anpassungen an trockene Standorte verstehen. Gefäßpflanzen verschließen bei Hitze die Spaltöffnungen, dadurch vermindern sie die stomatäre Transpiration und damit Wasserverlust, unterbrechen aber auch den übrigen Gasaustausch und damit die Versorgung der Photosynthese mit CO2. An heißen und trockenen Standorten wie Wüsten haben daher solche Pflanzen einen Vorteil, die in der Lage sind, CO2 während der kühleren Nachtstunden aufzunehmen und in speziellen Geweben zu speichern (CAM-Pflanzen) oder es in den photosynthetisch aktiven Geweben zu konzentrieren (C4-Pflanzen, [image: Image Missing]Botanik).


  Tiere der Wüstenregionen haben verschiedene Anpassungen zur Wärmeregulation entwickelt. Viele Ektotherme graben sich während der Hitzezeit ein. Endotherme Säugetiere geben über vergrößerte Körperanhänge gezielt Wärme ab (z. B. Afrikanischer Elefant, Loxodonta africana) oder nutzen die Verdunstungskälte von Schweiß. Das Dromedar (Camelus dromedarius) steigert die Körpertemperatur tagsüber auf 40 °C und lässt sie nachts auf 34 °C sinken, die Temperaturdifferenz zur Umwelt wird also niedrig gehalten. Ein wolliges Fell auf dem Rücken isoliert vor hohen Außentemperaturen, und verschließbare Nasenlöcher verringern die Verdunstungsrate.


  
    In manchen Naturräumen (Steppe, Savanne, Taiga, Trockenwälder) sind Brände ein regelmäßiges Umweltereignis, sie entstehen durch Blitzschlag oder Selbstentzündung. Feuer erreicht in einem Meter Höhe über dem Boden Temperaturen von 500 °C, führt bereits in geringer Bodentiefe aber nicht mehr zu bedrohlicher Hitze. Durch Feuer wird daher ein geschlossener Baumbestand verhindert, es werden Pflanzen begünstigt, deren Erneuerungsknospen im Boden liegen. Pflanzen, die durch Feuer sogar gefördert werden, bezeichnet man als Pyrophyten. In Mitteleuropa gehören dazu die Kiefer (Pinus sylvestris) und das Heidekraut (Calluna vulgaris). Pyrophyten zeichnen sich durch eine besonders dicke Rinde aus, sie keimen bevorzugt auf vegetationsfreiem Boden. Kieferzapfen öffnen sich erst nach einer Erwärmung auf über 70 °C. Tiere können Buschbränden in einem gewissen Rahmen ausweichen und kehren nach Abkühlung in den Lebensraum zurück. Manche Käfer legen ihre Eier bevorzugt in warmes verkohltes Holz.

  


  Kälteanpassungen


  Winterliche Kälte, Polar- oder Hochgebirgsklima stellt Lebewesen vor besondere Anpassungsprobleme, auch die Tiefsee ist überwiegend kalt. Die kältesten Meeresregionen werden von Bakterien besiedelt, die am besten bei Temperaturen wenig über 0 °C gedeihen. Gefrierresistente Organismen verhindern die Eisbildung in ihren Zellen und schützen ihre Zellstrukturen durch eingelagerten Zucker, Glycerol oder Öl. Solche Frostschutzmittel senken den intrazellulären Gefrierpunkt und lassen eine Unterkühlung zu. Kolligative Stoffe wie Glykoproteine binden das intrazelluläre Wasser und verhindern die Gefriertrocknung der Zellen bei extrazellulärer Eisbildung. Flechten weisen noch bei – 24 °C eine positive Photosynthesebilanz auf und überstehen Abkühlungen bis auf – 196 °C schadlos.


  Gefäßpflanzen können aus einem gefrorenen Boden kein Wasser ziehen, sie leiden unter Frosttrockenheit. Die Kälte wird allenfalls durch eine isolierende Schneedecke gemildert. Bäume haben daher eine polare und vertikale Verbreitungsgrenze (Baumgrenze). Viele Kälteanpassungen ähneln Trockenheitsanpassungen: Transpirationsverluste werden durch verkleinerte Blätter, Haare und Wachsauflagen verringert. Bei Sonneneinstrahlung erwärmen sich zuerst die oberflächennahen Bodenschichten. Kältepflanzen besitzen entsprechend flach ausgebreitete Wurzeln und Blattrosetten. Viele Pflanzen überdauern Kälteperioden nur in Form von Überdauerungsorganen, z. B. als Samen, Wurzel oder Spross ([image: Image Missing]Botanik). Nach der Lage der Überdauerungsorgane werden Pflanzen in unterschiedliche Lebensformen eingeteilt (Abb. 2.7). Die Einteilung erfolgt dabei nicht nur nach Überdauerungsorganen während des Winters, sondern auch nach der Form der Überdauerung von Trockenheit im Sommer. Knospen von Phanerophyten, zu denen Bäume und Sträucher gehören, sind sehr frosthart. Laubbäume dringen deshalb weit in Kältezonen vor, wo sie die Waldgrenze bilden können (z. B. Birke, Betula pendula). In noch kälteren Regionen dominieren Sträucher, deren Knospen unter Schnee geschützt überdauern (Chamaephyten). Die Vegetation der nördlichen Hemisphäre wird von Hemikryptophyten dominiert, deren Überdauerungsorgane durch die nahe Bodenschicht geschützt sind. Kryptophyten kommen vor allem in trockenen Regionen vor, ihre Rhizome und Zwiebeln dienen als Wasser und Energiespeicher, wodurch sie sehr schnell auf günstige Umweltbedingungen reagieren können. Die Frühjahrsblüher in Laubwäldern Mitteleuropas bestehen zum großen Teil aus Kryptophyten, die das Sonnenlicht vor dem Austrieb der Bäume nutzen (z. B. Buschwindröschen, Anemone nemorosa und Bärlauch, Allium ursinum). Pflanzen, die beim Auftreten von ungünstigen Umweltbedingungen selbst absterben und im Samenstadium überdauern, werden als Therophyten bezeichnet. Die Überdauerung im Samenstadium ist dabei eher eine Anpassung an trockene und wenig vorhersagbare Umweltbedingungen. Therophyten dominieren deshalb in Wüsten und Halbwüsten.
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  Abb. 2.7 Lebensformen von Pflanzen werden nach der Lage der Überdauerungsorgane (dunkel) unterschieden. Phanerophyten: verholzte Pflanzen (Bäume und Sträucher) mit Überdauerungsorganen weit über dem Boden. Chamaephyten: krautige Pflanzen mit Überdauerungsorganen (Blätter oder Knospen) oberhalb des Bodens. Hemikryptophyten: krautige Pflanzen, deren oberirdische Sprosse bis auf die dem Boden anliegenden Blattrosetten oder Knospen während der Überdauerungsphase absterben. Kryptophyten = Geophyten: Überdauerung in Form von Zwiebeln, Knollen oder Rhizomen unter der Erde. Therophyten: Überdauerung im Samenstadium; einjährige Pflanzen.


  Aufgrund ihrer Beweglichkeit haben Tiere die Möglichkeit, der Winterkälte durch Wanderung oder Rückzug in Höhlen auszuweichen. Säuger kälterer Klimazonen besitzen ein dickes Fell, das mit den Jahreszeiten gewechselt wird (Sommer-, Winterfell). Zur Einsparung von Energie senken manche Säuger die Körpertemperatur nach einer hormonellen Umstellung während der Winterruhe bis zum Eintritt von Kältestarre (Torpor). Andere Säuger gehen ohne Absenkung der Körpertemperatur in Kälteschlaf über. Das Auftreten von Kältestarre und Kälteschlaf hängt von der Körpergröße der Organismen ab. Kleine Säuger fallen im Winter in Kältestarre (z. B. Hamster, Cricetus cricetus, Igel, Erinaceus europaeus und Murmeltier, Marmota marmota), große dagegen in Kälteschlaf (z. B. Dachs, Meles meles, und Bären). Dies ist dadurch zu erklären, dass das Aufwärmen von Tieren in Kältestarre energie- und zeitaufwendig ist. Große Säuger bräuchten zum Aufwärmen sehr lange und würden große Energiemengen verbrauchen, bei kleinen Säugern sind die Kosten dagegen gering. Kleine Säuger (und auch Kolibris) können deshalb sogar in kurzen Abständen zwischen Kältestarre und Aktivitätsphasen wechseln (Abb. 2.8). Die größten Säuger, die in Kältestarre sinken, sind Biber (Castor sp.) mit einem Gewicht < 20 kg. Säuger, die in Kältestarre verfallen, enthalten meist braunes Fettgewebe, das viele Mitochondrien und Fetttröpfchen enthält und beim Erwachen als biologische Heizung fungiert. Ektotherme Tiere fallen in der kalten Jahreszeit in eine stoffwechselarme Winterstarre, ihre Körpertemperatur folgt der Umwelttemperatur. Liegen dabei regulatorische Maßnahmen vor, spricht man von einer Diapause.
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  Abb. 2.8 Kältestarre bei kleinen Säugern. Feldhamster (Cricetus cricetus) erniedrigen bei sinkender Außentemperatur ihre Körpertemperatur und können selbst über kurze Zeiträume (hier drei Tage) in Kältestarre fallen. Bei ansteigender Außentemperatur kann die Körpertemperatur in wenigen Stunden wieder auf das Niveau des Aktivitätszustands angehoben werden. (Nach Nedergaard, 1990.)


  Endotherme Organismen haben sich auch morphologisch an kalte Außenbedingungen angepasst. So sind die Körperanhänge von Säugern kalter Klimazonen im Vergleich zu Verwandten wärmerer Regionen verkürzt (z. B. Polarfuchs, Alopex lagopus – Wüstenfuchs, Vulpes zerda; Allensche Regel). Zudem sind vergleichbare Vertreter endothermer Tiere kälterer Klimazonen größer (z. B. antarktischer Kaiserpinguin, Aptenodytes forsteri – südamerikanischer Humboldt-Pinguin, Spheniscus humboldti; Bergmannsche Regel).


  
    


    Wärmeangebot: Land: starke zeitliche und räumliche Schwankungen. Meer: geringere zeitliche Schwankungen, horizontale Temperatursprünge.


    Temperaturwirkung: Stoffwechselgeschwindigkeit (RGT-Regel: Q10 = 2–4), Tertiärstruktur der Proteine, Struktur von Biomembranen, Nucleinsäuren, Verfügbarkeit von Wasser.


    Thermo-Anpassungstypen:


    
      	Thermokonformer: ohne Regulation;


      	Thermoregulierer: mit Regulation.


      	Homoiotherme (Gleichwarme): Vögel, Säuger;


      	Poikilotherme (Wechselwarme): restliche Gruppen.


      	Ektotherme: nutzen äußere Wärmequellen;


      	Endotherme: nutzen innere Wärmequellen.

    


    Hitzeanpassungen: Thermostabile Proteine, Glyceratakkumulation, Hitzeschockproteine, isolierende Bedeckung, vergrößerte Körperanhänge, veränderte Transpiration, Respiration, Muskelzittern, Migration.


    Kälteanpassungen: Zucker-, Glycerol-, Öleinlagerung, Winterschlaf, Winterruhe, Torpor, Diapause, isolierende Bedeckung, Migration.

    

  


  2.1.2 Umweltfaktor Salzgehalt


  Bei der Verfügbarkeit von Mineralsalzen müssen aquatische und terrestrische Lebensräume unterschieden werden.


  Wasser mit Salzgehalten (Salinitäten) unter 0,5‰ wird als Süßwasser bezeichnet. Die Ionenanteile im Süßwasser (Kationen: Ca2+ > Mg2+ > Na+ >> K+; Anionen: [image: Equation Missing]) unterscheiden sich deutlich von denen der Meere. Meerwasser weist einen Salzgehalt von 35–40‰ auf und enthält anorganische Salze in vergleichsweise konstanter Konzentration und Zusammensetzung (Kationen: Na+ >> Mg2+ > Ca2+ > K+; Anionen: [image: Equation Missing]). In Küstengewässern weichen die Salzkonzentrationen durch Verdunstung oder Süßwassereinfluss oft erheblich vom reinen Meerwasser ab. Verdünntes Salzwasser in Flussmündungsgebieten und Küstenregionen wird als Brackwasser bezeichnet, es weist nicht nur verringerte, sondern oft auch im Takt der Gezeiten wechselnde Salinitäten auf (0,5–35‰). Flachwasserbereiche, z. B. flache Lagunen, besitzen erhöhte Salzgehalte, entsprechen mit den relativen Ionenanteilen aber dem Meerwasser. Bei Salzkonzentrationen über 370‰, wie sie in Salzgewinnungsanlagen vorkommen, fällt erst Natriumchlorid und dann Magnesium- und Kaliumchlorid aus, wodurch sich die Salzanteile in der Lösung verschieben. In Salzseen ist für Lebewesen nur eine geringe Menge freien Wassers verfügbar, da gelöste Salze viel Hydratwasser binden. Mit steigendem Salzgehalt sinkt die Sauerstofflöslichkeit, extrem salzige Gewässer sind daher sauerstoffarm.


  Landlebensräume unterscheiden sich durch den Salzgehalt des Bodenwassers. An Meeresküsten, Binnensalzstellen und verlandeten Wüstenseen ist der Salzgehalt erhöht. Streusalzeinsatz auf Straßen im Winter führt zur Versalzung der Straßenränder. Bodenversalzung kann auch eine Folge künstlicher Bewässerung sein: Das Wasser verdunstet, die Mineralstoffe reichern sich in den obersten Bodenschichten an. Versalzung von Böden ist eine der häufigsten Ursachen für die Degradation von landwirtschaftlichen Flächen in ariden Gebieten.


  Biologische Bedeutung des Salzgehaltes


  Bei der Entwicklung des Lebens im Meer stimmten die Ionenkonzentrationen im Körperinneren und in der Umwelt noch weitgehend überein. Auch bei den heutigen primären Meeresorganismen, wie Algen, Hohltieren, Ringelwürmern, Krebsen, Stachelhäutern und Manteltieren, ist die innere Ionenkonzentration nur unwesentlich höher als die im Meer, sie sind weitgehend isoosmotisch. Bei isoosmotischen Organismen kann jedoch die Konzentration einzelner Ionen von derjenigen im umgebenden Medium abweichen (Tab. 2.1). So besitzen viele marine Krebse im Vergleich zum Meerwasser erniedrigte Konzentrationen an Sulfat und Magnesium, dafür jedoch erhöhte Gehalte an Kalium. Mit dem Übergang der Organismen vom Meerwasser über das Süßwasser zum Land änderte sich der qualitative und quantitative Ionengradient zwischen Organismus und Umwelt. Die veränderte Ionenkonzentration im Außenmedium wirkt sich osmotisch auf die lebende Zelle aus: Bei höheren Umweltsalzgehalten wird der Zelle Wasser entzogen, bei niedrigeren Umweltsalzgehalten strömt Wasser ein. Erhöhte intrazelluläre Salzkonzentrationen wirken sich auf die Enzymaktivität aus.


  Tab. 2.1 Konzentration von Ionen in der Körperflüssigkeit mariner Wirbelloser in Prozent der Konzentration in Meerwasser. (Nach Barnes & Mann, 1991.)
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  Osmo-Anpassungstypen


  Bei der Anpassung an unterschiedliche Umgebungssalzgehalte lassen sich Osmokonformer und Osmoregulierer unterscheiden (Abb. 2.9).
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  Abb. 2.9 Osmokonformer und Osmoregulierer. Bei Osmokonformern (Seestern Asterias) folgt die Ionenkonzentration der Körperflüssigkeiten der Ionenkonzentration der Umwelt (Umweltsalinität). Osmoregulierer regulieren eine relativ konstante Körperionenkonzentration. Diese liegt entweder unterhalb der Umweltsalinität (hypoosmotisch, Salinenkrebs Artemia; primärer Süßwasserbewohner) oder oberhalb (hyperosmotisch, Strandkrabbe Carcinus; primärer Meeresbewohner). (Nach Sommer, 1998.)


  Primäre Meerestiere sind Osmokonformer (poikilosmotische Organismen), bei ihnen folgt die Ionenkonzentration im Körperinneren der äußeren Konzentration. Viele von ihnen gehen schon bei geringen Veränderungen des äußeren Salzgehaltes ein, sie vertragen keine abweichenden osmotischen Werte. Poikilosmotische Brackwasserbewohner, wie Strandschnecken und Muscheln, ertragen zwar schwankende Salzgehalte, ihre Wachstumsrate ist unter diesen Bedingungen aber vermindert. Nur wenige Bakterien und Pilze verfügen über eine so wirksame Osmoregulation, dass sie noch bei hohen Salzkonzentrationen wachsen können. Das Einsalzen kann daher zur Konservierung von Lebensmitteln genutzt werden ([image: Image Missing]Mikrobiologie).


  Osmoregulierer (homoiosmotische Organismen) halten die innere Ionenkonzentration durch regulatorische Maßnahmen konstant. Arten, die eine gegenüber der Außenwelt erhöhte innere Ionenkonzentration besitzen, bezeichnet man als hyperosmotisch. Hierzu zählen beispielsweise eukaryotische Einzeller, Insektenlarven und Knochenfische, die im Süßwasser leben. Einströmendes Wasser muss ständig ausgeschieden, Ionen müssen zurückgehalten werden. Bei den Protozoen übernimmt das die pulsierende Vakuole, bei Metazoen die Niere oder Kieme. Bei hypoosmotischen Arten ist die innere Ionenkonzentration niedriger als die äußere. Das ausströmende Wasser muss durch Trinken oder über die Haut ständig ergänzt werden, Salze werden aktiv, z. B. über Kiemen oder spezialisierte Drüsen, ausgeschieden. Das gilt für marine Knochenfische sowie für Insekten und Vögel der Meeresküsten ([image: Image Missing]Zoologie). Süßwasserarten haben sich durch Reduktion des Salzgehalts im Körper an die geringen Salzgehalte im Außenmedium angepasst. Hierdurch wurde der Energieaufwand für den Abtransport von einströmendem Wasser reduziert. Die Tatsache, dass Knochenfische niedrigere Salzgehalte aufweisen als das Meerwasser, also Anpassungen zeigen, die typisch für Süßwasserarten sind, spricht dafür, dass sie im Süßwasser evolviert sind und das Meer sekundär besiedelt haben.


  Nur sehr wenig Arten sind in der Lage, zwischen Meer- und Süßwasser zu wechseln, da der Wechsel eine erhebliche Umstellung des Stoffwechsels erfordert. Arten, die vom Meer in das Süßwasser einwandern, wie Lachse (z. B. Salmo salar, Atlantischer Lachs) und Aale (z. B. Anguilla anguilla, Europäischer Aal), verweilen längere Zeit im Mündungsbereich der Flüsse, um die Stoffwechselumstellung zu ermöglichen. Arten wie der Lachs, der vom Meer zum Ablaichen in Süßwasser einwandert, werden katadrom genannt. Arten wie der Aal, der im Süßwasser heranwächst und zum Ablaichen ins Meer (Sargasso-See) wandert, werden anadrom genannt. Die Schwierigkeit, sich an wechselnde Salzkonzentrationen anzupassen, zeigt auch die geringe Zahl von Brackwasserarten. Insgesamt hat nur in wenigen Großgruppen (Phyla) des Tierreichs ein Übergang vom Meer zum Süßwasser stattgefunden, die phyletische Diversität ist deshalb im Meer am höchsten.


  Landpflanzen können nur dann Wasser und Mineralstoffe aus dem Boden aufnehmen, wenn der osmotische Wert ihrer Wurzelzellen höher ist als der des Bodenwassers. Auf Salzböden ist die Wasseraufnahme deutlich erschwert, hier wachsen nur spezialisierte Salzpflanzen (Halophyten). Man unterscheidet Salzspeicherer und Salzausschließer. Salzspeichernde Halophyten erhöhen die osmotischen Werte ihrer Zellen durch Salzanreicherung. Auf diese Weise übertreffen sie die Saugspannung des Bodens und können Wasser aufnehmen. Die intrazelluläre Salzkonzentration wird entweder durch Sukkulenz (Queller, Salicornia maritima) oder durch Salzdrüsen (Strandnelke, Armeria maritima) reguliert. Salzausschließende Halophyten (Andelgras, Puccinellia maritima) erhöhen den osmotischen Wert ihrer Zellen durch osmotisch wirksame, aber den Stoffwechsel nicht beeinträchtigende Substanzen wie Zucker, die Salzaufnahme wird schon in der Wurzel verhindert ([image: Image Missing]Botanik).


  Anpassung an extreme Salzgehalte


  In Lebensräumen mit hohen Verdunstungsraten kann die Salinität so hohe Werte annehmen, dass sie als Extremstandorte gelten, also für die meisten Organismen lebensfeindlich sind. Bei sehr hohen Salinitäten bilden Grünalgenmatten der einzelligen Dunaliella das Phytoplankton. Salztolerante Fische ertragen Salinitäten bis zu 75‰, ab 100–300‰ sind Salzfliegenlarven (Ephydra spp.) oder Salzmücken (Culicidae, Chironomidae) die einzigen überlebensfähigen Mehrzeller. Bei ihnen wird das Wasser aus Harn und Kot im Enddarm so stark resorbiert, dass der osmotische Wert der Ausscheidungen vier Mal so hoch sein kann wie der des Blutes. Salinenkrebse (Artemia salina) leben in salzhaltigen Binnengewässern, aber nie im Meer (Abb. 2.10). Ihre Körperflüssigkeit ist stark hypoosmotisch, eine passive Wasserabgabe wird durch ein nahezu impermeables Integument verhindert, sie trinken Wasser und scheiden NaCl an den Beinen aktiv aus. Für Salinenkrebse stellt neben den schwierigen osmotischen Verhältnissen auch der Sauerstoffmangel ein Extremfaktor dar. Je höher der Umweltsalzgehalt, umso stärker sind die Krebse durch Hämoglobine rot gefärbt und verbessern so die Sauerstoffaufnahme. Die Salinität wirkt modifikatorisch auf die äußere Gestalt: Bei hohen Salzgehalten sind die Krebse kürzer und weniger beborstet.
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  Abb. 2.10 Binnenland-Salzsee (Mono-Lake, Kalifornien; a) in dem nur Salinenkrebse (Artemia monica) und Salzfliegen (Ephydra hians; c) vorkommen. b Diese treten in solchen Massen auf, dass sich sogar Möwen (Larus californicus) von ihnen ernähren. (Foto von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Oberhalb 300‰ können nur noch Haloarchaea existieren, sie gleichen die hohe äußere Na+-Konzentration durch eine hohe innere K+-Konzentration aus, die K+-Ionen werden aktiv über Ionenpumpen aufgenommen, die Permeabilität der Membran ist vermindert ([image: Image Missing]Mikrobiologie).


  
    


    Salzangebot: Süßwasser: < 0,5‰ (vor allem CaCO3), Brackwasser: 0,5–35‰ (verdünntes Meerwasser), Meerwasser: 35–40‰, vor allem (NaCl).


    Biologische Bedeutung des Salzgehaltes: Osmotische Wirkung, Beeinflussung der Enzymaktivität, Mineralstoffhaushalt.


    Osmo-Anpassungstypen: Osmokonformer ohne Regulation, Osmoregulierer mit Regulation (hyperosmotische Arten: osmotischer Wert innen > außen; hypoosmotische Arten: osmotischer Wert innen < außen).


    Anpassungen an hohe Salzgehalte: Impermeabilität, hyperosmotische Ausscheidungen, Wasseraufnahme, Salzakkumulation.

    

  


  2.1.3 Umweltfaktor Säuregrad


  Der Säuregrad wird über den mit – 1 multiplizierten dekadischen Logarithmus der Protonenkonzentration gemessen (pH-Wert): Ein höherer pH-Wert bedeutet also eine geringere Protonenkonzentration (pH < 7: sauer, pH = 7: neutral, pH > 7: alkalisch). Er bestimmt direkt, besonders jedoch indirekt durch Steuerung der Löslichkeit von Ionen biologische Prozesse. Mit einem pH-Wert von 7–8 ist das Meerwasser leicht alkalisch. Ursprünglich hat sich das Leben also in einem Milieu entwickelt, in dem die Protonenkonzentration relativ niedrig war, lebende Organismen können jedoch in einem pH-Bereich von 2–9 existieren. Die Artenvielfalt ist allerdings im pH-Bereich von 6–7 am höchsten.


  Biologische Bedeutung des Säuregrads


  Der pH-Wert steuert die Löslichkeit praktisch aller Elemente. Da diese von Pflanzen und Mikroorganismen als Ionen aufgenommen werden, steuert der pH-Wert die Verfügbarkeit von pflanzlichen Nährstoffen, aber auch von toxischen Elementen wie Schwermetallen. Niedrige Protonenkonzentrationen (hoher pH-Wert) gehen mit einer hohen Verfügbarkeit von basischen Kationen wie Mg2+ und Ca2+einher, bei niedrigem pH-Wert treten dagegen verstärkt saure Kationen auf, insbesondere von Aluminium und Eisen, aber auch von Schwermetallen wie Cadmium (Abb. 2.11).


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.11 Toxizität von H+- und OH–-Ionen für Pflanzen (rot) und Löslichkeit von Mineralstoffen entlang von pH-Gradienten (braun). (Nach Larcher, 1980.)


  Der pH-Wert steuert auch die Bindung von CO2. Das schwach alkalische Meerwasser bindet große Mengen an CO2, die im Meerwasser gebundene CO2-Menge übersteigt diejenige der Atmosphäre um einen Faktor von ca. 50. Der pH-Wert von Böden hängt vom Ausgangsgestein ab und nimmt mit dem Alter der Böden ab. Kalkböden besitzen einen weitgehend neutralen pH-Wert (6–7), Sandböden sind dagegen mit einem pH-Wert von 3–5 meist sauer. Böden vulkanischen Ursprungs sind reich an basischen Kationen, unterliegen jedoch wie alle Böden einer natürlichen Versauerung. Diese erfolgt insbesondere durch die Auswaschung von Mg2+ und Ca2+ und wird durch die Lösung von CO2 im Bodenwasser und die Bildung von Kohlensäure angetrieben. Die bei der Dissoziation der Kohlensäure entstehenden Protonen tauschen Kationen aus, die an der Oberfläche von Tonmineralen und Humussubstanzen gebunden sind. Die freigesetzten Kationen können von Pflanzen aufgenommen, aber auch mit dem Sickerwasser ausgewaschen werden. Anthropogen verursachte Einträge von Säurebildnern, insbesondere Schwefeldioxid (SO2) und Stickoxide (NOx), können die natürliche Versauerung von Böden stark beschleunigen, was sich negativ auf Pflanzenwachstum und die Vielfalt von Organismen auswirkt. Auch auf aquatische Systeme wirken sich erhöhte Einträge von Säure negativ aus. Bei einem pH-Wert von 4 sterben Fische ab, die Vielfalt von Algen wird im Vergleich zu einem pH-Wert von 7 um ca. 50 % erniedrigt, diejenige von tierischen Planktonfiltrierern sogar um ca. 80 %. Die Verbrennung von fossilen Energieträgern, insbesondere von schwefelhaltiger Kohle und schwefelhaltigem Erdöl, trägt zu einer starken Versauerung von aquatischen und terrestrischen Ökosystemen bei.


  Puffersysteme im Boden


  Ausgangsgestein vulkanischen Ursprungs, aber auch viele Sedimente, insbesondere Kalkböden, verfügen über hohe Mengen an Calciumionen. Die pH-Werte dieser Böden sind relativ hoch und liegen zwischen 5,5 und 7. Die im Bodenwasser durch Dissoziation von Kohlensäure (und andern Säurebildnern) auftretenden Protonen werden vor allem durch Calcium- und Magnesiumionen abgepuffert. Dies geschieht dadurch, dass die Protonen die an Oberflächen von Mineralien gebundenen Ca2+- und Mg2+-Ionen austauschen und dadurch aus dem wässrigen Milieu eliminiert werden. Die Pufferung von Versauerungsprozessen geschieht also in diesem leicht sauren pH-Bereich vor allem durch Calcium- und Magnesiumionen, die man auch als basische Kationen bezeichnet. Langfristig führt der Austrag dieser Ionen mit dem Sickerwasser dazu, dass diese Elemente nicht mehr verfügbar sind, die anfallenden Protonen also nicht mehr abzupuffern vermögen. Bei pH-Werten unterhalb von ca. 4,5 wird diese Pufferfunktion vor allem durch Aluminiumionen übernommen, die aus Aluminiumsilikaten, einem dominierenden Bestandteil fast aller Böden, freigesetzt werden. Die in der Lösung auftretenden Aluminiumionen sind für viele Organismen toxisch und tragen wesentlich zu der geringeren Artenvielfalt von sauren Böden, aber auch von Gewässern bei. Versauern Böden noch stärker (< pH 3) treten verstärkt Eisenionen als Säurepuffer auf. Aluminium- und Eisenionen werden auch als saure Kationen bezeichnet.


  In tropischen Regionen, in denen sehr alte und damit stark verwitterte Böden existieren, sind Böden mit hohen Konzentrationen an Eisen- und Aluminiumionen im Bodenwasser weit verbreitet (Lateritböden). Diese Böden sind landwirtschaftlich kaum nutzbar. Der Artenreichtum und die hohe Produktivität tropischer Regenwälder, die auf solchen Böden existieren, sind an die in der Vegetation (und in geringerem Umfang im Humuskörper) fixierten Nährstoffe gebunden. Abholzung der Wälder führt zum Verlust dieses Nährstoffpools und zur Degradation des Ökosystems. Vollständig verwitterte Böden haben ihre Kationen verloren, sie bestehen nur noch aus nicht weiter löslichen Bestandteilen, vor allem Siliziumoxiden, wie Quarzsand.


  Mull-Moder-Dichotomie


  Natürliche Ökosysteme, vor allem Wälder, zeichnen sich dadurch aus, dass oberhalb des Mineralbodens eine Schicht mit alten Pflanzenresten existiert (Auflage-Humus, ektorganische Substanz). Diese Schichten können sehr mächtig werden, wenn Organismen fehlen, die Pflanzenabfälle in den Mineralboden eintragen. Eine hierfür besonders wichtige Tiergruppe sind Regenwürmer, die in Europa vor allem durch die Gruppe der Lumbricidae vertreten sind. In anderen Erdteilen existieren andere großkörperige Oligochaeten. Regenwürmer sind wie viele andere Bodentiere, die durch ihre schleimige Körperoberfläche in unmittelbarem Kontakt zum Außenmedium stehen, säureempfindlich. Versauerung von Böden führt deshalb zum Absterben von Regenwürmern und damit zu reduzierter Einarbeitung von Pflanzenabfällen in den Mineralboden. Als Konsequenz reichert sich die abgestorbene pflanzliche Biomasse oberhalb des Mineralbodens an und bildet insbesondere in Nadelwäldern mächtige Auflageschichten. Nach morphologischen Kriterien werden diese Schichten untergliedert in L-Schicht (weitgehend intakte Blätter), F-Schicht (Pflanzenreste, bei denen die Faserstruktur noch sichtbar ist) und H-Schicht (amorphes Humusmaterial). Nach der Ausprägung dieser Schichten werden verschiedene Humustypen unterschieden. Sind L, F und H-Schicht deutlich ausgeprägt, spricht man von Moder-Humus; dominiert die H-Schicht den gesamten Humuskörper und wird der gesamte Auflagehumus noch mächtiger, spricht man von Roh-Humus. Wälder mit der Humusform Moder dominieren in den aus Buntsandstein oder Granit aufgebauten Mittelgebirgen wie dem Schwarzwald, Odenwald und Harz. Nadelwälder tragen zur stärkeren Versauerung des Bodens bei, weshalb in diesen oft die Humusform Moder auftritt. Wird die Auflageschicht fast nur durch intaktes Blattmaterial gebildet, das bei der Zersetzung gebildete F- und H-Material also in den Mineralboden eingearbeitet, spricht man von Mull-Humus (Abb. 2.12). Wälder in Kalkgebieten, wie der Schwäbischen Alb oder dem Schweizer Jura, aber auch Auenwälder, zeichnen sich meist durch die Humusform Mull aus. Die Einarbeitung der Pflanzenreste in den Mineralboden führt in diesen Wäldern zu der Bildung von oft tiefgründigen, humusreichen Böden. Durch hohes Speichervermögen für Wasser und günstige Bedingungen für Mineralisationsprozesse sind Wälder auf diesen Böden hoch produktiv und damit unter forstwirtschaftlichen Gesichtspunkten günstig.
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  Abb. 2.12 Mull-Moder-Dichotomie. A Moder-Humus: ektorganische Substanz aus L-, F-, und H-Schicht oberhalb eines durch Tonverlagerung verarmten Bleichhorizonts (Podsol). b Mull-Humus: ektorganische Substanz aus L-Schicht oberhalb eines humosen Mineralbodens (Braunerde). (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  
    


    Ökologische Gruppen von Regenwürmern: Nach ihrer Säureempfindlichkeit und ökologischen Funktion werden drei Typen von Regenwürmern unterschieden (Abb. 2.13): Epigäische Arten leben vor allem oberhalb des Mineralbodens im Auflagehumus. Sie sind meist relativ klein und stark pigmentiert. Die in Mitteleuropa häufigste Art ist Dendrobaena octaedra, die in sauren Wäldern oft als einzige Regenwurmart auftritt. Dadurch, dass sie den Mineralboden mit seinen hohen Konzentrationen an Aluminiumionen meiden, tragen epigäische Arten nicht zur Vermischung von organischem und mineralischem Bodenmaterial bei. Endogäische Arten besiedeln die oberen Schichten des Mineralbodens. Sie sind mittelgroß und weitgehend unpigmentiert. In Mitteleuropa häufige Vertreter dieser Gruppe sind Aporrectodea caliginosa und Octolasion tyrtaeum. Endogäische Arten sind stark säureempfindlich und treten nur in Böden mit pH > 4,5 auf. Durch sehr hohe Konsumption und Fraß an zerkleinerten Humussubstanzen tragen sie wesentlich zur Einarbeitung der Streu und zur Bildung von humusreichen Mineralböden bei. Anözische Arten legen vertikale Bauten an, die sie zeitlebens bewohnen. Sie ernähren sich vor allem von Pflanzenresten, die sie an der Bodenoberfläche sammeln und im Eingangsbereich der Bauten konzentrieren. Das Pflanzenmaterial wird teilweise tief (> 1,5 m) in den Mineralboden eingetragen. Häufigster Vertreter dieser Gruppe ist der Tauwurm, Lumbricus terrestris. Anözische Arten treten wie endogäische Arten nur in Böden mit pH > 4–5 auf.
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    Abb. 2.13 Regenwürmer. a Epigäischer Regenwurm (Dendrodrilus rubidus), b endogäischer Regenwurm (Aporrectodea caliginosa), c anözischer Regenwurm (Lumbricus terrestris). (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


    Regenwürmer als Invasoren: Mit der Ausbreitung der Europäer und ihrer landwirtschaftlichen Wirtschaftsweise wurden nicht nur die Nutzpflanzen selbst, sondern auch mit ihnen assoziierten Arten verschleppt. Dies trifft nicht nur für direkte Nutzer wie Parasiten und Pathogene zu, sondern auch für Organismen, die in mitgebrachtem Boden vorhanden waren. Europäische Regenwürmer aus der Gruppe der Lumbricidae wurden so über die gesamte Welt verschleppt und dringen teilweise sehr erfolgreich in natürliche Ökosysteme in ihrer neuen Heimat ein. Besonders in Regionen, in denen keine einheimische Regenwurmfauna existiert, wie im Norden Nordamerikas, geht diese Ausbreitung mit drastischen Änderungen der Ökosysteme einher. In diesen Regionen existieren im Gegensatz zu Europa auch Waldökosysteme mit der Humusform Moder auf basenreichen Böden. Durch Besiedlung mit endogäischen und anözischen Regenwürmern werden diese Böden in Mull-Systeme transformiert, was mit drastischen Veränderungen in der Bodenvegetation und der Besiedlung durch einheimische Bodentiere einhergeht.

    

  


  
    


    Säuregrad: Steuert die Löslichkeit von Ionen.


    Biologische Bedeutung des pH-Werts: Beeinflusst die Verfügbarkeit von Mineralstoffen und damit die Produktivität von Pflanzengemeinschaften. Steuert das Vorkommen von Arten, Bodenprozesse und Humusformen.


    Humusformen: Ausbildung der organischen Auflage von Wäldern. Mull: nur L-Schicht; Moder: L-, F- und H-Schicht; Rohhumus: ähnlich Moder, aber mit mächtigerer H-Schicht.


    Puffersysteme: Ionensystem, das als Puffer von Säuren im Boden fungiert. Im schwach sauren Bereich vor allem durch Calcium- und Magnesiumionen (basische Kationen), im sauren Bereich durch Aluminium- und Eisenionen (saure Kationen).


    Bodenversauerung: Zunehmender Austausch von Kationen durch Protonen, der mit dem Verlust von basischen Kationen mit dem Sickerwasser einhergeht. Bodenversauerung ist ein natürlicher Prozess, der durch anthropogene Säureeinträge stark beschleunigt wird.

    

  


  2.1.4 Umweltfaktor Druck


  Landlebewesen und Bewohner der oberen Gewässerzonen sind nur leichten absoluten Drücken und geringen Druckveränderungen ausgesetzt. Höhenanpassungen der Landorganismen sind eher Anpassungen an die unterschiedlichen Sauerstoffkonzentrationen als an die Druckunterschiede. Der Druck als Umweltfaktor für Landorganismen kann daher vernachlässigt werden.


  Wasser ist dagegen fast 1000-mal so dicht wie Luft, daher nimmt der hydrostatische Druck mit jeweils 10m Wassertiefe um etwa 100 kPa (100 kPa = 1 atm) zu; im etwa 11 km tiefen Marianengraben beträgt er rund 100 000 kPa. Vertikale Druckänderungen sind oft mit Temperaturunterschieden gekoppelt. Alle Tiefseeorganismen sind an einen hohen hydrostatischen Druck angepasst.


  Biologische Bedeutung des Druckes


  Die biologische Wirkung des hydrostatischen Drucks wird erst ansatzweise verstanden. Druck beeinflusst die Geschwindigkeit von Stoffwechselreaktionen, die eine Volumenänderung bewirken. Dabei wird die Reaktionsgeschwindigkeit von der Volumendifferenz zwischen nicht aktivierten und aktivierten Reaktionspartnern bestimmt. Es gibt druckaktivierte und druckinhibierte enzymatische Reaktionen. Haben die Ausgangsstoffe ein größeres Volumen als die Produkte, lenkt der Druck das Reaktionsgleichgewicht in Richtung Produkt, ist das Produktvolumen kleiner, kommt es zu einer Anhäufung der Ausgangsstoffe. So sind die unter Druck polymerisierten Myosinfilamente bei Tiefseefischen kürzer als bei Flachwasserfischen, da der Zusammenbau des Polymers mit einer Volumenzunahme verbunden ist, was den monomeren Zustand begünstigt. Hoher Druck wirkt sich außerdem auf die schwachen Wechselwirkungen in den Makromolekülen aus, also auf hydrophobe Bindungen und Wasserstoffbrücken. Viele aus mehreren Untereinheiten aufgebaute Enzyme werden durch Druck inaktiviert, monomere Enzyme sind unempfindlicher oder werden sogar durch Druck aktiviert. Hoher Druck beeinflusst Translation, Proteinsynthese und die Übergänge zwischen festem, flüssigem und gasförmigem Zustand, ändert die Phasenübergänge der Membran und die Viskosität. Bei erhöhtem Druck ist der Solzustand von Proteinen in wässriger Lösung gegenüber dem Gelzustand begünstigt.


  Neben bestimmten Bakterien leben auch verschiedene Tierarten dauerhaft in der Tiefsee, die an hohe, aber konstante Druckverhältnisse angepasst sind. Dazu gehören Tiefseemuscheln (Calyptogena magnifica, Bathymodiolus thermophilus) oder der Riesenbartwurm (Riftia pachyptila). Viele Tiefseefische und Krebse sind im Laufe ihres Lebens Druckänderungen ausgesetzt, da sie Vertikalwanderungen unternehmen oder bestimmte Entwicklungsabschnitte im freien Wasser durchlaufen. Gase vergrößern ihr Volumen bei Druckminderung und könnten das Gewebe zerreißen. Die Schwimmblase von Tiefseefischen enthält anstelle von Luft druckunempfindliche Lipide, die das Auf- und Absteigen in der Wassersäule ermöglichen.


  
    


    Druckverhältnisse: Land: kaum Druckunterschiede (100 kPa), Meer: Druck steigt mit Tiefe um 100 kPa pro 10 m.


    Biologische Bedeutung des Drucks: Beeinflusst volumenverändernde Reaktionen.

    

  


  2.2 Ressourcen


  
    


    Die charakteristische Eigenschaft von Ressourcen ist, dass sie verbraucht werden, also Verbrauchsgüter darstellen. Als abiotische Ressource spielt Raum für alle Organismen eine zentrale Rolle, Wasser ist ebenfalls eine essentielle Ressource für alle Lebewesen. Sauerstoff wird mit Ausnahme anaerober Mikroorganismen und wenigen, zur Anaerobiose fähigen Metazoen ebenfalls von allen Organismen benötigt. Licht, Kohlendioxid und Mineralstoffe bilden dagegen nur für autotrophe Organismen essentielle Ressourcen. Heterotrophe Organismen wie Pilze und Tiere nutzen biotische Ressourcen. Biotische Ressourcen sind extrem vielfältig, sie können tot oder lebendig sein und sich in ihrer Zusammensetzung drastisch unterscheiden. Tierisches Gewebe ist von der Zusammensetzung eine hochwertige Ressource, die den Bedarf von Konsumenten an Energie und Nährstoffen sehr gut abdeckt. Tiere sind jedoch nur begrenzt verfügbar und können sich zudem einer Nutzung durch Mobilität und Abwehr entziehen. Pflanzliches Gewebe dagegen ist in großer Menge verfügbar; Nutzer können ihren Energiebedarf mit pflanzlicher Kost meist gut decken, es fehlen ihnen jedoch Nährstoffe, insbesondere Stickstoff. Totes organisches Material ist für tierische Konsumenten eine Herausforderung, da die leicht verfügbaren Zellinhaltsstoffe schnell von Mikroorganismen genutzt werden und es danach für die tierischen Organismen schwierig ist, mit dieser Ressource ihren Energie-, insbesondere jedoch ihren Nährstoffbedarf zu decken.


    Neben dem Typ der genutzten Ressource und ihrer Zusammensetzung ist die Verteilung von Ressourcen im Raum von grundlegender Bedeutung. Ressourcen, die fein verteilt und weitgehend ubiquitär vorhanden sind, werden vor allem von sessilen Organismen genutzt. Die geklumpte (aggregierte) Verteilung von Ressourcen erfordert dagegen die Mobilität der Nutzer.


    Die Verteilung von Ressourcen im Raum steuert die Organisationsform der Nutzer, die Verfügbarkeit von Ressourcen in der Zeit ihren Lebenszyklus. Kontinuierlich verfügbare Ressourcen erfordern prinzipiell keine Überdauerungsphase der Nutzer, diese könnten unbegrenzt wachsen, was jedoch notwendigerweise zu einer Erschöpfung von Ressourcen führt und damit Erholungsphasen für die Ressourcen erfordert. Ressourcen unterliegen aber auch selbst zyklischen Schwankungen. Außerhalb der Tropen variieren Strahlungsintensität, Wasserverfügbarkeit und in Regionen mit Bodenfrösten auch die Verfügbarkeit von Mineralstoffen im Boden saisonal. Umweltbedingungen, insbesondere die Temperatur, steuern dabei die Verfügbarkeit von Ressourcen. An Phasen geringer Ressourcenverfügbarkeit haben sich Lebewesen durch die Bildung von Überdauerungsstadien angepasst.

    

  


  
    Regulation versus Steuerung: Regulationsprozesse zeichnen sich durch negative Rückwirkungen aus. Populationen werden durch die Verfügbarkeit von Ressourcen reguliert, da die genutzte Ressource dem Organismus selbst und anderen Organismen nicht mehr zur Verfügung steht. Die Regulation von Populationen über Ressourcen ist damit von der Siedlungsdichte der Konsumenten abhängt, sie ist also ein dichteabhängiger Prozess. Organismen stehen über gemeinsam genutzte Ressourcen indirekt in Verbindung (Ausbeutungskonkurrenz, Siehe hier). Negative Rückkopplungen über gemeinsame Nutzung von Ressourcen ist eine zentrale Eigenschaft von Populationen (intraspezifische Konkurrenz) und Lebensgemeinschaften (interspezifische Konkurrenz). Populationen werden jedoch auch durch Umweltbedingungen beeinflusst, da jedoch keine Rückkopplung existiert, wirken diese nicht regulierend sondern steuernd, ihre Wirkung ist damit im Gegensatz zu derjenigen von Ressourcen dichteunabhängig (Siehe hier).

  


  2.2.1 Raum


  Vor allem für sessile Organismen hat Raum als Ressource eine fundamentale Bedeutung. Organismen, die wie Pflanzen fein verteilte Ressourcen nutzen, sind auf ihren Siedlungsort essentiell angewiesen. Sessile Organismen investieren entsprechend viel in die Verteidigung ihres Siedlungsorts und versuchen diesen durch somatisches Wachstum zu erweitern. Hierbei treten oft direkte physische Auseinandersetzungen mit Nachbarorganismen auf, die als direkte Konkurrenz oder Interferenz bezeichnet werden (Abb. 2.14a, b, Siehe hier). Viele sessile Organismen haben die Fähigkeit zur Bildung von morphologischen Untereinheiten entwickelt, die mit dem „Mutterorganismus“ verbunden bleiben, sich aber auch von ihm loslösen können. Diese Untereinheiten werden Module oder, wenn sie sich ablösen können, auch Ausläufer (Ramets) genannt. Mehr oder weniger alle höheren Pflanzen sind zu solch modularem Wachstum fähig, aber auch sessile Tiere wie Schwämme, Korallen und Moostierchen sind modulare Organismen (Abb. 2.14c). Die Module können morphologisch identisch sein (isomorph) oder sich auf spezifische Teilfunktionen spezialisiert haben und sich dadurch morphologisch unterscheiden (heteromorph). In letzterem Fall spricht man von Polymorphie der Module. Polymorphie ist weit verbreitet bei Pflanzen (z. B. Bildung von vegetativen und generativen Trieben) und sessilen Tieren (z. B. Bildung von Fraß- und Wehrpolypen bei Nesseltieren).


  Pflanzengemeinschaften werden generell von modularen Organismen dominiert. Modulare Tiere treten insbesondere auf marinen Hartböden auf. Typischerweise bestehen > 90 % der Organismen dieser Lebensgemeinschaften aus modularen Organismen, wobei im oberen lichtdurchfluteten Bereich modulare Pflanzen (Makro-Algen) und Tiere gemeinsam vorkommen und um Raum konkurrieren.


  Unitare Organismen, die nicht in der Lage sind, Untereinheiten zu bilden, sind meist mobil und darauf angepasst, geklumpt verteilte Ressourcen auszubeuten oder auch ihren Beuteorganismen zu folgen (Abb. 2.14d). Typische unitare Organismen sind damit Prädatoren, die von mobiler Beute leben, wobei die Beute meist relativ groß und geklumpt verteilt ist. Auch unitare Organismen benötigen natürlich Siedlungsraum, dieser ist jedoch meist nicht im Mangel, spielt also als Regelgröße für Populationen keine so große Rolle. Besonders für Populationen territorialer Arten ist Raum jedoch eine der wichtigsten Regelgrößen. Auch für Arten, die sich zur Fortpflanzung auf Balzplätzen versammeln, wie Birkhühner, ist Raum eine wesentliche Ressource, da die Männchen um bestimmte Balzplätze konkurrieren.


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.14 Raum als Ressource. a Vor allem für sessile Organismen wie Pflanzen und Tiere mariner Hartböden ist Raum eine essentielle Ressource. Hier besiedeln verschiedene marine Wirbellose, v. a. Moostierchen (Bryozoa), Weichkorallen (Alcyonacea) und Hydrozoen (Hydrozoa), aber auch Algen, v. a. Kalkrotalgen (Corallinacea) und siphonale Grünalgen (Siphonales), Äste einer Hornkoralle (Eunicella stricta, Gorgonacea; noch lebende Äste links unten im Bild). b Raumkonkurrenz: Vor allem sessile Organismen konkurrieren um Raum über direkte Konkurrenz (Interferenz). Auf marinen Hartböden konkurrieren dabei auch Pflanzen mit Tieren. Hier überwächst eine Kalkrotalge (Corallinacea) einen Schwamm (Porifera). c Modulare Organismen. Feuerkorallen (Millepora dichotoma; Hydrozoa) bestehen aus Kolonien einzelner Polypen und bilden wie Steinkorallen (Madreporaria, Anthozoa) ein Kalkskelett, wodurch sie am Aufbau von Riffen beteiligt sind. Bei Millepora treten peitschenförmige Fangpolypen und zentral stehende Fresspolypen auf, die eine funktionale Einheit bilden (Polymorphismus von Modulen; kleines Bild). d Unitare Organismen: Seeanemonen (Actinaria) wachsen meist als solitäre Polypen. Dabei bilden auch sie oft Kolonien. Die einzelnen Polypen können dabei aus der Ansiedlung einer Larve (Planula) oder durch Querteilung entstanden sein. Im ersteren Fall wären sie unitar, im zweiten modular. Wie sie tatsächlich gebildet wurden kann, durch molekulare Analysen geklärt werden. (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Selbst wenn für viele Organismen nicht der Raum an sich eine limitierende Ressource darstellt, so sind es häufig bestimmte Raumattribute, die essentiell notwendig oder im Mangel vorhanden sein können. Viele Organismen benötigen Brut- oder Nistplätze, die besondere Eigenschaften haben müssen, damit eine erfolgreiche Reproduktion erfolgen kann. Für in Höhlen brütende Vögel sind alte Bäume mit Asthöhlen notwendig, Einsiedlerkrebse benötigen Schneckenschalen, die sie im Laufe ihrer Entwicklung wechseln müssen, um heranwachsen zu können. Viele Arten hängen von der Struktur des Lebensraumes ab, die wesentlich durch andere Arten gebildet werden kann. Netzbauende Spinnen benötigen Strukturelemente, um ihre Netze bauen zu können. Diese Strukturelemente werden durch Pflanzen (Grashalme, Baumäste) zur Verfügung gestellt. Tatsächlich limitiert die Verfügbarkeit struktureller Elemente in terrestrischen Lebensräumen das Vorkommen von netzbauenden Spinnen meist stärker als z. B. die Verfügbarkeit von Beute. Nur durch die Bereitstellung physikalischer Strukturen verändern Organismen damit die Lebensgrundlage anderer Arten. Epizoische oder epiphytische Arten sind oft obligat an diese spezifischen Strukturelemente des Lebensraums gebunden.


  Ein entscheidender Vorteil modularer Organismen ist, dass sie wachsen können, ohne dass sich das Verhältnis von Oberfläche zu Volumen des Körpers verkleinert (ersteres wächst in der zweiten, letzteres in der dritten Potenz). Damit existieren prinzipiell keine Grenzen somatischen Wachstums. Tatsächlich werden modulare Organismen riesig. Pappelklone oder Adlerfarnbestände können Flächen von mehreren Hektar einnehmen, Kolonien von Steinkorallen können riesige Blöcke bilden. Durch unbegrenztes Wachstum können modulare Organismen zudem extrem alt werden. Von Adlerfarn existieren vermutlich Bestände, die über 10 000 Jahre alt sind, von Steinkorallen sind Kolonien von einem Alter über 30 000 Jahre dokumentiert. Eine wichtige Eigenschaft von modularen Organismen ist außerdem, dass die von der Mutterkolonie abgegliederten Module zu eigenständigem Leben übergehen und selbst wiederum als Quelle neuer Module fungieren können. Da Module klonal gebildet werden und damit mit dem Mutterorganismus genetisch identisch sind, sind sie Teil eines einzigen genetischen Individuums, das auch als Genet bezeichnet wird. Ein Genet ist damit die Gesamtheit somatischer Bildungen, die auf eine Zygote zurückgehen („von Zygote zu Zygote“). Modulare Organismen bestehen damit aus zwei unterschiedlichen Typen von Individuen: den morphologischen Untereinheiten, die mit der Mutterkolonie verbunden, aber auch von ihr losgelöst existieren können (Module oder Ramets), und dem genetischen Individuum, das aus allen Zellen und Modulen besteht, die aus einer Zygote hervorgegangen sind (Genet).


  Bei unitaren Organismen ist das somatische Wachstum notwendigerweise beschränkt, da bei zunehmendem Wachstum die Versorgung des Körperinneren über die relativ kleiner werdende Oberfläche immer schwieriger wird. Bei Annäherung an diese Wachstumsgrenzen werden Ressourcen deshalb nicht mehr in somatisches Wachstum, sondern in Reproduktion investiert. Vor dem Übergang zur reproduktiven Phase muss die Geschlechtsreife einsetzen. Tatsächlich werden unitare Organismen bei nachlassendem somatischem Wachstum geschlechtsreif; durch das reduzierte somatische Wachstum wird also die Keimbahn aktiviert. Im Gegensatz zu modularen Organismen ist sexuelle Reproduktion bei unitaren Organismen damit obligatorisch und mit hohen Investitionen gekoppelt. Dadurch, dass bei unitaren Organismen das somatische Wachstum zum Stillstand kommt, sind diese Organismen im Vergleich zu modularen meist kurzlebiger. Insgesamt ist der Lebenszyklus von unitaren Organismen wesentlich einfacher als derjenige von modularen Organismen, da bei ihnen morphologisches und genetisches Individuum zusammenfallen, Ramet und Genet also identisch sind.


  
    


    Raum: Essentielle Ressource für sessile Organismen.


    Anpassungen an Raumnutzung: Sessile Organismen sind meist modular, mobile Organismen dagegen unitar. Die Eroberung von Raum durch modulare Organismen erfolgt in erster Linie durch klonales Wachstum, bei unitaren Organismen dagegen durch sexuelle Reproduktion.


    Modulare Organismen: Bestehen aus zwei Typen von Individuen, dem morphologischen Individuum, das Teil einer Kolonie (Modul) oder freilebend sein kann (Ramet), und dem genetischen Individuum (Genet).

    

  


  2.2.2 Sonnenlicht


  Erdgeschichtlich gesehen ist Sonnenlicht eine sehr konstante Ressource: Seit der Entstehung des Lebens scheint die Sonne in ca. 149,5 Millionen Kilometer Entfernung von der Erde mit einer Leuchtkraft von etwa 3 · 1027 Candela und einer Energiemenge von 2,3 · 1028 kJ min–1. Ungefähr die Hälfte des Sonnenlichtes wird in den oberen Schichten der heutigen Atmosphäre absorbiert oder reflektiert und auf dem Weg zur Erdoberfläche hinsichtlich Intensität (Amplitude), Farbe (Wellenlänge) und Polarisation (Schwingungsrichtung) abgewandelt. Durchschnittlich gelangen heute 10 000 kJ pro Tag auf einen Quadratmeter Erdoberfläche, was allerdings mit dem Breitengrad variiert und vom Äquator zu den Polen hin stark abnimmt. Aufgrund der Kugelform der Erde strahlt das Licht an den Polen flach und am Äquator eher steil ein, dabei variiert dieser Eintrittswinkel im Jahreslauf wegen der Neigung der Erdachse von 23,5h relativ zur Ebene der Umlaufbahn. Insgesamt erfahren die Tropen die höchste jährliche Sonneneinstrahlung und die geringsten jahreszeitlichen Schwankungen. An den Polen gibt es dagegen lange kalte Winter mit wenig Tageslicht und kurze Sommer mit langer Sonnenscheindauer. Beim Durchdringen der Atmosphäre wird das weiße Sonnenlicht auf den Spektralbereich zwischen 290 und 2300 nm eingeengt. Langwellige Strahlung (> 700 nm) kann eine Wärmewirkung ausüben, als kurzwellig gilt Strahlung unter 300 nm. Außerdem werden durch Spiegelungen und Lichtbrechungen in der Atmosphäre bestimmte Schwingungsrichtungen herausgefiltert. Dadurch wird das Licht polarisiert und weist am Himmel ein Muster auf, in dessen Zentrum die Sonne liegt.


  Von den Landbereichen der Erde wird ein großer Teil des Lichts absorbiert und in Wärme umgewandelt, ein geringer Teil wird reflektiert. Landschaftsrelief, Bebauung und Vegetation verändern das standörtliche Lichtangebot.


  Meere und Binnengewässer reflektieren einen Teil des einfallenden Lichtes an ihrer Oberfläche, in Mitteleuropa etwa 6–10 %. Eindringende Strahlen werden im Wasser allmählich vom langwelligen Bereich aus (infrarot, rot, orange, gelb, grün) absorbiert. Dadurch stellt sich ein vertikaler, exponentieller Lichtgradient ein. Dieser besteht nicht nur aus einer Intensitätsminderung, sondern auch aus einer spektralen Einengung: Klares Wasser ist bereits in einigen Metern Tiefe rotlichtfrei (Abb. 2.15). In trübem Wasser wird das eindringende Licht zusätzlich an Partikeln gestreut, wodurch nicht nur die Eindringtiefe des Lichtes verringert wird, sondern auch die spektrale Zusammensetzung in den Tiefenzonen, da langwelliges Licht weniger stark gestreut wird als kurzwelliges.


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.15 Sonnenspektrum in Luft und Wasser. Auf dem Weg durch Atmosphäre und Wasserschichten verändert sich das Sonnenlichtspektrum: An der Luft wird ein Teil des infraroten Lichtes in Wärme umgewandelt, im Wasser wird auch der sichtbare Lichtbereich eingeschränkt. Das langwellige Licht wird bereits in geringerer Tiefe als das kurzwellige Licht absorbiert. Schon in mäßiger Tiefe sind Gewässer daher rotlichtfrei, die Tiefen der Ozeane sind vollkommen dunkel.


  
    Neben dem Sonnenlicht gibt es biogene und künstliche Lichtquellen, die in ihrem Umfeld eine biologische Bedeutung haben können. Als Biolumineszenz bezeichnet man die Ausstrahlung von Licht durch Lebewesen, man findet sie unter Bakterien, eukaryotischen Einzellern, Pilzen und Tieren. Einige Arten besitzen ein eigenes Leuchtvermögen, andere leben in Symbiose mit Leuchtbakterien. In Meerestiefen unter 700 m sind schätzungsweise mehr als 90 % der Arten in der Lage, Licht zu produzieren, an Land nur einige Arthropoden (z. B. Lampyridae, die Leuchtkäfer). Biolumineszenz dient als Beleuchtung der unmittelbaren Umgebung, als innerartliche Verständigung, zur Anlockung von Beute oder Ablenkung von Räubern. Bei den Bakterien und eukaryotischen Einzellern leuchtet das ganze Individuum, bei den höheren Organismen ist das Leuchten auf bestimmte Organe begrenzt und kann durch Linsen, Reflektoren und Blenden modifiziert werden. Das Licht ist meist grünlich, also von mittlerer Wellenlänge, und entsteht nur in Anwesenheit von Sauerstoff. Am besten untersucht ist das Luciferin-Luciferase-System der Leuchtbakterien: Hier wird die an das Enzym Luciferase gebundene Leuchtsubstanz Luciferin unter ATP-Verbrauch oxidiert und angeregt, bei der Rückkehr in den Grundzustand wird ein Lichtquant pro Molekül ATP emittiert ([image: Image Missing]Mikrobiologie).


    Kunstlichtquellen in Form von Straßenlampen, Haus- und Werbebeleuchtung führen zur Fehlorientierung vieler lichtorientierter Tiere, vor allem von fliegenden Insekten. Räuberische Arten suchen diese Lichtplätze gezielt auf (z. B. Fledermäuse).

  


  Biologische Bedeutung des Lichtes


  Das Sonnenlicht ist von zentraler biologischer Bedeutung, da die Sonnenenergie von den phototrophen Organismen in chemische Energie umgewandelt wird und so auch den chemotrophen Organismen in Form energiereicher organischer Substrate zur Verfügung steht. Dabei wachsen grüne Pflanzen, Cyanobakterien, Schwefelpurpurbakterien (Chromatiaceae) und Grüne Schwefelbakterien (Chlorobiaceae) photolithoautotroph: Sie verwenden anorganische Elektronendonoren (H2O bzw. H2S) und CO2 als Kohlenstoffquelle (autotroph). Die Schwefelfreien Purpurbakterien (Rhodospirillaceae) verwenden dagegen auch organische Substanzen als Elektronendonor und als Kohlenstoffquelle, sie wachsen dann photoorganoheterotroph ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Damit hängt die energetische Versorgung fast aller Lebewesen direkt oder indirekt vom Licht ab, nur die chemolithoautotrophen Bakterien (z. B. nitrifizierende Bakterien, Eisenoxidierer, viele Wasserstoff- und Schwefeloxidierer) sind energetisch vom Licht unabhängig. Sie nutzen energiereiche anorganische Substanzen als Energiesubstrat und CO2 als Kohlenstoffquelle.


  Die Lichtabsorption durch die Vegetation an Land ist sehr effizient. Am Boden eines geschlossenen Waldes oder einer Ackerkultur treffen nur noch 1–3 % der photosynthetisch aktiven Strahlung auf. Dies ist einerseits auf die hohe Effizienz der Lichtabsorption von Photosynthesepigmenten in Blättern zu erklären, andererseits wird die Absorption dadurch gesteigert, dass mehrere Blattebenen übereinander liegen. Die auf die überdeckte Bodenfläche projizierte Blattfläche wird als Blattflächenindex bezeichnet (LAI, leaf area index). In Wäldern, aber auch auf Wiesen liegt dieser typischerweise zwischen 4 und 6. Das Licht passiert also 4–6 Blattschichten, bevor es den Boden erreicht. Für Pflanzen ist es damit essentiell, ihre Blätter oben in der Vegetation zu positionieren, um möglichst viel Licht auszubeuten. Pflanzen werden hierdurch gezwungen, in die Höhe zu wachsen. Konkurrenz um Licht war damit eine wesentliche Triebkraft der Evolution der Pflanzen. Mit Baumhöhen von 130 m ist aus biophysikalischer Sicht vermutlich die maximal mögliche Wuchshöhe für Landpflanzen erreicht ([image: Image Missing]Botanik).


  Das Sonnenlicht ist aber nicht nur Energie-, sondern auch Informationsträger, denn Wellenlänge, Amplitude und Schwingungsrichtung sind variabel, Lichtqualität und -quantität sind zeit- und standortabhängig. Licht wirkt damit nicht nur als Ressource, sondern auch als Umweltfaktor. Der Wechsel von Hell und Dunkel, von Tag und Nacht, verschiebt sich je nach Jahreszeit und geographischer Region und ist der Taktgeber bei vielen tages- und jahresrhythmischen Erscheinungen. Sonnenstand und Polarisationsmuster geben Aufschluss über die Himmelsrichtung und ermöglichen so eine Orientierung.


  Damit Licht überhaupt biologisch genutzt werden kann, sind membrangebundene, lichtabsorbierende Moleküle (z. B. Chlorophyll, Rhodopsin) nötig, die durch die Absorption von Licht eines bestimmten Wellenlängenbereiches energetisch angeregt werden. Der daraus resultierende lichtgetriebene Elektronentransport lässt einen Protonengradienten zwischen Innen- und Außenseite der Membran entstehen, der zur ATP-Synthese genutzt wird.


  Lichtanpassungen


  In photoautotrophen Organismen dient Chlorophyll als zentrales lichtabsorbierendes Molekül, seine geringe Absorption im grünen und blaugrünen Bereich kann durch rot-, blau- oder orangefarbene Hilfspigmente überbrückt werden. Seetange weisen eine große Pigmentvielfalt auf, ihre äußere Farbe lässt auf das Absorptionsspektrum schließen. An den Meeresküsten fehlen Grünalgen in den rotlichtfreien Wasserzonen, hier dominieren Rot- und schließlich Braunalgen. Jede Alge ist mit ihrer Pigmentausstattung also an das verfügbare Lichtspektrum der entsprechenden Tiefe angepasst. In den gemäßigten Klimazonen liegt die Hauptvegetationszeit oberflächennaher Litoralalgen im Frühjahr, die der tiefer zonierten Algen im Sommer oder Herbst und folgt damit der jahreszeitlich veränderten Lichtquantität. Planktonalgen erreichen die höchste Dichte in der durchleuchteten Wasserschicht.


  Auch Landpflanzen sind in ihrem Bau an eine optimale Ausnutzung des Sonnenlichtes angepasst. Wachstumskrümmungen bei einseitiger Beleuchtung bringen die Pflanzenorgane in eine vorteilhafte Lage (Phototropismus). Selbst die einzelnen Chloroplasten bewegen sich innerhalb der Zelle an die Zellorte optimaler Beleuchtung. Lichtpflanzen, wie die meisten Wüsten- und Hochgebirgspflanzen, gedeihen nur bei voller Sonneneinstrahlung. Schattenpflanzen, wie Farne, Moose und einige Gefäßpflanzen (z. B. Oxalis, Sauerklee), vertragen auch geringe Lichtintensitäten und behaupten sich im Unterwuchs von Wäldern. Schattenblätter haben mehr Chlorophyll pro Blattflächeneinheit als Sonnenblätter, sie erreichen Kompensationspunkt und Lichtsättigung bereits bei kleinen Lichtmengen. Sonnenblätter sind derber und etwas kleiner, oft besitzen sie eine mehrschichtige Palisadenschicht ([image: Image Missing]Botanik).


  Eine wichtige Anpassung von Pflanzen an hohes Lichtangebot ist die C4-Photosynthese ([image: Image Missing]Botanik). Im Gegensatz zu C3-Pflanzen sättigt die Photosynthese bei C4-Pflanzen erst bei wesentlich höheren Strahlungsintensitäten. C4-Photosynthese bietet zudem Vorteile bei geringerem Wasserangebot. Außerdem nehmen C4-Pflanzen das CO2 aus der Atmosphäre wesentlich effektiver auf als C3-Pflanzen (Siehe hier).


  Viele photoautotrophe Organismen können nicht nur die Energie, sondern auch den Informationswert des qualitativen und quantitativen Lichtangebotes nutzen. Als Photorezeptor-Pigmente dienen bei den Pflanzen die Phytochrome. Bei den Lichtkeimern unter den Blütenpflanzen keimt der gequollene Samen erst aus, nachdem er von einem Lichtblitz getroffen wurde. Die Blütenbildung wird bei einigen Pflanzen durch die Länge der Belichtungsdauer induziert: Langtagpflanzen (Weizen, Roggen, Möhre, Zwiebel) blühen, sobald die Nächte kürzer werden, Kurztagpflanzen (Euphorbia, Kalanchoe), sobald die Nächte länger werden. Solche durch Licht induzierten periodischen Erscheinungen werden Photoperiodik genannt. Ein wichtiger, durch die Tageslänge gesteuerter Prozess, ist auch der annuelle Laubfall der Bäume in temperierten Laubwäldern. Im Dunkeln wachsende Sprossteile sind lang gestreckt und blass, sie enthalten nur Chloroplastenvorstufen (Etioplasten). Erst unter Lichteinfluss erstarken und ergrünen die Pflanzen. Alle durch das Licht verursachten Formveränderungen bei Pflanzen werden unter dem Begriff Photomorphosen zusammengefasst ([image: Image Missing]Botanik).


  Vor allem bei sessilen Tieren, z. B. Korallen und Süßwasserpolypen, treten Symbiosen mit einzelligen Algen (Zooxanthellen, Zoochlorellen) auf, von deren Photosyntheseprodukten sie profitieren (Siehe hier und [image: Image Missing]Zoologie). Bei diesen Tieren kann das Licht Wuchsänderungen auslösen, die sich mit den Photomorphosen der Pflanzen vergleichen lassen. Ihre Verbreitung ist an lichtreiche Biotope gebunden. Sessile Tiere wie Steinkorallen konkurrieren deshalb mit Algen nicht nur um Raum, sondern auch um Licht. Steinkorallen profitieren dabei von der Symbiose mit Zooxanthellen nicht nur in Bezug auf ihre Ernährung; sondern auch dadurch, dass durch die Symbionten die Abscheidung ihres Kalkskeletts beschleunigt wird. Erst hierdurch sind sie in der Lage, Korallenriffe zu bilden.


  Bei vielen Pilzen werden die Sporen- oder Fruchtkörperbildung und auch z. B. die Carotinoid-Biosynthese durch das Licht beeinflusst ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Bei allen anderen heterotrophen Organismen greift das Sonnenlicht nur in Einzelfällen direkt in den Stoffwechsel ein, bei den meisten dient es vor allem als Zeit- und Taktgeber, zur Orientierung und Kommunikation.


  Tiere besitzen vielfältige Photorezeptoren und Augen ([image: Image Missing]Zoologie). Die Wellenlänge der elektromagnetischen Wellen wird als Farbe, die Amplitude als Helligkeit wahrgenommen. Die spektrale Empfindlichkeit der Augen ist an das Farbklima der Umwelt angepasst: Marine Krebse sind rotblind, denn diese Farbe kommt in ihrem Lebensraum nicht vor. Viele Insekten sehen Farben, die außerhalb des visuellen Bereiches des Menschen liegen. Schon der Farbenreichtum tierbestäubter Blütenpflanzen lässt auf das Farbsehvermögen des Bestäubers schließen: Von Bienen bestäubte Blüten enthalten die Farbe Bienenpurpur, von Vögeln bestäubte Blüten sind oft rot. Blüten-, Frucht- und Samenfarbe bei den Pflanzen entwickelten sich koevolutiv zum Sehvermögen der Bestäuber und Verbreiter.


  Die Orientierung und Bewegung frei beweglicher Organismen in Abhängigkeit vom Licht wird als Phototaxis bezeichnet. Positive Phototaxis, also eine Bewegung auf das Licht zu, findet man bei Schmetterlingsraupen, die in die Baumkrone streben, negative Phototaxis bei Regenwürmern und Asseln, die sich in der Laubstreu des Bodens verkriechen. Insekten, Cephalopoden und einige Zugvögel können anhand des Polarisationsmusters auch bei bedecktem Himmel die Lage der Sonne bestimmen. Sie nutzen das Sonnenlicht als Kompass, indem sie sich in einem bestimmten Winkel zur Sonne fortbewegen.


  Wie bei Pflanzen existieren auch bei vielen Tieren periodische Erscheinungen, die vom Hell-Dunkel-Wechsel beeinflusst werden. Vögel reagieren auf die Verlängerung der Tage mit einer Hormonausschüttung, das Licht aktiviert die Tätigkeit ihrer Gonaden und löst so Mauser und Flug in das Brutrevier aus. Der Eintritt in den Winterschlaf einiger Säugetiere, die Diapause der Insekten und der Saisondimorphismus von Insekten werden ebenfalls von der Sonnenscheindauer induziert, weitere Umweltbedingungen wirken dabei modifizierend ([image: Image Missing]Zoologie).


  Anpassung an extreme Lichtverhältnisse


  Extreme Lichtstandorte sind einerseits sonnenexponierte Hochgebirge und Wüsten und andererseits vollständig dunkle Lebensräume. An sonnenexponierten Standorten ist nicht nur die hohe Lichtintensität, sondern auch der große Anteil kurzwelliger Strahlung problematisch. UV-Strahlung mit Wellenlängen unter 300 nm verändert Nucleinsäuren und Eiweiße; sie wirkt in geringer Dosis mutagen (mutationsauslösend), in hoher Dosis letal (abtötend) auf die Zellen. Die Absorptionsspektren von Ozon und DNA ähneln sich, die stratosphärische Ozonschicht filtert die lebensbedrohenden Wellenlängen weitgehend aus. In den Lebewesen sind zelluläre Reparaturmechanismen vorhanden, die Schadstellen in der DNA, z. B. getrennte Pyrimidin-Basenpaare, erkennen und beseitigen ([image: Image Missing]Genetik). Die Oberflächenbedeckung vieler Organismen wirkt zusätzlich als Strahlenschutz (Cuticula, Wachs, Schuppen, Schale, Haare, Panzer, Pigmente). Einige Flechten an sonnenreichen Standorten bilden in der Rinde besondere Flechtenstoffe, die einen Teil des absorbierten Lichtes mit verringerter Wellenlänge wieder abstrahlen. Das emittierte Licht kann photosynthetisch genutzt werden.


  Bei vollständiger Dunkelheit können photoautotrophe Lebewesen auf Dauer nicht existieren. In dunklen Lebensräumen herrschen deshalb heterotrophe Bakterien, Pilze und Tiere vor.


  Höhlentiere und Endoparasiten leben in vollständiger Dunkelheit, sie sind oft blind und weitgehend pigmentfrei. Tiefseebewohner leben ebenfalls in einer lichtarmen Umwelt. Mit zunehmender Tiefe treten bei vielen Tiefseefischen besonders große, empfindliche Augen auf, sodass minimale Lichtreste noch wahrgenommen werden können. Unterhalb 800–1200 m Tiefe fehlen Augen dann oft vollständig, hier ist es absolut dunkel.


  
    


    Lichtangebot: Erdoberfläche: 10 000 kJ/Tag/m2, 290–2300 nm (> 700 nm als Wärme), Meere: Intensitätsminderung und spektrale Einengung.


    Biologische Bedeutung des Lichtes: Energieträger, Informationsträger, entscheidende Parameter: Helligkeit (Amplitude), Farbe (Wellenlänge), Polarisation (Schwingungsrichtung), Sonnenscheindauer.


    
      	Lichtwirkung bei photoautotrophen Anpassungstypen: Photosynthese, Wachstum, Keimung, Blütenbildung, äußere Form, Periodik.


      	Lichtwirkung bei heterotrophen Anpassungstypen: Orientierung, Kommunikation, Periodik.

    


    Lichtanpassungen: Zu viel Licht: Strahlenschutz, z. B. durch Oberflächenstrukturen, Pigmente, zelluläre Reparatur; Dunkelheit: z. B. Pigmentverlust, Blindheit, Etiolement.

    

  


  2.2.3 Wasser


  Wasser bedeckt über 70 % der Erdoberfläche und lässt die Erde im Weltall als Blauen Planeten erscheinen. Durch Niederschläge in Form von Regen, Schnee, Tau oder Nebel wird die von Meer und Land verdunstete Feuchtigkeit ständig neu verteilt. Motor für diesen Wasserkreislauf ist die Sonne, die Gesamtwassermenge auf der Erde ist seit Jahrmillionen unverändert geblieben (Abb. 2.16). Allerdings ist nicht die gesamte Wassermenge für Lebewesen verfügbar, da Wasser teilweise als Eis vorliegt oder durch gelöste Stoffe gebunden ist. Zudem übersteigt in vielen Regionen der Erde die Transpiration die Niederschlagsmenge (aride Zone). Selbst in Regionen, in denen mehr Niederschläge fallen als Wasser verdunstet bzw. von Pflanzen abgegeben wird, tritt oft temporär Wassermangel auf.


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.16 Wasserkreislauf. Durch die Einwirkung des Sonnenlichtes verdunstet Wasser, es wird in der Atmosphäre durch Luftströmungen verteilt, gelangt als Niederschlag zurück auf die Erde und fließt über- und unterirdisch wieder in die Meere. Der bewegliche Wasseranteil ist mit 0,08% dabei verhältnismäßig gering. Das meiste Wasser befindet sich in Reservoirs, vor allem im Meer (97,3%). Im Schema des globalen Wasserkreislaufs sind Vorräte in Kästen (103 km3 Wasser) und Umsätze als Pfeile (103 km3 Wasser pro Jahr) angegeben. (Zahlen aus Schäfer, 1992.)


  Biologische Bedeutung des Wassers


  Das Leben auf der Erde ist untrennbar mit dem Wasser verbunden, denn fast alle Stoffwechselvorgänge finden im wässrigen Medium statt. Wasser hat daher eine herausragende biologische Bedeutung. Trotz seiner einfachen chemischen Zusammensetzung ist das Wasser eine ungewöhnliche Substanz, denn durch den Dipolcharakter der Wassermoleküle liegen Schmelzpunkt, Siedepunkt, Lösungskapazität, Oberflächenspannung und spezifische Wärme vergleichsweise hoch ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie). Wasser ist mit 45–95 % der Hauptbestandteil der Zelle, viele Eigenschaften des Cytoplasmas werden daher entscheidend durch die Eigenschaften des Wassers bestimmt. Für die Lebensfähigkeit der einzelnen Zelle ist das Dampfdruckgefälle zur Umwelt ausschlaggebend, es stellt viele Landorganismen vor besondere Probleme bei der Kontrolle des Wasserhaushalts ([image: Image Missing]Botanik, [image: Image Missing]Zoologie, [image: Image Missing]Mikrobiologie).


  Unter den aquatischen Lebensräumen bildet die Wassermenge nur in ephemeren Kleinstgewässern eine für die Verbreitung der Organismen bestimmende Rolle. Darunter versteht man kleinste Wasseransammlungen in Pfützen, Blattachseln oder Gesteinsmulden, die schnell und unvorhersehbar entstehen und wieder austrocknen. Bei allen anderen Gewässern ist dagegen die Wasserqualität entscheidend, die durch die im Wasser gelösten Stoffe (Salzgehalt, pH-Wert, Eutrophierung) bestimmt wird. Gelöste Stoffe binden einen Teil der Wassermoleküle und machen es biologisch schlechter verfügbar. Ein Maß für die verfügbare Wassermenge ist die Wasseraktivität ([image: Image Missing]Botanik, [image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie). Da reines Wasser sein Dichtemaximum nicht am Gefrierpunkt, sondern schon bei +4 °C erreicht, gefrieren Binnengewässer stets von der Oberfläche aus. Das ist für die Überwinterungsbedingungen in Binnengewässern von entscheidender Bedeutung (Siehe hier). Das salzhaltige Meerwasser gefriert dagegen erst bei Temperaturen deutlich unter dem Nullpunkt, es kann durch Bewegung und Druck unterkühlen.


  Hydro-Anpassungstypen


  Normalerweise stellt Wasser nur in Landlebensräumen einen begrenzenden Faktor dar, sodass sich hier spezielle Anpassungstypen unterscheiden lassen.


  Hydrokonformer (poikilohydre Organismen) folgen der Umgebungsfeuchtigkeit und verhalten sich wie physikalische Quellkörper: Sie schrumpfen bei geringer Luftfeuchtigkeit und quellen bei Befeuchtung wieder auf. Dazu gehören Bakterien, Algen, Pilze, Flechten, Moose, einige Farne und einige Blütenpflanzen. Der Austrocknungsfähigkeit sind dabei arttypische Grenzen gesetzt, sie ändert sich außerdem mit der Entwicklungsstufe. Trockene Umweltbedingungen werden bei manchen in Form von Endosporen oder Cysten überdauert: Während das zarte, hygrophile (feuchtigkeitsliebende) Myzel der Pilze mehr oder weniger feuchte Standorte erfordert, können die Pilzsporen lange Trockenzeiten überstehen ([image: Image Missing]Mikrobiologie).


  Hydroregulierer (homoiohydre Organismen) besitzen Einrichtungen zur Verdunstungskontrolle, ihr Wasserhaushalt ist daher in einem gewissen Rahmen unabhängig von der Umwelt. Das Vakuolensystem der Pflanzen bildet ein „inneres Wasserreservoir“, das osmotisch, kapillar und adhäsiv vor allem über die Wurzelhaare aufgefüllt wird. Die stomatäre Transpiration wird durch Öffnen und Schließen der Spaltöffnungen reguliert, die cuticuläre Transpiration durch Wachs- oder Haarbezüge eingeschränkt. Je nach Standort herrschen transpirationsfördernde oder -hemmende Maßnahmen vor (Tab. 2.2, [image: Image Missing]Botanik).


  Tab. 2.2 Anpassungstypen von Gefäßpflanzen an die Wasserversorgung des Standortes.


  [image: Image Missing]


  Die erfolgreichsten Landtiere findet man unter den Gliedertieren, Wirbeltieren und Schnecken (Arthropoden, Vertebraten, Gastropoden, Abb. 2.17). Bei ihnen wird der Wasserbedarf direkt durch Trinken oder indirekt durch wasserhaltige Nahrung ergänzt. In das Körperinnere versenkte Atmungsorgane (Tracheen, Lungen) verringern die Transpirationsverluste. Die Haut der Landwirbeltiere ist verhornt und trägt ein Schuppen-, Fell- oder Federkleid. Insekten besitzen einen Panzer, die meisten Schnecken ein Gehäuse, welches die Verdunstung einschränkt. Wasserverluste bei der Defäkation und Exkretion werden durch Rückresorption des Wassers oder durch Wechsel auf osmotisch weniger wirksame Substanzen wie Harnsäure verringert. Tiere können außerdem feuchte Rückzugsräume gezielt aufsuchen. Bei Wüstentieren kann das bei der Veratmung von Fetten entstehende Wasser bis zu 90 % des Wasserbedarfs decken ([image: Image Missing]Zoologie). Landtiere besitzen zudem oft Lebensstadien, die trockenresistent sind. Bei vielen Arten sind dies die Eier oder Kokons. Durch hohe Gehalte an Reservestoffen und damit verbundene hohe osmotische Werte sind diese Stadien bereits von sich aus resistent gegenüber Austrocknung. Eier von Insekten, Reptilien und Vögeln bilden jedoch zusätzliche Zellschichten, die wasserundurchlässig sind. Häufig bilden Landlebewesen zudem besonders austrocknungsresistente Dauerstadien. Einzeller im Boden bilden im Gegensatz zu aquatischen Formen Dauerstadien, die Jahrzehnte überleben können. Nematoden bilden eine Dauerlarve, die extrem austrocknungsresistent ist. Holometabole Insekten sind im Puppenstadium relativ gut vor Austrocknung geschützt.


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.17 Anpassungen an Austrocknung. Die Übergangszone zwischen Wasser und Land (Supra-Litoral) erfordert von marinen Organismen besondere Anpassungen. Seepocken (Cirripedia, Crustacea; rechts und links oben) und Käferschnecken (Polyplacophora; Zentrum) sind an diesen Lebensraum besonders gut angepasst. Sie speichern einen Wasservorrat in Kammern und sind fest mit dem Untergrund verwachsen (Seepocken) oder saugen sich an diesem fest (Käferschnecken). (Foto von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Anpassung an extrem wechselhafte Feuchtigkeit


  Viele Wassermangelregionen sind gleichzeitig Hitze- oder Frostregionen. Flechten sonniger Standorte sind besonders trockenheitsresistent, sie vertragen monatelanges völliges Austrocknen. Bei Benetzung mit Wasser oder Wasserdampf setzt die Photosynthese bereits nach wenigen Minuten wieder ein. Neben den Hitze- und Trockenwüsten müssen auch viele Kleinstlebensräume, wie Gesteinslücken oder Mauerritzen, als extreme Trockenstandorte eingestuft werden. Viele Bakterien, Pilze, Rädertierchen, Bärtierchen und Fadenwürmer aus ephemeren Gewässern können ohne Wasser im eingetrockneten Zustand überleben. Diese Fähigkeit bezeichnet man als eine Form von Anabiose, genauer als Anhydrobiose, der Stoffwechsel sinkt dabei auf nicht messbare Werte. In den Zellen wird das Wasser durch andere kleine Moleküle, z. B. Trehalose, ersetzt, wodurch die Stabilität der Makromoleküle erhalten bleibt. Moos-Bärtierchen überleben als anhydrobiotische Tönnchen mehrere Tage oder gar Monate und ertragen in diesem Ruhezustand Temperaturen von –270 °C bis +100 °C. Voraussetzung ist eine allmähliche Austrocknung, bei der das Wasser aktiv aus dem Körper gepumpt wird. Bei erneuter Befeuchtung quellen die Bärtierchen und „leben wieder auf“ (Abb. 2.18).


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.18 Anhydrobiose. Organismen aus ephemeren Gewässern (Moosen, Spritzwasserzone) überleben auch ohne Wasser im Zustand der Anhydrobiose. Bärtierchen (Tardigrada) nehmen dabei Tönnchenform an, bei Befeuchtung quellen sie wieder auf.


  
    


    Wasserangebot: 70% der Erdoberfläche; Wasser: Ozeane, Binnengewässer, Grundwasser, Regen, Dampf: Luftfeuchte, Nebel, Wolken, Eis/Schnee: Frostregionen (Polarregionen, Gebirgsgletscher), Frostzeiten.


    Biologische Bedeutung des Wassers: Hauptbestandteil der Zelle, Stoffwechsel in wässrigem Medium.


    Hydro-Anpassungstypen: Hydrokonformer: ohne Regulation, Hydroregulierer: mit Regulation (regulierte Transpiration, versenkte Atmungsorgane, wasserunlösliche Exkretionsprodukte, Resorption).


    Anpassung an extrem wechselhafte Feuchtigkeit: Anhydrobiose: latentes Leben ohne Wasser.

    

  


  2.2.4 Sauerstoff


  Der Sauerstoffgehalt gehört wohl zu den Umweltbedingungen auf der Erde, die sich während der Evolution des Lebens am eindrucksvollsten verändert haben. Als die ersten organischen Moleküle und die ersten Lebewesen auf der Erde entstanden, war die Atmosphäre noch sauerstofffrei. Erst die photoautotrophen Cyanobacteria reicherten die Luft allmählich auf 21 Vol% Sauerstoff an, denn der bei der Photosynthese gebildete Sauerstoff wird nicht vollständig durch Atmung und Verbrennung verbraucht. Das Ergebnis ist eine 20–50 km dicke Luftschicht mit einem Sauerstoff-Stickstoff-Gemisch, in deren obersten Bereichen (etwa ab 20 km) Sauerstoff durch die Einwirkung ultravioletter Strahlen als Ozon (O3) vorliegt. Für Landlebewesen steht normalerweise ausreichend Sauerstoff zur Verfügung. Im Wasser kann dagegen Sauerstoff zum Mangelfaktor werden. Dies gilt besonders in warmen, tropischen Sumpfgewässern, am Boden zugefrorener oder überdüngter Binnengewässer sowie einige Zentimeter unter dem Meeresboden. Auch Endoparasiten des Darmes leben in einer anaeroben Umwelt.


  Biologische Bedeutung des Sauerstoffs


  Das Grundgerüst des Stoffwechsels ist nach wie vor strikt anaerob. Reaktionen, die Sauerstoff benötigen, sind erst später im Laufe der Evolution entstanden. Die Atmung erwies sich als ein besonders erfolgreicher Stoffwechselweg, denn bei aerobem Stoffwechsel lässt sich eine im Vergleich zur Anaerobiose höhere Energieausbeute erreichen. Außerdem sind die aeroben Stoffwechselendprodukte CO2 und Wasser nicht toxisch im Vergleich zu den anaeroben Endprodukten Lactat, Propionat oder Succinat (Abb. 2.19; [image: Image Missing]Mikrobiologie).
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  Abb. 2.19 Aerobiose und Anaerobiose. Aerobe Umweltbedingungen ermöglichen einen Stoffwechsel mit höherer Energieausbeute als anaerobe Umweltbedingungen: Ist Sauerstoff vorhanden, können über die Atmungskette pro Molekül Glucose 30–32 Moleküle ATP bereitgestellt werden, Gärungen haben dagegen eine Energieausbeute von nur 2 ATP pro Glucose. Das Pyruvat ist die Verzweigungsstelle zwischen aeroben und anaeroben Stoffwechselwegen.


  Für landlebende Organismen ist Sauerstoff in der Regel kein limitierender Faktor. Durch den hohen Gehalt an Sauerstoff in der Atmosphäre ist dieser ubiquitär und in ausreichender Menge vorhanden. Sauerstoffverbrauch durch Atmung beeinflusst den Gehalt in der Umgebungsluft nur marginal. Die Löslichkeit von Sauerstoff in Wasser ist dagegen beschränkt, weshalb in aquatischen Lebensräumen und in feuchten Böden Sauerstoff als Mangelfaktor große Bedeutung hat. Hierbei können sehr steile Gradienten zwischen Bereichen mit Sauerstoff (oxische Zone) und ohne Sauerstoff (anoxische Zone) auftreten. Der Übergang zwischen diesen beiden Bereichen ist in Böden und Sedimenten durch das Auftreten von oxidierten bzw. reduzierten Verbindungen leicht optisch zu erkennen, sauerstofffreie Bereiche sind auch durch das Auftreten reduzierter Schwefelverbindungen geruchlich auffallend (Abb. 2.20).
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  Abb. 2.20 Schlickkrebs im Wattenmeer. Oxidierte obere Sedimentschicht (braun) mit darunterliegendem anoxischem Sediment (schwarz). Der Schlickkrebs (Corophium volutator) dringt in einer Röhre mit sauerstoffreichem Frischwasser in den anoxischen Horizont vor. (Foto von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Oxy-Anpassungstypen


  Organismen, die nicht ohne Sauerstoff leben können, bezeichnet man als obligate Aerobier, für sie ist Sauerstoff der notwendige Elektronenakzeptor. Bei Oxykonformern sinkt der Stoffwechsel bei verringerter Sauerstoffkonzentration der Umwelt, Oxyregulierer können ihren Stoffwechsel über einen weiten Bereich relativ konstant halten, indem sie z. B. bei äußerem Sauerstoffmangel stärker ventilieren, sodass weiterhin ausreichend Sauerstoff in die Zellen gelangt (Abb. 2.21; [image: Image Missing]Mikrobiologie, [image: Image Missing]Zoologie).
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  Abb. 2.21 Oxykonformer und Oxyregulierer. Die Sauerstoffsättigung der Umwelt beeinflusst den Stoffwechsel von Wassertieren. Man unterscheidet zwischen Oxykonformern (blaue Kurve) und Oxyregulierern (rote Kurven): Bei sinkender Sauerstoffkonzentration sinkt die Atmungsrate der Oxykonformer (Wasserfloh Simocephalus vetulus), Oxyregulierer (Flussmützenschnecke, Ancylus fluviatilis) ventilieren stärker und halten so die Atmungsrate in einem bestimmten Wertebereich (hier etwa 30–50% O2) relativ konstant. Zwischen diesen Typen gibt es Übergänge, z. B. den Wasserfloh Daphnia magna. (Nach Lampert, 1993.)


  Lebewesen, die wie viele Bakterien und einige Hefepilze nur unter sauerstofffreien Bedingungen existieren können, sind obligate Anaerobier ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Einige Tiere kommen als Adulte zwar vollkommen ohne Sauerstoff aus, verbringen einen Teil ihres Lebens aber unter aeroben Bedingungen. So verläuft die Larvalentwicklung mariner Bodentiere im freien Wasser, Endoparasiten besitzen Juvenil- oder Larvalformen, die frei oder in sauerstoffreichem Gewebe leben. Die aeroben Lebensphasen scheinen für die Synthese bestimmter Stoffe nötig zu sein.


  Fakultative Anaerobier können zumindest zeitweise ohne Sauerstoff existieren. Einige von ihnen sind auf eine Rückkehr zur aeroben Lebensweise angewiesen, andere können die ATP-Ausbeute unter Sauerstoffmangelbedingungen so effektiv gestalten, dass sie für fast unbegrenzte Zeiträume im anoxischen Milieu leben können. Dies ist nur durch Stoffwechselanpassungen möglich: Stoffwechselsackgassen werden vermieden (z. B. die Lactatbildung durch Eliminierung der Lactat-Dehydrogenase), der Übergang zwischen aerobem und anaerobem Stoffwechsel wird optimiert, indem die Kinetik von Schlüsselenzymen an den Verzweigungsstellen verändert wird. Außerdem wird die Ausbeute energiereicher Phosphatverbindungen gesteigert, indem andere Substratkettenphosphorylierungen an die Reaktionen der Glykolyse angeschlossen werden. Metazoen sind in der Regel auf die Verfügbarkeit von Sauerstoff angewiesen, vor allem manche Parasiten und Sedimentbewohner gewinnen ihre Energie jedoch teilweise durch Gärung. Insbesondere Nematoden sind hierzu fähig und bilden deshalb die dominierende Metazoengruppe in anoxischen Sedimenten und Böden.


  Der Sauerstoffgehalt in Seen und Fließgewässern hängt wesentlich von Abbauprozessen und damit von der Menge an totem organischem Material ab. Die Menge an organischem Material wird von der Verfügbarkeit von Mineralstoffen gesteuert, da pflanzliche Primärproduktion in aquatischen Systemen meist durch Mineralstoffe limitiert ist (Siehe hier). Hohe Verfügbarkeit von Mineralstoffen, insbesondere von Phosphat, kann zu Massenvermehrung von Algen führen, bei deren Absterben große Mengen an Sauerstoff verbraucht werden. Wird das Algenwachstum durch Einleitung von Mineralstoffen erhöht, spricht man von Eutrophierung. Kommt es durch Abbauprozesse zu einer vollständigen Zehrung des verfügbaren Sauerstoffs, kann das Gewässer vom oxischen in den anoxischen Zustand umkippen. Vor der Einführung von Kläranlagen, insbesondere solchen mit einer dritten Klärstufe, bei der Phosphat chemisch ausgefällt wird, traten solche Ereignisse gehäuft auf. Auch Meeresregionen, in die stark verunreinigte Flüsse münden, können umkippen, was im Jahr 1989 in der nördlichen Adria, die durch den Po hohe Nährstoffmengen erhält, geschehen ist.


  Nach der Produktivität und damit der Verfügbarkeit von Sauerstoff in Gewässern werden diese in Güteklassen eingeteilt. Bei stehenden Gewässern hängt die Primärproduktion und damit die Güte von der Produktion im Gewässer selbst ab (autochthone Systeme). Stehende Gewässer werden deshalb in Trophiestufen eingeteilt (Siehe hier). Fließgewässer sind dagegen zumindest im Oberlauf weitgehend vom Eintrag organischer Substanz aus umgebenden Ökosystemen abhängig (z. B. Laub von Bäumen; allochthone Systeme). Sie werden deshalb in Saprobiestufen eingeteilt (Siehe hier). Die Festlegung dieser Einteilung erfolgt wesentlich nach in den Gewässern vorkommenden Organismen, die damit als Bioindikatoren fungieren (Siehe hier). Ihre Funktion als Bioindikator hängt dabei wesentlich mit dem Sauerstoffbedarf dieser Organismen zusammen. So besitzen dominierende Organismen in stark verunreinigten Fließgewässern wie der Schlammröhrenwurm Tubifex tubifex und die Larven der Zuckmücke Chironomus thummi zur effektiven Aufnahme von Sauerstoff Hämoglobin. Larven von Schwebfliegen der Gattung Eristalis atmen über ein abdominales Atemrohr, sind also von der Sauerstoffverfügbarkeit im Wasser unabhängig und können damit in extrem verunreinigten Gewässern wie Jauchepfützen auftreten („Mistbienen“). Charakteristische Arten von sehr nährstoffarmen sauerstoffreichen Fließgewässern, wie große Steinfliegenlarven der Gattung Perla, besitzen keine äußeren Atmungsorgane, der Gasaustausch erfolgt durch die Cuticula der Körperoberfläche, wodurch die Tiere an hohe Sauerstoffverfügbarkeit gebunden sind.


  Anpassung an extrem wechselhafte Sauerstoffbedingungen


  Viele Lebensräume zeichnen sich durch extrem wechselhafte Sauerstoffbedingungen aus. Hier haben besonders solche Organismen eine Überlebenschance, die ihren Stoffwechsel entsprechend variieren können. Muscheln, Schnecken und Seepocken der Meeresküsten wechseln im Takt der Gezeiten zwischen aquatischer und terrestrischer Lebensweise. Bei hohen Verdunstungsraten an der Luft schließen sie ihre Schalen und unterbrechen damit auch die Sauerstoffversorgung. Unter solchen anoxischen Bedingungen ist die Succinatbildung der wichtigste energieliefernde Stoffwechselweg. Zur Neutralisierung der entstehenden Säuren kann Kalk aus der Schale gelöst werden.


  Larven der Zuckmücke Chironomus leben am Seeboden und können viele Wochen anaerober Zustände überdauern, sie benötigen nach der Anaerobiose eine Phase der Erholungsatmung. Die Rotfärbung ist auf Hämoglobin zurückzuführen, das die Sauerstoffaufnahme verbessert. Rote Chironomidenlarven charakterisieren überdüngte und dadurch sauerstoffarme Gewässer in Mitteleuropa.


  Bei Staunässe stellt die Sauerstoffversorgung unterirdischer Pflanzenteile ein Problem dar, denn in der Glykolyse entsteht bei Sauerstoffmangel aus Pyruvat Acetaldehyd, das weiter zu Ethanol umgewandelt wird und giftig auf Pflanzenzellen wirkt. Wurzeln müssen also eine gewisse Ethanoltoleranz aufweisen, um an solchen Standorten überleben zu können, eine Umwandlung toxischer in weniger giftige Stoffwechselprodukte ließ sich bei Pflanzen bisher nicht nachweisen. Gefäßpflanzen dieser Standorte besitzen besondere Einrichtungen, welche die Wurzeln mit Sauerstoff versorgen: Mangrovepflanzen bilden Stelzwurzeln (Rhizophora) oder Luftwurzeln (Avicennia), den Stiel der Seerose (Nymphaea) durchziehen Luftkanäle ([image: Image Missing]Botanik).


  
    


    Sauerstoffangebot: Luft: 21 Vol%, Wasser: weniger und wechselhafter.


    Biologische Bedeutung des Sauerstoffs: Ermöglicht aeroben Stoffwechsel mit hoher Energieausbeute.


    Aerobier: Oxykonformer: ohne Regulation; Oxyregulierer: mit Regulation.


    Anaerobier: Obligate Anaerobier, fakultative Anaerobier.


    Anpassungen an extrem wechselhafte Sauerstoffbedingungen: Synchroner Wechsel zwischen aerobem und anaerobem Stoffwechsel, Latenzphasen.

    

  


  2.2.5 Kohlendioxid


  Kohlendioxid liegt in der Atmosphäre mit einer Konzentration von derzeit 380 ppm vor. Durch die Verbrennung fossiler Energieträger hat sich die Konzentration von ca. 280 ppm Ende des 18. Jahrhunderts auf das heutige Niveau erhöht. Dadurch, dass CO2 als Treibhausgas wirkt, hat diese Erhöhung zu einer deutlichen Zunahme der Temperatur auf der Erde geführt (Siehe hier).


  Biologische Bedeutung des Kohlendioxids


  Kohlendioxid bildet die Basis zur Bildung von organischer Substanz durch Photosynthese und damit die Grundlage fast aller Nahrungsnetze. Nur an marinen Hydrothermalquellen unterhalb der photischen Zone existieren Lebensgemeinschaften, die nicht auf pflanzlicher Primärproduktion basieren, sondern auf chemoautotrophen Bakterien. Die Bindung von CO2 erfolgt durch Pflanzen über Enzyme, wodurch der Kohlenstoff in organische Form überführt wird. Inwieweit CO2 als Ressource pflanzliches Wachstum in natürlichen Lebensgemeinschaften reguliert, ist nicht sicher geklärt. Ob CO2 als limitierende Ressource fungiert hängt von der Verfügbarkeit anderer Ressourcen ab. Die pflanzliche Primärproduktion in terrestrischen Lebensräumen wird vor allem durch die Verfügbarkeit von Wasser und Stickstoff begrenzt, in aquatischen Lebensräumen dagegen vor allem durch die Verfügbarkeit von Phosphor (Siehe hier). Auf landwirtschaftlichen Flächen, auf denen die Bedeutung natürlicher limitierender Faktoren durch Düngung und Bewässerung verringert wird, führt dagegen eine Erhöhung der CO2-Konzentration auch zu erhöhter Primärproduktion. In Gewächshäusern wird zur Steigerung pflanzlichen Wachstums die CO2-Konzentration in der Luft oft erhöht.


  C3-, C4- und CAM-Pflanzen


  Die primäre Bindung von CO2 bei der Photosynthese erfolgt entweder über das Enzym Ribulose-1,5-biphosphat-Carboxylase (Rubisco) oder über Phosphoenolpyruvat (PEP)-Carboxylase. In ersterem Fall entsteht dabei eine C3-Säure (Phosphoglycerinsäure; C3-Pflanzen), in letzterem eine C4-Säure (Malat, Aspartat; C4-Pflanzen, [image: Image Missing]Botanik). Rubisco und PEP-Carboxylase unterscheiden sich dabei stark in ihrer Affinität für CO2: PEP-Carboxylase bindet CO2 wesentlich effizienter als Rubisco. Im Anschluss wird zudem die entstehende C4-Säure in die Chloroplasten der Bündelscheidenzellen transportiert und decarboxyliert, sodass dort bei der endgültigen Fixierung des CO2 durch die Rubisco, die auch in C4-Pflanzen stattfindet, eine hohe Substratkonzentration vorliegt. Dadurch wird die Photorespiration ([image: Image Missing]Botanik) als Nebenreaktion der Rubisco (Oxygenase-Funktion) unterdrückt und somit die Carboxylierungseffizienz gesteigert.


  In Blättern von C4-Pflanzen treten dadurch wesentlich steilere CO2-Gradienten auf als in denjenigen von C3-Pflanzen. Der Vorteil von C4-Pflanzen liegt jedoch nicht darin, dass sie bei niedrigeren CO2-Partialdrücken vorkommen können (der CO2-Partialdruck der Luft unterliegt nur geringen örtlichen Schwankungen), sondern darin, dass sie ihre Stomata weniger weit und weniger lange öffnen müssen, um die gleiche Menge an CO2 zu fixieren wie C3-Pflanzen. Pro fixierter Menge CO2 tritt dadurch ein geringerer Wasserverlust durch die Stomata auf. C4-Pflanzen sind deshalb in ariden und/oder heißen Regionen wesentlich produktiver als C3-Pflanzen. Die höhere Produktivität von C4-Pflanzen in wärmeren Klimaten hängt zudem damit zusammen, dass sie intensive Strahlung effizienter ausbeuten können als C3-Pflanzen, da keine Limitierung durch das CO2-Angebot besteht. Weiterhin erlaubt die effizientere CO2-Bindung bei C4-Pflanzen eine Reduktion der Enzymmenge zur Fixierung von CO2, C4-Pflanzen enthalten deshalb weniger Stickstoff im Blatt als C3-Pflanzen und sind durch ihren geringen Proteingehalt schlechtere Nahrung für Phytophage.


  CAM-Pflanzen, die vor allem in Wüsten und Halbwüsten auftreten, erreichen auf einem anderen Weg eine effiziente Wassernutzung, indem sie die CO2-Aufnahme und endgültige Fixierung zeitlich trennen. Sie öffnen ihre Spaltöffnungen nur nachts, fixieren CO2 über Bindung an PEP-Carboxylase als Malat und speichern es in der Vakuole. Erst am Tag bei geschlossenen Stomata wird das fixierte CO2 wieder freigesetzt und dem Enzym Rubisco zur Einschleusung in die Photosynthese zur Verfügung gestellt ([image: Image Missing]Botanik). C3-Pflanzen sind in kühleren Regionen C4-Pflanzen dadurch überlegen, dass sie einen niedrigeren Lichtkompensationspunkt haben. Zudem ist die Photorespiration von C3-Pflanzen (Funktion der Rubisco als Oxygenase) bei niedriger Temperatur gering, der Vorteil von C4-Pflanzen, bei denen keine Photorespiration auftritt, ist also weniger ausgeprägt.


  
    


    Gehalte von 13C versus 12C bei C4- und C3-Pflanzen: Kohlenstoff im CO2 in der Luft besteht zum größten Teil aus 12C, zu einem Anteil von 1,16% jedoch auch aus dem stabilen Kohlenstoffisotop 13C. Rubisco und PEP-Carboxylase besitzen dabei eine unterschiedliche Affinität für 13CO2 und 12CO2. PEP-Carboxylase differenziert kaum zwischen 12CO2 und 13CO2, Rubisco bindet dagegen bevorzugt 12CO2. Diese Diskriminierung führt zu einer im Vergleich zur Luft geringeren Konzentration an 13C im Gewebe von C3-Pflanzen, die Konzentration von 13C in C4-Pflanzen entspricht dagegen weitgehend derjenigen in der Luft. Durch massenspektrometrische Analyse kann Kohlenstoff aus C3- und C4-Pflanzen dadurch leicht unterschieden werden. Da diese Signatur auch in Konsumenten weitgehend erhalten bleibt, kann durch Analyse der 13C-Gehalte der relative Anteil von Nahrung aus C3- und C4-Pflanzen bestimmt werden. In den Menschen gelangt Kohlenstoff aus C4-Pflanzen vor allen über Fleisch und Milchprodukte, da Futtermittel von Rindern und Kühen zu einem großen Teil aus Mais, einer C4-Pflanze, bestehen. Der Gehalt an 13C im Körper spiegelt damit die Ernährungsweise von Menschen wider. Die Methode wird in natürlichen Lebensgemeinschaften dazu genutzt, Nahrungsketten und den Fluss von Kohlenstoff durch Nahrungsnetze zu verfolgen (Siehe hier ff).

    

  


  
    


    CO2-Angebot: Konzentration in der Luft ca. 380 ppm, hat in den letzten 150 Jahren um ca. 1/3 zugenommen.


    CO2-Fixierung: Durch Rubisco (C3-Pflanzen) oder PEP-Carboxylase (C4-Pflanzen). Im Vergleich zu C3-Pflanzen effizientere Wassernutzung von C4-Pflanzen und besonders von CAM-Pflanzen. Die jeweiligen Vorteile von C4- und C3-Pflanzen sind temperaturabhängig.


    Primärproduktion: CO2 bildet die Grundlage pflanzlicher Primärproduktion und damit von Nahrungsnetzen. Trotz geringer Konzentration in der Luft spielt CO2 als limitierender Faktor in natürlichen Ökosystemen nur eine untergeordnete Rolle.

    

  


  2.2.6 Mineralstoffe und Boden


  Praktisch alle Mineralstoffe in Lebewesen stammen ursprünglich aus Mineralien in Böden, die bei der Verwitterung freigesetzt und von Pflanzen aufgenommen werden. Dies trifft allerdings nicht für Stickstoff zu. Stickstoff in Ökosystemen stammt ausschließlich aus atmosphärischen Quellen. In terrestrische Ökosysteme gelangt er vor allem durch Stickstoff-fixierende Mikroorganismen wie Cyanobakterien und Wurzelsymbionten, insbesondere den mit Leguminosen assoziierten Rhizobien ([image: Image Missing]Mikrobiologie, [image: Image Missing]Botanik). Stickstoff muss deshalb im Laufe der Entwicklung von Ökosystemen erst angereichert werden, wobei anfänglich vor allem Cyanobakterien eine dominierende Rolle spielen. Im Laufe dieser Anreicherung baut sich Humusmaterial auf und es etablieren sich interne Mineralstoffkreisläufe (Siehe hier, hier).


  Verwitterung und Bodenbildung


  Unter Verwitterung versteht man die Freisetzung von Mineralstoffen aus dem mineralischen Bodenkörper (Gesteinen) durch äußere Einwirkungen, insbesondere durch Oxidation und durch Säuren (Siehe hier). Gesteine bestehen entweder aus erkaltetem Magma oder aus Sedimenten. Quelle von Mineralien sind Silikate, die aus Silicium-Sauerstoff-Tetraedern aufgebaut sind. In magmatischem Gestein liegen diese als Primäre Silikate vor, die sich in ihrem Gehalt an Mineralien und deren Löslichkeit stark unterscheiden. In vielen Silikaten ist ein Teil der Si4+-Ionen durch Al3+-Ionen ersetzt, wodurch diese negativ geladen sind. Diese negative Ladung wird durch weitere Kationen, insbesondere K+, Na+, Ca2+ und Mg2+, neutralisiert. Die in Graniten und Basalten enthaltenen Feldspäte sind beispielsweise reich an Na+, K+, Ca2+ und Mg2+. Glimmer enthält dagegen neben Al3+ vor allem K+. Die Freisetzung dieser Kationen aus Primärsilikaten ist abhängig von der Kristallstruktur der Silikate sowie dem Anteil von Aluminiumionen und anderer Kationen, insbesondere auch von Eisen, das oxidiert werden kann. Durch die Verwitterung von Primärsilikaten entstehen Sekundärsilikate (Tonmineralien), die aus zwei oder drei übereinander geschichteten Lagen von Si4+-Tetraedern und Al3+-Oktaedern bestehen (Blattsilikate). In den Zwischenschichten dieser Mineralien werden Kationen eingelagert, die durch Schwellungsprozesse im Austausch gegen Protonen freigesetzt werden können. Sedimentgesteine bestehen im Gegensatz zu magmatischem Gestein vor allem aus Sekundärmineralien.


  Als Boden bezeichnet man die durch physikalische, chemische und biologische Verwitterung und Umlagerung aus den Ausgangssubstraten entstandene oberste Kruste des Festlands. Parallel zu Verwitterungsprozessen tritt dabei eine mehr oder weniger starke Anreicherung von organischer Substanz auf. Der stark mit organischer Substanz durchsetzte obere Boden wird als A-Horizont bezeichnet, unterhalb dieses Horizonts folgen meist Verwitterungshorizonte, in denen keine biogene Einmischung von organischem Material erfolgt (B-Horizont). Darunter folgt das unverwitterte Ausgangsgestein (C-Horizont). Bodenleben beschränkt sich weitgehend auf die obersten Bodenschichten, meist befinden sich >90 % der tierischen Organismen in den obersten 10 cm eines Bodens bzw. in der darüber liegenden organischen Auflage (Abb. 2.22, Siehe hier).


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.22 Horizonte. Horizontierung einer sauren Braunerde auf Löss (Fichtenwald, Solling): Auflagehorizonte (L-, F- und H-Schicht), Ah-Horizont geprägt durch Eintrag von Humusmaterial und B-Horizont aus verwittertem Ausgangsgestein (Löss). (Foto von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Eine für die Pflanzenernährung wichtige Eigenschaft von Böden ist die Fähigkeit zur Bindung von Kationen an geladenen Oberflächen. Sowohl die Oberflächen von Tonmineralien als auch von Humussubstanzen sind vor allem negativ geladen. Bei Tonmineralen liegt dies daran, dass Si4+- teilweise durch Al3+-Ionen ersetzt werden, in Humussubstanzen liegen bei höheren pH-Werten deren Carboxyl-, Carbonyl- und Enolgruppen in deprotonierter Form vor. Pflanzen geben über ihre Wurzeln Protonen ab, die an Oberflächen von Tonmineralien und an Humussubstanzen gebundene Kationen austauschen. Pflanzen tragen damit zur Versauerung von Böden bei; Pflanzengewebe ist dagegen mit Kationen angereichert, die bei der Zersetzung von Pflanzenrückständen wieder frei werden. Organische Auflagen von Böden sind deshalb in der Regel basenreicher als der darunterliegende Mineralboden. Ein wichtiges Qualitätsmaß von Böden ist die Kationenaustauschkapazität, welche die Menge an durch Protonen austauschbaren Kationen angibt. Die Kationenaustauschkapazität wird von den vorherrschenden Tonmineralien und dem Gehalt an organischer Substanz im Boden bestimmt.


  Biologische Bedeutung von Mineralstoffen


  Das Körpergewebe von Lebewesen besteht meist zu über 90 % aus Wasser. Die Trockensubstanz besteht zu ca. 40 % aus Kohlenstoff, 50 % aus Sauerstoff, 5 % aus Wasserstoff und 5 % aus Mineralstoffen. Der Gehalt von Mineralstoffen kann durch Veraschung des Gewebes bestimmt werden und variiert bei Pflanzen meist zwischen 3 und 8 %. Mineralstoffe sind essentielle Komponenten der Ernährung von autotrophen und heterotrophen Organismen, ihre Aufnahme erfolgt jedoch in unterschiedlicher Form. Autotrophe Organismen decken ihren Mineralstoffbedarf über die Aufnahme von gelösten Ionen, heterotrophe Organismen nehmen sie über Fraß von biotischen Ressourcen auf.


  Mineralstoffe von Pflanzen werden nach der Menge des Bedarfs und damit den Gehalten in pflanzlichem Gewebe in Makro- und Mikronährstoffe eingeteilt. Makronährstoffe (Makroelemente) haben direkten Anteil an Stoffwechselvorgängen und sind in allen Pflanzen in relativ hohen Konzentrationen vorhanden. Das bedeutendste Element ist dabei Stickstoff. Phosphor spielt als wesentliches Element in den Energieträgern der Zelle und in Nucleinsäuren ebenfalls eine zentrale Rolle. Mikronährstoffe (Mikroelemente) sind vor allem Schwermetalle, z. B. Mangan und Kupfer, die als reaktive Zentren in Enzymen und Pigmenten benötigt werden.


  Die Bedeutung von Mineralstoffen als limitierende Elemente für Pflanzenwachstum hängt nicht nur von der Konzentration an Oberflächen, sondern auch wesentlich von ihrer Mobilität in Böden ab. Mineralstoffe werden von Pflanzen als Ionen aufgenommen. Ihre Verfügbarkeit hängt dabei von der Konzentration der Ionen in der Bodenlösung und von Sorptionsprozessen an Oberflächen ab. Stickstoff wird von Pflanzen in Form von Nitrat ([image: Equation Missing]) und vor allem in sauren Böden auch als Ammonium ([image: Equation Missing]) aufgenommen, Phosphor dagegen als Phosphat ([image: Equation Missing]). Da die Oberflächen von Tonmineralien und Humuspartikeln vor allem negative Ladungen tragen, sind Kationen weniger mobil als Anionen.


  Außerdem hängt die Mobilität von der Wertigkeit der Ionen ab. Höherwertige Ionen werden an Oberflächen wesentlich stärker gebunden als niederwertige. Nitrat ist damit im Boden mobiler als Ammonium, Phosphat ist als dreiwertiges Ion besonders immobil. Die verstärkte Aufnahme von Nitrat im Vergleich zu Ammonium durch Pflanzen hängt damit auch mit der stärkeren Mobilität von Nitrat zusammen. Starke Mobilität bedeutet jedoch auch, dass diese Ionen leicht aus Böden ausgewaschen werden können und damit dem System verloren gehen.


  
    Insbesondere in landwirtschaftlichen Böden mit hohem Eintrag von Mineraldüngern können hohe Nitratwerte im Trinkwasser auftreten. Dies ist unerwünscht, da Nitrat im Darm durch Bakterien zu Nitrit reduziert wird und dieses Hämoglobin zu Methämoglobin oxidiert. Methämoglobin enthält dreiwertiges Eisen und gibt gebundenen Sauerstoff schwer wieder ab, was zur Methämoglobinämie führt, die insbesondere bei Säuglingen zum Ersticken führen kann („Blausucht“). Das unter geringer Sauerstoffsättigung durch Nitratreduktion im Darm gebildete Nitrit kann sich mit Aminosäuren zu krebserregenden Nitrosaminen verbinden.

  


  Besonders mobile Elemente in Böden sind Na+ und Cl–. Da der Bedarf von Pflanzen an diesen Ionen relativ gering ist, werden sie mit dem Sickerwasser schnell ausgetragen, mit den Flüssen ins Meer transportiert und reichern sich dort an. Die relativ hohe Mobilität von [image: Equation Missing] und die starke Bindung von [image: Equation Missing] an Oberflächen in Böden ist dafür verantwortlich, dass in aquatischen im Gegensatz zu terrestrischen Systemen Phosphor und nicht Stickstoff als primär limitierendes Element für pflanzliches Wachstum auftritt.


  
    Die Aufnahme von Ionen durch die Pflanzenwurzel erfolgt vor allem im Bereich der Wurzelhaarzone. Ionen werden mit dem Wasserstrom zur Wurzel befördert oder folgen dem Konzentrationsgefälle durch Diffusion, wodurch es zu Anreicherung von Ionen im Apoplast der Wurzel kommt. Der Übertritt in den Zentralzylinder kann passiv durch Diffusion geschehen (z. B. Al3+) oder durch aktiven Transport durch Ionenkanäle. Hierbei werden drei Transportmechanismen unterschieden:


    
      	Uniport: H+-Gradient bewirkt passiven Transport über Ionenkanäle (z. B. K+);


      	Symport: H+ wird mit Anionen ([image: Equation Missing]) zurück transportiert;


      	Antiport: H+-Efflux bewirkt Kationen-Influx ([image: Equation Missing]).

    

  


  Stickstoff liegt in Böden vor allem in organischen Verbindungen vor, z. B. in Proteinen, Nucleinsäuren, Aminozuckern, Aminosäuren, Chitin und Lignin. Vor der Aufnahme durch die Pflanze müssen diese Verbindungen mineralisiert werden, teilweise erfolgt die Aufnahme von Stickstoff jedoch auch in Form von Aminosäuren. Bei mikrobiellem Abbau von Humussubstanzen tritt als Stoffwechselendprodukt [image: Equation Missing] auf. Unter nicht stark sauren Bedingungen (pH > 4,5) wird dieses durch nitrifizierende Bakterien zu [image: Equation Missing] und dann zu [image: Equation Missing] umgewandelt. Unter sauren Bedingungen ist die Nitrifikation gehemmt, Pflanzen saurer Standorte nehmen deshalb vor allem [image: Equation Missing] auf.


  Wie Stickstoff liegt auch Phosphor in Böden vor allem in organischer Bindung vor und muss vor der Aufnahme durch Pflanzen mineralisiert werden. Dies geschieht durch enzymatische Abspaltung von Phosphatgruppen durch Phosphatasen.


  Anpassungen an Mineralstoffmangel


  Da Pflanzen meist durch die Verfügbarkeit von Nährelementen, insbesondere N und P, limitiert werden, kommt Prozessen, welche die Nährstoffverfügbarkeit steigern, eine zentrale Bedeutung zu. Dass Stickstoff meist das primäre limitierende Element für Landpflanzen bildet, ist erstaunlich, wenn man bedenkt, dass Pflanzen eigentlich im Stickstoff der Luft baden. Der molekulare Stickstoff in der Atmosphäre wird Pflanzen jedoch erst über Symbionten zugänglich. Die wichtigsten Symbionten sind dabei Bakterien der Gattung Rhizobium, die bei verschiedenen Fabaceen-Gattungen auftreten. Die in Knöllchen der Wurzeln lokalisierten Bakterien können große Mengen an Stickstoff binden und sind hierdurch nicht nur für die lokale Vegetation, sondern auch für den globalen N-Kreislauf von großer Bedeutung. Bei Erlen (Alnus spp.) treten Bakterien der Gattung Frankiaauf, die ebenfalls zur Fixierung von Stickstoff fähig sind ([image: Image Missing]Mikrobiologie).


  Durch die geringe Mobilität stellt die Aufnahme von Phosphat für Pflanzen ein besonderes Problem dar. Durch Diffusion können Wurzeln Phosphat nur aus einem Bereich von 1–2 mm um die Wurzel ausbeuten. Zur Förderung der Phosphataufnahme aus einem größeren Bereich sind Wurzeln meist mit Pilzen assoziiert. Diese Symbiose (Mykorrhiza, [image: Image Missing]Botanik) ist extrem weit verbreitet und wurde mehrfach unabhängig voneinander evolviert. Mehr als 80 % aller krautigen Pflanzen sind mit Pilzen aus der Gruppe der Glomeromycota assoziiert, die sogenannte vesikulär-arbuskuläre (VA) Mykorrhiza oder Endomykorrhiza bildet. Bei dieser Form der Mykorrhiza wachsen die Pilzhyphen in die Zellen der Wurzeln und bilden dort bäumchenartige Verzweigungen (Arbuskeln) oder große Vesikel. Außerhalb der Wurzel durchziehen die Pilze den Wurzelraum mit ihren Hyphen (extraradikales Myzel), was zu einer Vergrößerung der absorbierenden Oberfläche um das 100–1000-fache führen kann. Die Pilze werden von der Pflanze mit Kohlenstoff, vor allem Zucker, versorgt und liefern im Austausch hierfür Phosphor, aber auch Stickstoff und teilweise Wasser an die Pflanze. Nur die Arbuskeln und Vesikel innerhalb der Wirtszellen, nicht aber das extraradikale Myzel des Pilzes ist dabei zur Aufnahme von Zuckern fähig. Das Myzel fungiert also als Dipol. Neben Glomeromycota treten auch Asco- und Basidiomyceten als Mykorrhizapilze auf. Mit Bäumen der temperierten und borealen Zone bilden diese sogenannte Ektomykorrhiza. Hierbei überzieht der Pilz die Wurzel mit einem Hyphenmantel (Hartig’sches Netz), verbleibt jedoch außerhalb der Wurzel und im Apoplast, dringt also im Gegensatz zu VA-Mykorrhiza nicht in Wurzelzellen ein. Ektomykorrhizen sind wie saprophytische Pilze zum Abbau von organischer Substanz in der Lage und können dadurch im Gegensatz zu VA-Mykorrhiza auch ohne Kontakt zum Wirt wachsen. Durch ihre Abbauaktivität tragen sie zur P- und N-Versorgung der Bäume bei. Weitere Mykorrhizatypen treten bei Ericaceen (ericoide Mykorrhiza) und Orchideen auf.


  Vor allem in alkalischen Böden kann auch Eisen einen Mangelfaktor für Pflanzen darstellen. Eisenmangel äußert sich durch Chlorosen, die besonders in den Intercostalfeldern der Blätter auftreten. Zur Erhöhung der Eisenverfügbarkeit scheiden Pflanzen Chelatoren (z. B. Malat) aus, die Eisen in Lösung bringen. Gräser können zudem sogenannte Siderophoren ausscheiden, die ebenfalls Eisen in Lösung bringen. Siderophoren sind nicht-proteinogene Aminosäuren, die mit Fe3+Komplexe bilden.


  
    


    Nährelementlimitierung an Land und im Wasser: Die Tatsache, dass Stickstoff in Gesteinen praktisch nicht vorhanden ist, er also im Laufe der Entwicklung von Ökosystemen erst biogen fixiert und in Böden angereichert werden muss, führt dazu, dass die Produktivität terrestrischer Ökosysteme oft durch die Verfügbarkeit von Stickstoff begrenzt wird. Die hohe Mobilität von Stickstoff in Böden und die damit verbundene Gefahr der Auswaschung kann zudem dazu führen, dass Ökosysteme Stickstoff verlieren, was die Mangelsituation verstärkt. Andererseits tritt durch die hohe Mobilität von Stickstoff dieser in Fließgewässern sowie in Seen und dem Meer in relativ hohen Konzentrationen auf. Im Vergleich zu terrestrischen Systemen wird Pflanzenwachstum in aquatischen Systemen deshalb weniger durch die Verfügbarkeit von Stickstoff begrenzt.


    Phosphor ist in vielen Gesteinen vorhanden und wird durch die Immobilität von Phosphat im Boden effektiv zurückgehalten, tritt also im Sickerwasser und damit in Fließgewässern nur in sehr niedrigen Konzentrationen auf. In aquatischen Systemen spielt deshalb Phosphor oft die größte Rolle als limitierender Faktor für Pflanzenwachstum. Das Wachstum von Algen wird durch erhöhte Verfügbarkeit von Phosphor meist stark gesteigert. Die starke Förderung von Algenwachstum durch Abwässer ist in erster Linie auf erhöhte Verfügbarkeit von Phosphor zurückzuführen. Diese Zusammenhänge stellen allerdings eine starke Simplifizierung der tatsächlichen Situation in Ökosystemen dar. Die Limitierung durch Nährelemente in aquatischen Systemen, insbesondere Seen, kann z. B. im Lauf des Jahres wechseln. In sehr alten terrestrischen Systemen, wie manchen tropischen Regenwäldern, spielt Phosphor als limitierendes Element eine größere Rolle als Stickstoff. Zudem unterscheiden sich Arten in ihrer Fähigkeit, Nährelemente in geringen Konzentrationen auszubeuten. In naturnahen artenreichen Systemen treten deshalb mehrere Elemente gleichzeitig als limitierende Faktoren auf.

    

  


  
    


    Herkunft von Mineralstoffen: Mit Ausnahme von Stickstoff stammen fast alle Mineralstoffe aus der Verwitterung von Gesteinen.


    Stickstofffixierung: Anreicherung von Stickstoff durch freilebende (Cyanobakterien) und symbiotische N-Fixierer (z. B. Rhizobien).


    Biologische Bedeutung von Mineralstoffen: Mineralstoffe bilden die Grundlage pflanzlicher Primärproduktion und damit der Basis von Nahrungsnetzen.


    Verwitterung: Freisetzung von Mineralstoffen aus mineralischem Bodenkörper durch Oxidation und Säuren.


    Boden: Die Kombination von Verwitterung und Anreicherung von organischer Substanz führt zu Böden, die durch eine typische Abfolge von Schichten (Horizonten) geprägt sind.


    Mobilität von Ionen: Die Mobiltät von Ionen im Boden hängt von der Form der Ladung und ihrer Wertigkeit ab.


    Mykorrhiza: Symbiose zwischen Pilz und Pflanze, die insbesondere die Versorgung von Pflanzen mit Phosphor verbessert.


    Nährelementlimitierung: Stickstoff fungiert in terrestrischen Systemen oft als primäres limitierendes Element für Pflanzenwachstum, in aquatischen Systemen spielt dagegen Phosphor eine größere Rolle.

    

  


  2.2.7 Biotische Ressourcen


  Heterotrophe Organismen decken ihren Bedarf an Energie und Nährstoffen durch die Aufnahme von organischem Material. Biotische Ressourcen sind in ihrer chemischen Zusammensetzung und räumlichen und zeitlichen Verfügbarkeit extrem unterschiedlich. Nutzer können damit durch die Verfügbarkeit der Ressource, aber auch durch Mangel an bestimmten Inhaltsstoffen limitiert sein. Biotische Ressourcen werden in lebendem oder totem Zustand konsumiert. Je nachdem, welche lebenden Organismen konsumiert werden, trennt man z. B. Pflanzenfresser (Phytophage = Herbivore) und Fresser von Tieren (Zoophage = Carnivore). Im weiteren Sinn können alle Nutzer von lebender Beute auch als Prädatoren bezeichnet werden (Siehe hier). Nutzer toter organischer Substanz werden als Zersetzer (Saprophage = Detritivore) zusammen gefasst. Diese Unterscheidung ist aus ökosystemarer, aber auch evolutionsbiologischer Sicht fundamental. Prädatoren können ihre Beutepopulation regulieren, wobei diese durch Verteidigung und Wachstum auf die Nutzung durch Prädatoren zurückwirken kann. Zersetzer regulieren die Menge an toter organischer Substanz, eine Reaktion der genutzten Ressource erfolgt jedoch nicht. Koevolutive Prozesse existieren damit nur in dem System Prädator – Beute, nicht in dem System Zersetzer – tote organische Substanz (Siehe hier). Durch den Abbau organischer Substanz und die damit verbundene Bereitstellung von abiotischen Ressourcen für autotrophe Organismen sind Zersetzer im Gegensatz zu Phytophagen und Zoophagen ein essentieller Bestandteil von Ökosystemen.


  Pflanzlichem Gewebe kommt die größte Bedeutung als Ressource zu, da Pflanzen für > 99 % der Primärproduktion verantwortlich sind. Pflanzliches Gewebe weist für tierische Nutzer sehr unterschiedliche Nahrungsqualität auf (Abb. 2.23). Holz, insbesondere das darin enthaltene Lignin, ist tierischen Nutzern grundsätzlich nicht zugänglich. Lignin kann von heterotrophen Organismen nicht Energie bringend genutzt werden, da die Spaltung des stark kondensierten Ligningerüsts zu energieaufwendig ist. Samen von Pflanzen sind dagegen von hoher Nahrungsqualität für tierische Nutzer, da sie große Mengen an Proteinen und Fetten und leicht verdaulichen Polymeren, insbesondere Stärke enthalten. Pflanzliche Blätter haben eine mittlere Nahrungsqualität. Der Zellinhalt bietet für tierische und mikrobielle Konsumenten eine hochwertige Ressource, die Cellulose der Zellwände ist dagegen schwer nutzbar und deckt nur den Kohlenstoffund Energiebedarf von spezialisierten Konsumenten. Da Kohlenstoff für tierische Nutzer meist nicht das primär limitierende Element ist, war die Verdauung von Cellulose für die Evolution der Metazoen keine wichtige Triebkraft. Tatsächlich kommen Cellulasen im Tierreich nur vereinzelt vor, insbesondere z. B. bei Schnecken, die einen sehr hohen Bedarf an Kohlenstoff für ihre Fortbewegung auf Schleimbändern aus Polysacchariden haben. Besonders schwierig zu nutzende pflanzliche Ressourcen sind Phloem- und Xylemsaft. Tieren, die zu einer Nutzung dieser Ressourcen in der Lage sind, gelingt dies nur in Verbindung mit prokaryotischen Symbionten, z. B. Bakterien der Gattung Buchnera bei Blattläusen (Aphidina).


  [image: Image Missing]


  Abb. 2.23 Zusammensetzung biologischer Ressourcen. Pflanzliche Ressourcen sind wesentlich unterschiedlicher als tierische. Tierische Ressourcen zeichnen sich durch hohen Proteingehalt aus. Von pflanzlichen Organen sind vor allem Blätter und Samen relativ proteinreich. Früchte und Phloemsaft enthalten dagegen vor allem Kohlenhydrate. Holz und Borke besitzen einen hohen Anteil von Lignin und Xylan. (Nach Begon, 1998.)


  Tierische Organismen bilden eine hochwertige Ressource, die alle notwendigen Inhaltsstoffe für tierische und mikrobielle Nutzer zur Verfügung stellt. Allerdings variiert auch der Nährstoffgehalt in tierischen Geweben stark. Durch seinen hohen Proteingehalt bietet vor allem Muskelfleisch eine sehr gute Ernährungsgrundlage, Fette decken dagegen nur den Kohlenstoff- und Energiebedarf. Durch unterschiedlichen relativen Anteil dieser Gewebe an der Körpermasse von tierischen Organismen können auch Tiere als Nahrung für Prädatoren von unterschiedlicher Qualität sein. Wolfsspinnen (Lycosidae) können sich mit Fliegen als Beute sehr gut entwickeln und fortpflanzen, bei Ernährung von Blattläusen mit sehr geringen Proteingehalten ist eine Entwicklung nicht möglich und die Tiere sterben ab.


  Mikroorganismen wie Bakterien und Pilze bilden ebenfalls eine gute Ernährungsgrundlage für tierische Nutzer. Der Zellinhalt ist reich an Proteinen, leicht verdaubaren Kohlenwasserstoffen, Fetten und Mineralstoffen. Die Zellwände sind dagegen teilweise nur schwer nutzbar und können zudem weitgehend nur den Kohlenstoffbedarf der Konsumenten decken. Viele Nutzer von Pilzen beschränken sich deshalb darauf, den Zellinhalt von Pilzhyphen auszusaugen (z. B. pilzfressende Nematoden und viele Collembolen und Milben).


  Bedeutung der Zusammensetzung von biotischen Ressourcen


  Biotische Ressourcen bilden das Fundament aller trophischen Interaktionen und damit die Grundlage für die Dynamik von Populationen, Interaktionen zwischen Arten und die Bildung von Nahrungsnetzen (Kap. 3 und 4). Die Regulation von Konsumenten durch die Verfügbarkeit von biotischen Ressourcen hängt, wie bereits oben dargestellt, von der stofflichen Zusammensetzung der Ressource ab. Hierbei spielen nicht nur Stoffgruppen wie der Anteil von Lignin oder Protein eine wichtige Rolle, sondern auch der Gehalt an bestimmten Elementen. Besonders wichtig sind hierbei Stickstoff und Phosphor. Stickstoff ist für das Wachstum von tierischen Konsumenten als Proteinbaustein von zentraler Bedeutung. Phosphor ist besonders als Baustein von Energieträgern (ATP) und Nucleinsäuren wichtig. Stickstoff steuert damit vor allem das Wachstum von Konsumenten, Phosphor dagegen stärker die Geschwindigkeit von enzymatischen Prozessen.


  Biomoleküle unterscheiden sich stark in ihrem N:P-Verhältnis (Abb. 2.24). Proteinreiches Gewebe enthält wenig P, dagegen hohe Mengen an N. Biomembranen aus Phospholipiden enthalten dagegen viel P und sehr wenig N. Konsumenten müssen zur optimalen Entwicklung das Verhältnis der Elemente in der Nahrung ihrem Bedarf anpassen. Der Zusammenhang zwischen der Elementrelation in Nutzern und ihrer Beute wird als ökologische Stöchiometrie bezeichnet. Elementrelationen sind für die Entwicklung von Organismen, aber auch für Ökosystemprozesse und globale Nährstoffumsätze von grundlegender Bedeutung.
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  Abb. 2.24 Verhältnis zwischen Stickstoff und Phosphor in Biomolekülen. Die gestrichelten Linien geben Elementrelationen zwischen N und P an. (Nach Sterner, 2002.)


  Je nach der Zusammensetzung des eigenen Körpers besitzen Konsumenten einen unterschiedlichen Bedarf an bestimmten Nährstoffen. Mobile Prädatoren besitzen hohe N:P-Verhältnisse, dies ist allerdings weniger stark ausgeprägt bei Wirbeltieren, da deren Skelett hohe Mengen an Phosphor enthält. Der Bedarf an Nährelementen ändert sich zudem mit dem Lebensalter. Jungtiere besitzen einen hohen Bedarf an Stickstoff und Phosphor, bei ausgewachsenen Tieren spielt Stickstoff dagegen eine geringere Rolle, wodurch die relative Bedeutung von Phosphor zunimmt. Hierauf müssen Organismen durch Änderung ihres Beutespektrums und durch veränderte Resorption bzw. Exkretion von Nährelementen reagieren. Arten, die stark durch ein bestimmtes Nährelement limitiert sind, sollten dieses sehr effizient resorbieren und im Körper zurückhalten. Tatsächlich scheiden z. B. Phloem- und Xylemsaftsauger kaum Stickstoff aus. Prädatoren von Säugern produzieren dagegen sehr stickstoffreiche Ausscheidungen. Das Verhältnis der Elemente in der genutzten Ressource bestimmt damit über die Nährstoffgehalte in den Ausscheidungsprodukten der Konsumenten, welche mineralischen Nährstoffe für Primärproduzenten in den Ausscheidungen bereit gestellt werden. Abbauprozesse von toter organischer Substanz durch Mikroorganismen führen z. B. nur dann zu einer Mineralisation von Stickstoff, wenn das C:N-Verhältnis des organischen Materials relativ niedrig ist (ca. 20–25). Im Meer lassen sich Mineralisations- und Immobilisationsprozesse von Nährstoffen aus der sehr konstanten Elementrelationen zwischen C:N:P von 106:16:1 (Redfield-Verhältnis) ableiten.


  Anpassungen von Konsumenten an biotische Ressourcen


  Die Zusammensetzung und Verfügbarkeit von Ressourcen ist eine zentrale Triebkraft der Evolution von Arten. Nutzer von biotischen Ressourcen unterscheiden sich nicht nur nach dem Typ der Ressource, die sie aufnehmen, sondern auch in dem Spektrum an Ressourcen, die sie nutzen. Nahrungsspezialisten ernähren sich nur von einem sehr engen Spektrum an Beuteorganismen, oft nur von einer einzigen Art (Siehe hier). Generalisten nehmen dagegen unterschiedliche Beuteorganismen oder Typen von toter organischer Substanz auf. Die Evolution von Generalisten und Spezialisten hängt ganz wesentlich vom Größenverhältnis zwischen Konsument und Beute ab. Große Nutzer, die kleine Beute fressen, tendieren zu generalistischer Ernährung, kleine Nutzer von großer Beute evolvieren dagegen eher zu Spezialisten. Dies ist dadurch zu erklären, dass der Energiegewinn eines großen Nutzers beim Fraß eines kleinen Beuteorganismus gering ist, er also viele Beuteorganismen zu seiner Ernährung benötigt. Damit kann er es sich nicht leisten, lange nach Beute eines bestimmten Typs zu suchen. Nutzer von großen Beuteorganismen haben es dagegen nicht nötig, nach anderer Beute zu suchen, sie verlieren dadurch die Fähigkeit, mit anderer Beute umzugehen, und werden dadurch sozusagen auf ihrem Beutetyp gefangen. Dies trifft insbesondere für Parasiten zu, die auf großen Wirtsorganismen leben. Tatsächlich sind Parasiten meist wirtsspezifisch oder sogar auf bestimmte Orte oder Organe des Wirts spezialisiert. Räuber von sehr kleiner Beute sind dagegen fast immer Nahrungsgeneralisten. Fresser von Bakterien und Pilzhyphen sind praktisch alle generalistisch. Aber auch Weidetiere wie Rinder im terrestrischen Raum und Seeigel im Meer sind Nahrungsgeneralisten.


  Ein weiterer wichtiger Faktor, der die Breite des Nahrungsspektrums bestimmt, ist die Lebensdauer. Kurzlebige Arten tendieren zu Spezialistentum, langlebige dagegen zu Generalistentum. Dies hängt damit zusammen, dass langlebige Arten während ihres Lebens eher Schwankungen in der Verfügbarkeit von Ressourcen ausgesetzt sind und sich damit die Möglichkeit erhalten müssen, unterschiedliche Ressourcen zu nutzen.


  Spezialisten- und Generalistentum hat fundamentale Auswirkungen auf die Diversität von Arten. Tiergruppen mit einem hohen Anteil an Spezialisten sind wesentlich artenreicher als diejenigen, bei denen generalistische Ernährung vorherrscht. Die weite Verbreitung mono- oder oligophager Ernährung bei phytophagen Käfern und parasitischen Hautflüglern ist die wesentliche Ursache für deren extreme Diversität. Saprophage Tiere sind dagegen vergleichsweise artenarm, bei ihnen existieren praktisch nur generalistische Fresser.


  Anpassungen von Beuteorganismen an die Nutzung


  Der Druck auf Beuteorganismen zur Entwicklung von Mechanismen zur Vermeidung oder Reduktion von Prädation ist extrem hoch, da Prädation oft zum Tod der Beute und damit zu vollständigem Fitnessverlust führt. Der Druck auf Prädatoren zur Anpassung an Beuteorganismen ist dagegen geringer, da ein nicht erfolgreicher Prädationsakt nur den Verlust einer Mahlzeit bedeutet (life-dinner-Prinzip). Evolutionsprozesse bei Prädatoren und ihren Beuteorganismen sind damit grundsätzlich asymmetrisch. Strategien zur Vermeidung von Prädation sollten demnach weiter verbreitet sein als Anpassungen von Prädatoren an ihre Beute.


  Organismen können auf die Nutzung durch Prädatoren in vielfältiger Weise reagieren. Grundsätzlich wird hierbei zwischen konstitutiven (obligat ausgebildeten) und durch Prädatoren induzierten Abwehrmechanismen unterschieden. Konstitutive Abwehr kommt vor allem dann vor, wenn Prädatoren häufig sind und deren Vorkommen wenig schwankt. Induktion von Abwehr ist vor allem dann von Vorteil, wenn die Nutzung durch Prädatoren selten ist und diese nicht schnell zum Tod der Beute führt.


  Induzierte Abwehr kann als somatisches Lernen betrachtet werden und kommt deshalb vor allem bei Beuteorganismen vor, die den Angriff von Prädatoren überleben, was vor allem bei modularen Organismen häufig der Fall ist. Induzierte Abwehr kommt deshalb vor allem bei Pflanzen, aber auch bei sessilen Tieren vor. Pflanzen reagieren auf Fraß von Prädatoren in vielfältiger Weise, u. a. durch Expression von Genen für Abwehrstoffe oder vermehrte Bildung von Trichomen und Dornen (Siehe hier). Bei flächig wachsenden Moostierchenkolonien (Membranipora membranacea; Bryozoa) führt die Beweidung durch Nacktschnecken zu einer vermehrten Dornenbildung. Induzierte Abwehr kommt allerdings auch bei unitaren Organismen vor. So induziert die Präsenz von Fischen bei Wasserflöhen (z. B. Daphnia magna) die Bildung von Nachkommen mit langen Körperfortsätzen. Die Information über die Präsenz von Prädatoren muss dabei epigenetisch an die Folgegenerationen weiter gegeben werden.


  2.3 Nischen


  
    


    Arten besitzen gegenüber Umweltfaktoren und Ressourcen meist eine unimodale Verteilung. Der Ausschnitt von Faktoren, innerhalb dessen eine Art vorkommt, wird als ökologische Nische bezeichnet. Im Bereich des Maximums wächst und reproduziert die Art, mit zunehmend ungünstigen Lebensbedingungen folgt eine Einstellung der Reproduktion, des Wachstums und des Stoffwechsels. Arten können langfristig nur innerhalb ihres Nischenbereichs existieren, temporär jedoch auch in Bereichen vorkommen, in denen keine Reproduktion stattfindet. Die abgestufte Reaktion einer Art auf sich ändernde Umweltbedingungen bezeichnet man als Toleranz. Arten unterscheiden sich stark in ihrer Nischenbreite; Arten mit enger Nische werden als stenök, solche mit breiter Nische als euryök bezeichnet. Das Vorkommen von Arten entlang von Umweltgradienten kann durch andere Organismen eingeschränkt werden, weshalb man zwischen Fundamentalnische und Realnische unterscheidet. Insbesondere stenöke Arten können als Indikatoren für Umweltzustände genutzt werden, was z. B. zur Bewertung der Güteklassen von Gewässern genutzt wird (Bioindikation).

    

  


  2.3.1 Toleranzbereiche


  Die unterschiedlichen Ausprägungen von Umweltbedingungen wie auch von Ressourcen können als Gradienten aufgefasst werden, entlang derer Wachstum und Fitness von Organismen variiert, was sich z. B. in veränderter Individuendichte, Körpergröße und Reproduktion manifestiert. Arten besitzen entlang von Umweltgradienten meist ein Optimum, ihre Lebensfunktionen zeigen damit eine unimodale (eingipfelige) Reaktion. Geringe Abweichungen vom Bereich des Optimums führen zu einer Einstellung von Reproduktionsvorgängen, bei stärkeren Abweichungen wird das individuelle Wachstum eingestellt, noch stärkere Abweichungen führen dazu, dass Lebensprozesse nur noch durch den Verbrauch von Reservestoffen aufrechterhalten werden können und damit längerfristig zum Tod des Organismus. Die Tatsache, dass Organismen nur im Bereich des Optimums reproduzieren, führt dazu, dass nur in diesem Bereich Populationen wachsen. Temporär können Arten jedoch durchaus auch in Lebensräumen vorkommen, in denen eine Reproduktion nicht möglich ist. Unterhalb des Minimums und oberhalb des Maximums ist eine Existenz der betreffenden Art nicht mehr möglich. Bei freier Wahl bevorzugen Lebewesen einen mittleren Bereich der Werteskala (Präferenzbereich). Die Gesamtheit der tolerierten Bedingungen zwischen Minimum und Maximum bildet den Toleranzbereich, der auch vitale Zone oder ökologische Amplitude genannt wird. Die Grenzen des Toleranzbereichs können sich in Abhängigkeit von Entwicklungsstadium, Geschlecht und Konstitution verschieben. Die Fähigkeit von Organismen, ihre Vitalität in einem bestimmten Bereich des Umweltfaktors zu entfalten, bezeichnet man als ihre ökologische Potenz, gelegentlich auch einfach als Toleranz oder Reaktionsbreite. Die ökologische Potenz ist also ein charakteristisches Merkmal einer Art, der Toleranzbereich dagegen ein spezifischer Ausschnitt aus Umweltbedingungen und Ressourcen. Individuell variierende Toleranzen führen dazu, dass Populationen eine breitere ökologische Potenz besitzen als einzelne Individuen, was zum Überleben einer Art wesentlich beitragen kann. Stellt man die Beziehung von Ressource bzw. Umweltbedingung und Vitalität graphisch dar, erhält man eine so genannte Toleranzkurve. Diese entspricht einer Häufigkeitsverteilung der Individuen einer Art entlang der Umweltfaktor- bzw. Ressourcenachse (Abb. 2.25).
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  Abb. 2.25 Toleranzkurve. Toleranzkurven geben die Beziehung zwischen Ressource/Umweltbedingung und Vitalität (Wachstum, Vermehrung einer Art) grafisch wieder. Außerhalb des Toleranzbereiches (Wertebereich zwischen Minimumund Maximum) ist eine Art nicht lebensfähig. Der Wert eines Umweltfaktors, bei dem die Vitalität am höchsten ist, nennt man das Optimum. Bei freier Wahl ziehen die Individuen Werte des Umweltfaktors in der Nähe des Optimums vor (Präferendum). Die Toleranzkurve charakterisiert die ökologische Potenz einer Art.


  Stenöke Arten besitzen eine geringe ökologische Potenz, sie leben nur in einem engen Toleranzbereich des betrachteten Umweltfaktors. Euryöke Arten besitzen eine große ökologische Potenz, sie leben in einem breiten Toleranzbereich des Faktors.


  Nicht alle Faktoren haben die gleiche ökologische Wertigkeit für den Organismus, sie können in unterschiedlichem Maß förderlich oder schädigend sein. Daher wird die ökologische Potenz gegenüber verschiedenen Umweltbedingungen separat angegeben: Der Karpfen (Cyprinus carpio) ist z. B. eurytherm, aber stenohalin. Eurytherm heißt eurypotent gegenüber der Temperatur, d. h. der Karpfen kann in einem relativ weiten Temperaturbereich vorkommen. Stenohalin heißt stenopotent gegenüber dem Salzgehalt, d. h. der Karpfen kann nur in einem relativ engen Salinitätsbereich leben. Für die Luftfeuchte wählt man die Endung -hygr (euryhygr, stenohygr), für den Druck die Endung -bar (eurybar, stenobar) usw. Gebräuchlich sind auch physiologische Begriffe, z. B. halophil an Stelle von polyhalin für Organismen, die insbesondere hohe Salzgehalte bevorzugen, oder thermophil an Stelle von polytherm bei Präferenzen für hohe Temperaturen. Die Endung -phil impliziert dabei, dass die entsprechende Art hohe Ausprägungen des entsprechenden Faktors bevorzugen. Dies ist allerdings oft nicht der Fall. Vielmehr ist das Vorkommen von Arten nur unter diesen Bedingungen möglich, da sie nur in diesem Bereich konkurrenzfähig sind. Neutraler sollte man deshalb besser die Endung -biont verwenden (z. B. halobiont, thermobiont). Das Vorkommen einer stenöken Art an einem bestimmten Standort lässt oft Rückschlüsse auf die dort herrschenden abiotischen Bedingungen bzw. auch auf die Verfügbarkeit und Qualität von Ressourcen zu, solche Arten nennt man Indikatorarten.


  
    


    Die Große Brennnessel (Urtica dioica) weist auf stickstoffreichen, Mauerpfeffer (Sedum acre) auf stickstoffarmen Boden hin, Binsen (Juncus spec.) zeigen hohe Bodenfeuchtigkeit an, Torfmoos (Sphagnum acutifolium) wächst bei pH 3–4, Huflattich (Tussilago farfara) bei pH 7–8. Während physikochemische Messungen lediglich die aktuelle Situation wiedergeben, kann eine biologische Bestandsaufnahme sogar Aussagen über vorangegangene Bedingungen ermöglichen. Indikatorarten (Bioindikatoren, Zeigerarten) haben eine besondere Bedeutung bei der Beurteilung von anthropogenen Umweltbelastungen erlangt. Flechten dienen z. B. als Indikatoren der Luftverschmutzung, stenöke Fische und Wirbellose als Anzeiger der Gewässergüte, allerdings haben solche Aussagen nur eine regionale Gültigkeit. Das Saprobiesystem ist eine Zusammenstellung von Indikatorarten, welche die organische Belastung mitteleuropäischer Fließgewässer anzeigt: Als weitgehend unbelastet gelten Gewässerabschnitte, in denen Steinfliegenlarven (Plecoptera), Flussperlmuschel (Margaritifera margaritifera) und Bachforelle (Salmo trutta) gedeihen, Zuckmückenlarven (Chironomus spec.) und Schlammröhrenwürmer (Tubifex tubifex) weisen dagegen auf starke organische Belastung hin.


    Saprobiesystem von Fließgewässern: Die Einteilung von Fließgewässern in Güteklassen als heterotrophe Systeme erfolgt nach dem Grad des Abbaus von organischem Material (Saprobie).


    Oligosaprob (Güteklasse I): Kaum verunreinigt; Abbau bis zu mineralischen Komponenten; klares Wasser; hoher Sauerstoffgehalt; viele Insektenlarven. Indikatoren: Asterionella formosa (Diatomea), Planaria alpina (Plathelminthes), Margaritifera margaritifera (Bivalvia), Perla bipunctata (Plecoptera).


    β-mesosaprob (Güteklasse II): Mäßig verunreinigt; Oxidation bis zu mineralischen Komponenten vorherrschend; hohe Artenvielfalt, viele Fische. Indikatoren: Cladothrix dichotoma (Chlamydobacteriaceae), Dendrocoelum lacteum (Plathelminthes), Ancylus fluviatilis (Gastropoda), Cloeon dipterum (Ephemeroptera), Hydropsyche lepida (Trichoptera).


    α-mesosaprob (Güteklasse III): Stark verunreinigt, aber oxischer Abbau vorherrschend; hoher Gehalt löslicher Abbauprodukte (z. B. Aminosäuren); vor allem Bakterien und Protozoen, auch Muscheln, Krebse, Insektenlarven und Fische. Indikatoren: Paramecium caudatum (Ciliata), Spirostomum ambiguum (Ciliata), Herpobdella atomaria (Hirudinea), Sphaerium corneum (Bivalvia), Stratiomys chamaeleon (Diptera).


    polysaprob (Güteklasse IV): Wasser sehr stark verunreinigt; hohe Fracht mit organischen Stoffen; O2-Mangel; H2S-Bildung; reiche Sedimentfracht; vor allem Bakterien und Protozoen. Indikatoren: Amoeba limax (Lobosea), Euglena viridis (Euglenozoa), Tubifex tubifex (Oligochaeta), Chironomus thummi (Diptera), Eristalis tenax (Diptera).


    Seen und Unterläufe von Flüssen als autotrophe Systeme (Siehe hier) werden in ähnlicher Weise nach ihrer Produktivität (Trophie) in oligotroph, mesotroph und eutroph eingeteilt. Diese Trophiestufen sind durch ähnliche Organismen gekennzeichnet wie entsprechende Saprobiestufen von Fließgewässern. Die Einteilung erfolgt jedoch meist nicht über das Vorkommen von bestimmten Organismen, sondern einfacher über Bestimmung der Phosphatkonzentration im Wasser im Frühjahr, die als Maß für die Produktivität dient.

    

  


  Toleranzbereiche werden im Allgemeinen im Laborversuch an einzelnen, isoliert gehaltenen Arten ermittelt (autökologische Amplitude, fundamentale ökologische Potenz). Allerdings lassen die Ergebnisse solcher Untersuchungen nicht immer auf die Verbreitung einer Art in freier Natur schließen, da durch das Zusammenleben mit anderen Arten und die gemeinsame Nutzung von Ressourcen das Vorkommen auf Bereiche jenseits des Optimums verschoben sein kann. Diese synökologische Amplitude (reale ökologische Potenz) ist kleiner als die autökologische Amplitude.


  Toleranzbereiche sind also keine starren Größen, sie können sich mit der Verfügbarkeit von Ressourcen beträchtlich verschieben und diese Verschiebung kann von Umweltbedingungen moduliert werden. Bereits geringfügige Temperaturerhöhungen in einem stehenden Gewässer wirken sich unter Umständen lebensbedrohend auf die Fauna aus, da steigende Temperaturen nicht nur die Stoffwechselaktivität erhöhen, also den Sauerstoffbedarf steigern, sondern auch die Sauerstofflöslichkeit im Wasser verringern (Abb. 2.26). Einem erhöhten Bedarf steht also ein vermindertes Angebot gegenüber. Temperatur und Sauerstoffgehalt hängen physikalisch zusammen. Aber auch Faktoren, die nicht direkt voneinander abhängen, wirken auf Lebewesen kombiniert oft anders als einzeln: Hohe Temperaturen wirken sich beispielsweise wesentlich lebensfeindlicher aus, wenn gleichzeitig Wassermangel herrscht.
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  Abb. 2.26 Einige Umweltbedingungen hängen physikalisch direkt voneinander ab: Mit steigender Temperatur und steigendem Salzgehalt sinkt die Sauerstofflöslichkeit im Wasser. Je wärmer und salziger das Wasser ist, umso niedriger ist der Sauerstoffgehalt, bei dem Sättigung eintritt. (Nach Kinne, 1962.)


  In der freien Natur wirken immer mehrere Faktoren zusammen und entscheiden über Vorkommen und Dichte der Arten. Ausschlaggebend ist immer gerade der Umweltfaktor, der am weitesten vom Optimum entfernt ist (Minimumgesetz von Liebig).


  Wirken gleichartige Umweltbedingungen bzw. Ressourcen auf verschiedene Organismen, bewirkt das äußerliche Ähnlichkeiten (konvergente Merkmale, Analogien), selbst wenn keine nähere Verwandtschaft besteht. So haben viele im freien Wasser aktiv schwimmende Lebewesen (Haie, Thunfische, Pinguine, Seehunde, Meeresschildkröten) eine typische Stromlinienform. Diese „Fischgestalt“ liegt sogar der Konstruktion von U-Booten zu Grunde, weil die physikalischen Gegebenheiten es so erfordern. Endoparasiten sind meist wurmförmig, Kolonien von Moostierchen besitzen an wellenexponierten Küsten die gleiche Wuchsform wie Rot- und Braunalgen.


  Betrachtet man geographisch entfernte Lebensräume mit ähnlichen Umweltbedingungen, stellt man ebenfalls konvergente Merkmale bei den Organismen fest: Lummen des Nordpols ähneln den Pinguinen des Südpols, die Beuteltiere Australiens ähneln den Plazentatieren entsprechender Lebensräume. Solche Organismen nehmen äquivalente Stellen im Ökosystem ein, ihre äußerlichen Übereinstimmungen sind auf Funktionsgleichheit, nicht auf Baugleichheit zurückzuführen (Stellenäquivalenz, Siehe hier).


  2.3.2 Ökologische Fundamental- und Realnische


  Die Ausprägungen von Umweltbedingungen und Ressourcen lassen sich als Achsen eines Koordinatensystems darstellen. Jede Art nutzt entsprechend ihrer ökologischen Potenz einen bestimmten Ressourcenabschnitt der Umwelt. Allerdings ist das Vorkommen nicht nur von einem Umweltfaktor abhängig. Beispielsweise ist das Vorkommen einer Art nicht nur auf einen bestimmten Temperaturbereich beschränkt, sondern auch auf einen bestimmten Feuchtigkeitsbereich. Für graphische Darstellungen ergänzt man daher eine zweite Achse, die ökologische Potenz wird zu einer (zweidimensionalen) Fläche (Abb. 2.27). Fügt man als dritte Dimension z. B. den pH-Bereich hinzu, ergibt sich für die Ansprüche der Art gegenüber den betrachteten drei Umweltfaktoren ein dreidimensionaler Raum, ein Volumen. Tatsächlich besteht die Umwelt aus weit mehr als drei Dimensionen, mathematisch gesehen bilden Umweltbedingungen einen n-dimensionalen Hyperraum. Dieser Teilraum wird als ökologische Nische (ecological niche) bezeichnet und setzt sich also aus n ökologischen Potenzen zusammen. Jede Art bildet eine charakteristische ökologische Nische, die man bestimmt, indem man die ökologischen Potenzen einer Art gegenüber allen wichtigen Umweltfaktoren untersucht.
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  Abb. 2.27 Ökologische Potenz. Stellt man zwei Umweltbedingungen bzw. Ressourcen als x- und y-Achsen eines Koordinatensystems dar, ergibt sich die ökologische Potenz als Fläche mit Isolinien. Diese Darstellung lässt sich mit den Höhenlinien einer physischen Landkarte vergleichen: Die dunkelblauen Flächen stellen die Bergspitzen in der Landschaft dar. Die Vitalität (Überlebensrate der Eier) des Luzernerüsselkäfers (Hypera postica) ist bei einer relativen Luftfeuchte von 75–100% und Temperaturen zwischen 12 und 28 °C am höchsten, Temperaturerhöhungen schränken die Feuchtetoleranz ein.


  In einer Lebensgemeinschaft treten Individuen in Wechselbeziehung zu Artfremden oder Artgenossen und konkurrieren mit ihnen um die Ressourcen. Die ökologischen Potenzen, die eine Art alleine, z. B. im Labor, unter Beweis gestellt hat (Fundamentalnische) kann sie in Gemeinschaft mit anderen oft nicht realisieren (Realnische). Die Realnische ist damit ein Teilraum der Fundamentalnische, sie entspricht der n-dimensionalen synökologischen Amplitude einer Art und lässt sich nur im Rahmen synökologischer Untersuchungen genauer bestimmen (Siehe hier).


  Mitteleuropa wäre ohne menschlichen Einfluss bis auf Extremflächen wie Hochmoore, Flussufer und Felsabstürze von Wald bedeckt. Auch heute kommt Wald noch auf großen Flächen vor, allerdings wird er mit wenigen Ausnahmen durchforstet und geht auf forstliche Maßnahmen zurück. Die heutige nachhaltige Bewirtschaftung von Wäldern wurde nach dem Raubbau im Mittelalter, an dessen Ende > 90 % des Waldes gerodet oder degradiert war, etabliert. Dieser Wald wird von wenigen Baumarten gebildet, die alle eine breite ökologische Amplitude besitzen. Jede Baumart hat das Potenzial Mitteleuropa großräumig zu besiedeln. Tatsächlich wird der Wald jedoch von sehr wenigen Arten, insbesondere der Buche (Fagus sylvatica) dominiert (Abb. 2.28, Abb. 5.11). Im Gegensatz zur Fichte (Picea abies), deren Vorkommen fast ausschließlich forstlich bedingt ist, entspricht die Verbreitung der Buche weitgehend ihrem natürlichen Vorkommen. Tatsächlich würden in Mitteleuropa ohne den Einfluss des Menschen außer an sehr feuchten und sehr trockenen Standorten Buchenwälder vorherrschen. Die Buche ist also in der Lage, alle anderen Baumarten aus großen Teilen deren fundamentalen Nische zu verdrängen. So wird beispielsweise die Waldkiefer (Pinus sylvestris) an die Ränder des Feuchte- und pH-Gradienten gedrängt, obwohl sie potenziell über die gesamten Gradienten vorkommen kann. Auf sauren Standorten kommt es daher zu einer bimodalen (zweigipfeligen) Verteilung der Kiefer; ihr Vorkommen beschränkt sich auf sehr nasse und sehr trockene Standorte außerhalb des Vorkommens der Buche. Andere Laubbaumarten sind Buchenwäldern im feuchten Bereich beigemischt, bilden jedoch mit der Ausnahme der Stieleiche (Quercus robur) und der Esche (Fraxinus excelsior) in nassen sowie der Moorbirke (Betula pubescens) und der Schwarzerle (Alnus glutinosa) an sehr nassen, moorigen Standorten keine eigenen Bestände. Die heute teilweise großräumig vorherrschende Fichte kommt in dem Diagramm nicht vor, da ihr natürliches Vorkommen auf die montane und subalpine Stufe beschränkt ist.
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  Abb. 2.28 Reale Nische von Baumarten Mitteleuropas entlang von Feuchte- und Säuregradienten (submontane Stufe, gemäßigt-subozeanisches Klima). Über einen weiten Bereich dominiert die Buche. Sie verdrängt andere Baumarten in randliche Bereiche der Gradienten. Die Größe der Schrift repräsentiert den Anteil der jeweiligen Art an der Baumschicht. (Nach Ellenberg, 1996.)
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  Abb. 2.29 Buchenwald. Natürlicherweise würden in Mitteleuropa Buchenwälder vorherrschen. Zu den am besten untersuchten Ökosystemen Deutschlands gehört der Göttinger Kalkbuchenwald, ein Buchenwald auf Muschelkalk mit reichhaltiger Krautschicht, z. B. aus Bärlauch (Allium ursinum). Bei dem schwarzen Zelt handelt es sich um einen Bodenphotoeklektor zur Erfassung der aus dem Boden schlüpfenden Fauna (Emergenzfauna, Siehe hier). (Foto von Stefan Scheu, Göttingen.)


  
    Der Nischenbegriff: Das Wort Nische (niche) wurde 1917 von Grinnell und 1927 von Elton in die Ökologie eingeführt und hat seitdem mehrfach einen Begriffswandel vollzogen. Umgangssprachlich wird der Begriff häufig auf den reinen Aufenthaltsort beschränkt, während Elton die Nische als „Beruf“ der Art verstanden wissen wollte, als Rolle einer Art in ihrem biotischen Beziehungsgefüge. Auch wenn man die Ansprüche der Art gegenüber abiotischen Faktoren in den Nischenbegriff einbezieht, bleibt die so definierte ökologische Nische eine Eigenschaft der Art, jede Art bildet eine ökologische Nische. Von anderen wird die ökologische Nische eher als „Planstelle“ angesehen, also als Teil der Umwelt, der von einer Art besetzt wird. Diese Art- oder Umweltbezogenheit des Nischenbegriffs ist lange Zeit kontrovers diskutiert worden, mehrfach wurde vorgeschlagen, auf den missverständlichen Begriff „Nische“ ganz zu verzichten. Seit Hutchinson 1957 bahnt sich ein praxisorientierter Kompromiss an: Die ökologische Nische beschreibt die spezifische Lebensweise einer Art, indem sie alle von einer Art genutzten Ressourcen darstellt. Die Betonung der Umweltnutzung durch eine Art machte den Begriff operational anwendbar, Begriffe wie Nischenbreite, Nischenüberlappung, Nischentrennung oder Einnischung haben sich besonders in der Synökologie bewährt (Kap. 4).

  


  
    


    Toleranzkurve: Toleranzbereich (vitale Zone): Wertebereich eines Umweltfaktors, in dem eine Art leben kann. Minimum: untere Grenze des Toleranzbereiches, Maximum: obere Grenze des Toleranzbereiches, Pessimum: ungünstiger Bereich der vitalen Zone, Optimum: günstiger Bereich der vitalen Zone, Präferenzbereich (Präferendum): Vorzugsbereich.


    Ökologische Potenz: Reaktionsbreite (Toleranz) einer Art gegenüber einem bestimmten Umweltfaktor. Stenopotenz: schmaler Toleranzbereich, geringe ökologische Potenz. Eurypotenz: breiter Toleranzbereich, große ökologische Potenz.


    Indikatorarten: Zeigerarten, die bezüglich eines Umweltfaktors stenopotent sind.


    Autökologische Amplitude: Fundamentale ökologische Potenz einer isolierten Art.


    Synökologische Amplitude: Reale ökologische Potenz einer Art in ihrer natürlichen Lebensgemeinschaft.


    Minimumgesetz: Die relative Wirkung eines Faktors ist umso größer, je mehr sich dieser gegenüber anderen Faktoren im Minimum befindet.


    Ökologische Nische: Ansprüche einer Art an ihre Umwelt (aus n Umweltbedingungen bzw. Ressourcen).


    Fundamentalnische: n-dimensionale autökologische Amplitude.


    Realnische: n-dimensionale synökologische Amplitude.

    

  


  2.4 Verbreitungsgebiet


  
    


    Das Verhalten von Arten entlang von Umweltgradienten bestimmt wesentlich den geographischen Raum, in dem sie vorkommen. Arten mit kleinen Amplituden entlang von Umweltgradienten, also mit spezifischen Umweltansprüchen, sind auf kleine geographische Regionen beschränkt, Arten mit großer Amplitude können dagegen große Areale besitzen. Arten verändern dabei ihre Fähigkeit, ungünstige Umweltbedingungen zu ertragen, wenn diese sich langsam ändern (Akklimatisation). Das Verbreitungsgebiet von Arten ist jedoch auch stark historisch geprägt und spiegelt geologische Vorgänge (Trennung von Kontinenten, Vereisung) wider. Insbesondere auf der Nordhemisphäre ist das Verbreitungsgebiet vieler Arten erst nach der Eiszeit entstanden und damit sehr jung. Die Ausbreitung von Arten ist dabei auch heute noch nicht abgeschlossen und Arten fehlen in Regionen auch deshalb, weil sie dort bisher nicht vorgedrungen sind (Ausbreitungslimitierung). Für die Limitierung von Ausbreitung spielen Landschaftsbarrieren (Gebirge, Flüsse) eine wichtige Rolle. Lebensgemeinschaften sind damit oft nicht mit Arten gesättigt. Das Verbreitungsgebiet von Arten hängt auch mit lokalen Prozessen zusammen. So sind Arten mit großem Verbreitungsgebiet meist auch lokal häufig. Das Forschungsgebiet, das sich mit der Verbreitung von Arten beschäftigt, ist die Biogeographie. Zusammenhänge zwischen der Verbreitung von Arten und anderen Eigenschaften (z. B. lokale Dichte, Diversität) sind Untersuchungsgegenstand der Makroökologie.

    

  


  2.4.1 Verbreitungstypen


  Das Vorkommen von Arten ist meist auf bestimmte geographische Räume beschränkt (Areal, range). Diese Räume spiegeln oft die geologische Geschichte der Region wider. So bilden die Säugetiere Afrikas und Südamerikas separate Evolutionslinien, die nach der Trennung der Kontinente entstanden sind. Arten, deren Verbreitung auf die Nordhemisphäre begrenzt ist, werden als holoarktische Arten bezeichnet, Arten des Tropengürtels als tropische Arten. Arten des europäisch-asiatischen Raums nennt man paläarktisch bzw. paläotropisch und entsprechend Arten der Neuen Welt nearktisch und neotropisch (Abb. 2.30). Für die Trennung zwischen Arten mit arktischer und tropischer Verbreitung spielt die Temperatur, insbesondere das Auftreten von Frost, eine dominierende Rolle.
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  Abb. 2.30 Verbreitungsmuster von drei Libellenarten. (Nach Cox, 1993).


  Verbreitungsgebiete können zusammenhängend oder auch getrennt (disjunkt) sein. Disjunkte Verbreitung ist oft die Folge einer Verkleinerung des Verbreitungsgebiets. Viele Pflanzenarten Europas kommen beispielsweise in den Alpen und in der Tundra Skandinaviens und Sibiriens vor. Ihr alpines Vorkommen ist als Relikt eines zusammenhängenden Areals während der Eiszeit zu deuten. Von manchen Arten existieren sogenannte de-alpine Vorkommen in europäischen Mittelgebirgen, was ebenfalls auf ein gemeinsames zusammenhängendes Areal in den Kältesteppen der letzten Eiszeit hindeutet.


  Arten werden auch nach der Größe ihres Verbreitungsgebiets eingeteilt. Die Extreme bilden dabei Arten, die auf lokale Vorkommen beschränkt sind (Endemiten) und Arten, die eine globale Verbreitung aufweisen (Kosmopoliten). Wichtige Steuergrößen für die Größe von Verbreitungsgebieten sind Umweltbedingungen, aber auch physikalische Barrieren und das Ausbreitungsvermögen von Arten.


  2.4.2 Umweltbedingungen als Steuergrößen


  Insbesondere die Temperatur, aber auch die Verfügbarkeit von Wasser und Licht begrenzt das Vorkommen von Arten und damit deren Verbreitungsgebiet. Arten besitzen entlang von Umweltgradienten meist eine unimodale Verteilung (Siehe hier). Die Grenzen der Pessimalbereiche definieren damit auch den Bereich ihres Vorkommens. Umweltbedingungen schwanken jedoch meist auch an einem Ort und selbst um an demselben Ort überleben zu können, müssen Arten deshalb eine Toleranz gegenüber schwankenden Umweltbedingungen besitzen. Arten besitzen daher meist eine gewisse Anpassungsfähigkeit gegenüber Veränderungen von Umweltbedingen, insbesondere wenn sich diese langsam, z. B. im Jahreslauf, ändern. So sind viele Arten aus kälteren Klimabereichen relativ unempfindlich gegenüber Frost. Diese Frosthärte existiert jedoch oft nur in der kalten Jahreszeit, wird also im Laufe des Jahres erworben, wenn die Temperatur abnimmt. Allgemein nennt man solche Anpassungen Akklimatisation. Ursache für Akklimatisation sind physiologische Regulationsprozesse, welche die Funktion des Organismus aufrecht erhalten, obwohl die Außenbedingungen schlechter werden (Abb. 2.31), z. B. die Produktion von Frostschutzmitteln bei abnehmender Temperatur (Siehe hier). Grundsätzlich ist plausibel, dass Arten, die in Bezug auf Umweltbedingungen eine breite Amplitude besitzen, auch ein großes Verbreitungsgebiet haben. Arten mit kleinem Verbreitungsgebiet sind dagegen meist spezieller eingenischt. Allerdings ist für die Struktur und Größe von Verbreitungsgebieten meist ein Komplex von Umweltbedingungen verantwortlich. Oft ist deshalb nicht klar, warum Arten auf ein kleines Areal beschränkt sind. So ist beispielsweise nicht leicht zu verstehen, warum manche Arten nur im Hochgebirge vorkommen (alpine Arten), also nicht in der Lage sind, in Regionen mit günstigeren Umweltbedingungen vorzudringen. Sicher spielen hierbei oft biotische Steuergrößen, z. B. Konkurrenz mit anderen Arten oder auch das Vorkommen von Räubern eine wichtige Rolle. Die kombinierte Wirkung von Umweltbedingungen und biotischen Steuergrößen für das Vorkommen von Arten zu verstehen, ist ein wichtiges Ziel ökologischer Forschung. Das Forschungsgebiet, das sich mit der Verbreitung von Arten beschäftigt wird Biogeographie genannt.
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  Abb. 2.31 Akklimatisation und kritische Temperatur. Anpassung von Arten an veränderte Temperaturbedingungen erweitert die kritische Temperatur, ab der eine Lebensfunktion ausfällt bzw. eingestellt wird. (Nach Willmer, Blackwell 2000.)


  Für Pflanzen spielen vor allem abiotische Faktoren, insbesondere Temperatur, Licht und Wasser, eine dominierende Rolle als Steuergrößen für die Verbreitung. Die Kombination dieser Faktoren steuert das Vorkommen von Wuchsformen von Pflanzen und damit die Vegetationszonen (Biome) der Erde wie Tundra, Taiga, temperierte Laubwälder, Steppenrasen und tropische Regenwälder. Bestimmte Wuchsformen von Pflanzen (Siehe hier) bleiben damit notwendigerweise auf diese Vegetationszonen beschränkt. Für das Vorkommen von C3- und C4-Pflanzen spielen Licht und Temperatur eine zentrale Rolle. Dadurch, dass bei C3- im Vergleich zu C4-Pflanzen die Photosynthese bei höheren Strahlungsintensitäten früher in Sättigung gerät, sind diese insbesondere in tropischen und subtropischen Gebieten mit hoher Sonneneinstrahlung C4-Pflanzen unterlegen (Siehe hier). Dagegen ist die C3-Photosynthese der C4-Photosynthese in kälteren Klimaten überlegen, da ihr Temperaturoptimum niedriger liegt. In den Kältesteppen Asiens dominieren deshalb C3-Gräser, wogegen die Steppen Afrikas von C4-Gräsern dominiert werden. Der wesentliche Vorteil der CAM-Photosynthese ist die effizientere Wassernutzung. Ihre Verbreitung konzentriert sich deshalb auf Wüsten und Halbwüsten.


  Innerhalb von Verbreitungsgebieten variiert die Siedlungsdichte von Arten oft in regelhafter Weise mit einem Maximum im zentralen Bereich und niedrigen Siedlungsdichten an den Rändern (Abb. 2.32). Geographische Räume haben für Arten damit ganz unterschiedliche Bedeutung. Vor allem zentrale Regionen mit hohen Siedlungsdichten fungieren als Quellhabitate, aus denen benachbarte Regionen besiedelt werden. Ein anderes wichtiges Merkmal dieser Verteilung ist, dass Arten an den meisten Orten, an denen sie vorkommen, eher selten sind. Diese Regionen stellen für Populationen oft Senken dar, d. h. Arten sterben in diesen Gebieten temporär aus; danach werden sie aus Quellhabitaten erneut besiedelt. Die Mechanismen, die zu der unterschiedlichen Siedlungsdichte von Arten in bestimmten Regionen ihres Verbreitungsgebiets führen, sind nicht ausreichend verstanden, es ist jedoch wahrscheinlich, dass in den Regionen hoher Siedlungsdichte Umweltbedingungen herrschen, die hohes Populationswachstum zulassen. Im Gegensatz zu dem dargestellten Zusammenhang existieren allerdings auch Arten, deren Siedlungsdichte im Randgebiet ihrer Verbreitung sehr hoch ist. Dies trifft beispielsweise für Arten zu, die sich in Ausbreitung befinden oder auch für Gebiete, an denen Verbreitungsgrenzen (Barrieren) existieren.
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  Abb. 2.32 Verbreitungsgebiet und lokale Siedlungsdichte von Arten am Beispiel des Roten Riesenkängurus (Macropus rufus) in Australien. (Nach Krebs, 2001.)


  2.4.3 Ausbreitungslimitierung


  Die Beschränkung von Arten auf geographische Großräume wie Kontinente, ist darauf zurückzuführen, dass Barrieren die Ausbreitung in benachbarte Gebiete verhindert haben. Das Verbreitungsgebiet von Arten wird also nicht nur durch Umweltbedingungen bestimmt, welche die Lebensmöglichkeiten einschränken, sondern auch von der Fähigkeit von Arten sich auszubreiten. Das offene Meer bietet für die meisten größeren Arten eine unüberwindliche Barriere, kleine Arten, wie Mikroorganismen können jedoch vom Wind an Staubpartikeln auch über Ozeane transportiert werden. Selbst relativ kleine Wasserstraßen haben sich für Säuger als unüberbrückbar erwiesen. So hat sich die australische Säugerfauna völlig unabhängig und isoliert von derjenigen der restlichen Welt entwickelt. Die frühen Säugerlinien sind weitgehend (Beuteltiere, Marsupialia) oder sogar ausschließlich (Kloakentiere, Monotremata) auf den australischen Kontinent beschränkt, was auf die Trennung der südostasiatischen und der australischen Platte zurückzuführen ist. Die Landmassen waren dabei unter Berücksichtigung von Schwankungen des Meeresspiegels nur durch eine relativ enge Wasserstraße voneinander getrennt (Wallace-Linie). An Land bilden vor allem Flüsse und Gebirge für viele Arten schwer zu überwindende Barrieren.


  Nord- und Mitteleuropa wurde von den meisten heute vorkommenden Arten erst nach der letzten Eiszeit besiedelt, die Zusammensetzung der Fauna und Flora in den heute existierenden Lebensgemeinschaften ist damit sehr jung. Als Überlebensräume (Refugialgebiete) fungierten insbesondere die Iberische Halbinsel, Italien und der Balkan. Einer Besiedlung Mittel- und Nordeuropas standen große in Ost-West-Richtung verlaufende Gebirgszüge entgegen (Alpen, Karpaten, Pyrenäen). Dies ist ein wichtiger Grund für die im Vergleich zu Nordamerika (mit vor allem in Nord-Süd-Richtung verlaufenden Gebirgen) viel geringere Artenvielfalt von Gehölzen in Mitteleuropa. Die Besiedlung Mitteleuropas durch Tiere und Pflanzen ist bis heute nicht abgeschlossen. Für viele Arten von Offenlandstandorten hat der Mensch die Ausbreitung wesentlich beschleunigt, z. B. durch Schafhaltung und die damit verbundene Verschleppung von Pflanzensamen.


  Die Ausbreitung von Arten geschieht nicht nur entlang der Grenze des Verbreitungsgebiets und damit frontartig, sondern kann durch einzelne zufällige Verbreitungsereignisse sprunghaft geschehen. Sprunghafte Verbreitung hat durch menschliche Aktivität stark zugenommen. So sind viele Arten, die mit landwirtschaftlichen Systemen assoziiert vorkommen, heute überall dort anzutreffen, wo europäische Siedler Acker- und Weidenutzung etabliert haben. Dies trifft beispielsweise für den Spitzwegerich (Plantago lanceolata) zu, der von den Indianern Nordamerikas als Fußabdruck des weißen Mannes tituliert wurde. Aber auch die Regenwurmarten europäischer Äcker und Wiesen sind heute fast auf der ganzen Welt zu finden (Siehe hier). Die Überbrückung der Ausbreitungslimitierung und damit verbundene Verschleppung von Arten durch den Menschen führt dabei einerseits zu einer Homogenisierung der Fauna mit teilweise negativen Auswirkungen auf einheimische Tier- und Pflanzenarten. Andererseits können eingeschleppte Arten aber auch als Bereicherung einer durch Barrieren artenarmen Gemeinschaft angesehen werden. Tatsächlich hat die große Mehrheit von verschleppten Arten keine negativen Auswirkungen auf die einheimische Fauna und Flora.


  2.4.4 Makroökologie


  Unter Makroökologie (macro-ecology) versteht man die Untersuchung von Verbreitungs- und Diversitätsmustern auf einer sehr großen räumlichen Skala, d. h. auf der Ebene von Habitaten, Landschaften, Kontinenten oder sogar global. Wichtige Fragen der Makroökologie sind (1) wie häufig sind Arten mit kleinem im Vergleich zu solchen mit großem Verbreitungsgebiet, (2) gibt es Zusammenhänge zwischen der Größe von Verbreitungsgebieten und der lokalen Siedlungsdichte von Arten und (3) inwieweit bestimmen einfach Merkmale wie die Körpergröße das Vorkommen und die Siedlungsdichte von Arten?


  Tatsächlich existieren für diese Zusammenhänge allgemeine Muster. So hat die Mehrzahl von Arten aus ganz unterschiedlichen Gruppen von Organismen wie Pflanzen und Tiere relativ kleine Verbreitungsgebiete (Abb. 2.33). Interessanterweise variiert dieser Zusammenhang mit dem Breitengrad. So nimmt mit zunehmender geographischer Breite die Häufigkeit von Arten mit großem Verbreitungsgebiet zu (Rapoport-Regel), was vermutlich auf die zunehmende lokale Variabilität von Umweltbedingungen in temperierten und borealen im Vergleich zu tropischen Regionen zurückzuführen ist. Arten höherer Breiten besitzen damit eher die Fähigkeit große Gebiete zu besiedeln. Arten mit großem Verbreitungsgebiet sind lokal meist häufig, stellen also die lokal dominierenden Arten (Verbreitungsgebiet-Abundanz-Beziehung, range size-abundance relationship; Abb. 2.34). Dies wiederum hängt vermutlich damit zusammen, dass die Arten gut an schwankende Umweltbedingungen angepasst sind und dadurch Ressourcen besser und über längere Zeiträume ausnutzen können. Generalistische Arten mit einer breiten Nische besitzen damit große Areale und sind lokal häufig. Viele prinzipielle Eigenschaften von Arten lassen sich aus ihrer Größe ableiten. Wie bereits oben dargestellt, hängt das Ausbreitungsvermögen ganz wesentlich von der Größe von Organismen ab. Sehr kleine Arten wie Bakterien und Einzeller tendieren deshalb zu einer globalen Verbreitung, Arten mittlerer Größe sind dagegen eher lokal verbreitet und große Arten besitzen durch ihre eigene Mobilität wieder größere Areale. Dieser einfache Zusammenhang erklärt vermutlich, warum die größte Artenvielfalt (Diversität) bei Gruppen mittlerer Größe wie Insekten und Krebstieren anzutreffen ist und nicht bei Einzellern oder Säugern. Ein fundamentaler makroökologischer Zusammenhang ist zudem, dass die Artenvielfalt mit der Größe der Fläche zunimmt (Arten-Fläche-Beziehung, species-area relationship). Interessanterweise ist dieser Zusammenhang auf einer logarithmischen Skala linear, wobei die Steigung der Geraden (z-Werte) für Festlandarten zwischen 0,12 und 0,18 schwankt. Nimmt man einen mittleren z-Wert von 0,15 an, so bedeutet dies, dass eine Verdopplung der Siedlungsfläche mit einem Zuwachs des Artenpools um ca. 10 % einhergeht. Andererseits bedeutet es aber auch, dass der Verlust von Siedlungsraum mit einem Artenverlust verbunden ist. Der Zusammenhang bietet damit eine einfache und empirisch gut gestützte Möglichkeit, die Auswirkungen von Habitatverlust auf die Vielfalt von Arten abzuschätzen.
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  Abb. 2.33 Häufigkeitsverteilung der Größe von Verbreitungsgebieten für Vögel in Nordamerika und Höhere Pflanzen in England. (Nach Krebs, Benjamin Cummins 2001.)
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  Abb. 2.34 Zusammenhang zwischen der Größe von Verbreitungsgebieten (Anzahl Quadrate von 10 x 10 km) und der lokalen Siedlungsdichte (Anzahl der Individuen) am Beispiel von Brutvögeln in England (ohne Seevögel). Doppelt logarithmische Darstellung; die eingezeichnete Regressionsgerade hat eine Steigung von 1,87 (r2 = 0,80). (Nach Gaston, Blackwell 2000.)


  
    


    Areal: Verbreitungsgebiet einer Art.


    Akklimatisation: Anpassung an sich ändernde Umweltbedingungen, die zu einer erhöhten Toleranz gegenüber dem Umweltfaktor führt.


    Ausbreitungslimitierung: Das Fehlen von Arten, das darauf zurückzuführen ist, dass Arten obwohl sie potenziell an diesem Ort vorkommen könnten, ihn nicht erreicht haben.


    Barrieren: Physikalische Hemmnisse, die eine Ausbreitung von Arten erschweren (z. B. Meeresgebiete, Flüsse, Gebirge).


    Refugialgebiet: Rückzugsgebiet von Arten, in dem ungünstige Klimaphasen überdauert wurden.


    Rapoport-Regel: Zusammenhang zwischen der Veränderung von Arealgrößen mit dem Breitengrad.


    Arten-Fläche-Beziehung: Zusammenhang zwischen der Diversität von Arten und der Flächengröße auf doppelt logarithmischer Skala.

    

  


  3 Ökologie von Populationen: Wachstum, Interaktionen und Dynamik


  Johannes L. M. Steidle, Ulrich Brose, Stefan Scheu, Inge Kronberg


  3.1 Populationen und ihre Struktur


  
    


    Eine Population ist eine Gruppe von Individuen derselben Art, die in einem bestimmten Areal, dem Populationsareal, verteilt sind und unter denen ein genetischer Austausch stattfinden kann. Unterschiede zwischen Populationen der gleichen Art oder verschiedener Arten können in der Anzahl der Individuen (Populationsdichte, Populationsgröße), der Größen- und Geschlechterverteilung der Individuen, der Altersstruktur und der charakteristischen Weise bestehen, in der die Individuen im Populationsareal räumlich verteilt sind (Dispersion). Die Gesamtheit dieser Eigenschaften einer Population wird als Populationsstruktur bezeichnet. Bei Tieren wird häufig die Abundanz oder Populationsdichte zur Bestimmung der Populationsgröße verwendet, bei Pflanzen, bei denen das Zählen von Individuen oft unmöglich ist, werden Artmächtigkeit oder Frequenz herangezogen. Die Altersstruktur einer Population lässt sich in Form von Lebenstafeln oder in Bevölkerungspyramiden erfassen.

    

  


  3.1.1 Populationsdichte


  Unter einer Population versteht man eine Gruppe von Individuen derselben Art. Sie lebt in einem bestimmten Areal, dem Populationsareal, welches von den Arealen anderer Populationen derselben Art mehr oder weniger stark isoliert ist. Ein genetischer Austausch findet daher überwiegend zwischen den Individuen derselben Population statt. Als Dichte oder Abundanz einer Population bezeichnet man die Anzahl der Individuen pro Raumeinheit. Je nach Art kann die Raumeinheit dabei in der Fläche eines Areals (bei Insekten auf einer Wiese oder Rotwild in einem Waldgebiet), einem bestimmten Wasservolumen (bei Planktonorganismen) oder einem bestimmten Bodenvolumen (bei bodenbewohnenden Arthropoden) bestehen.


  
    Eine Schwierigkeit bei der Untersuchung der Populationsgröße und Populationsstruktur kann darin bestehen, die Einzelindividuen einer Population zu erkennen. Grundsätzlich lassen sich nämlich zwei verschiedene Typen von Organismen unterscheiden (Siehe hier). Bei unitaren Organismen, zu denen die meisten Tierarten gehören, ist das Aussehen mehr oder weniger vorherbestimmt. Wenn diese Organismen nicht zu klein sind, wie bei Mikroorganismen und kleinen Parasiten, so lässt sich bei ihnen die Populationsgröße über die Anzahl der Einzelindividuen bestimmen. Anders ist es bei modularen Organismen, wie Pflanzen, Korallen oder Moostierchen. Diese Organismen sind aus Modulen wie Ästen, Zweigen oder Blättern aufgebaut und wachsen durch Nachbildung dieser Module. Ihr endgültiges Aussehen ist daher nicht vorherbestimmt, sondern hängt von den Wachstumsbedingungen ab. Dadurch wird das Zählen einzelner Individuen schwierig und die Abundanz kann nicht einfach erfasst werden. Besonders schwierig ist es festzustellen, wie viele der oberirdisch sichtbaren Einzelpflanzen über ihr Rhizom verbunden sind und damit im Grunde ein einziges Individuum (Genet) darstellen. Solche Aussagen sind nur durch Verwendung molekularer Methoden möglich.

  


  Während die Populationsgröße bei Tieren meist als absolute oder relative Abundanz angegeben wird, ist bei Pflanzen als modularen Organismen das Zählen einzelner Individuen häufig nicht möglich. Daher werden in der Vegetationskunde oft die Parameter Stetigkeit (Präsenz), Artmächtigkeit und Frequenz erhoben. Die Stetigkeit gibt an, wie regelmäßig eine bestimmte Art in einem bestimmten Biotoptyp bzw. einer bestimmten Pflanzengesellschaft anzutreffen ist. Nach Stärke der Bindung lassen sich Arten unterscheiden, die nahezu ausschließlich in einer bestimmten Gesellschaft vorkommen, Arten, die gelegentlich auch in anderen Gesellschaften angetroffen werden können und Arten, die man in vielen Gesellschaften finden kann, die sich aber nur in einer optimal entwickeln können. Während die Stetigkeit also Schlussfolgerungen darüber zulässt, welche Arten für welche Pflanzengesellschaften charakteristisch sind, geben Artmächtigkeit und Frequenz die Häufigkeit an, mit der Arten an jedem einzelnen Standort vorkommen. Diese Parameter sind daher zur Beschreibung einzelner Standorte geeignet.


  Die Biomasse beschreibt die zu einem bestimmten Zeitpunkt vorhandene Masse lebender Substanz, also die von einer Population gebildeten organischen Stoffe pro Flächen- oder Raumeinheit. Handelt es sich um Populationen von nutzbaren Organismen, so ist es diese Biomasse, die genutzt, also geerntet werden kann und man spricht von „standing crop“ oder „standing stock“. Die Zunahme dieser Biomasse in einem bestimmten Zeitraum entspricht der Menge an organischem Material, die von einer Population pro Zeiteinheit gebildet wurden, also der Produktion einer Population.


  
    


    Erfassung der Populationsgröße bei Pflanzen. Zur Erfassung der Stetigkeit werden die Untersuchungsdaten von verschiedenen Standorten desselben Biotoptyps bzw. derselben Pflanzengesellschaft zusammengefasst, und es wird berechnet, in wie viel Prozent der Standorte eine bestimmte Art anzutreffen ist. Diese Daten werden oft in einer Stetigkeitstabelle dargestellt. Es werden fünf Klassen gebildet, die angeben, wie häufig eine Pflanzenart in einer Gesellschaft vorkommt (Tab. 3.1).
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    Zur Erfassung der Populationsgröße von Pflanzen an einem Standort werden Artmächtigkeit und Frequenz herangezogen. Die Artmächtigkeit wird über den Deckungsgrad bestimmt. Dabei projiziert man die von artgleichen Pflanzen bedeckte Fläche auf die zugehörige Bodenfläche und schätzt den prozentualen Anteil der Bodenfläche, der von der betreffenden Pflanzenart abgedeckt wird. Die Ergebnisse werden in einer siebenstufigen Klasseneinteilung angegeben, die als Artmächtigkeit bezeichnet wird (r: 1 Exemplar; +: 2–5 Individuen, < 5%; 1: 6–50 Ind., <5%; 2: 5–25 %, 3: 25–50 %, 4: 50–75 %, 5: 75–100 %). Im Gegensatz zum subjektiv abgeschätzten Deckungsgrad wird die Frequenz objektiv berechnet. Die Vorgehensweise ist dabei ähnlich wie bei der Stetigkeit: In einer Probenfläche werden zahlreiche Kleinflächen festgelegt, und es wird bestimmt, in wie vielen der Kleinflächen die betreffende Pflanze vorkommt. Die Häufigkeit der Pflanzenart in jeder einzelnen Kleinfläche spielt keine Rolle. Zur Auswahl der Kleinflächen wird die Untersuchungsfläche am besten in gleichgroße Quadrate eingeteilt. Anschließend werden einzelne Quadrate entweder regelmäßig ausgewählt oder mithilfe von Zufallszahlen zufällig bestimmt. Die Frequenz wird folgendermaßen berechnet:
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    Oft unterscheidet man, ähnlich wie bei Stetigkeit 5 Frequenzgrade: vereinzelt (0–20 %), zerstreut (20–40 %), wenig dicht (40–60 %), dicht (60–80 %), sehr dicht (80–100 %).


    Tab. 3.1 Stetigkeitsklassen von Pflanzenarten in Pflanzengesellschaften.


    
      
        	Stetigkeitsklassen

        	Beschreibung
      


      
        	Klasse I

        	an < 20% der Standorte vorhanden (selten)
      


      
        	Klasse II

        	an 20–40% der Standorte vorhanden (nicht oft vorkommend)
      


      
        	Klasse III

        	an 40–60% der Standorte vorhanden (öfters vorkommend)
      


      
        	Klasse IV

        	an 60–80% der Standorte vorhanden (meist vorkommend)
      


      
        	Klasse V

        	an 80–100% der Standorte vorhanden (stets vorhanden)
      

    


    Erfassung der Populationsgröße und Populationsstruktur bei Tieren. Die absolute Abundanz einer Tierpopulation wird als die Gesamtzahl der Individuen pro Größeneinheit des Populationsareals angegeben. So kann beispielsweise die absolute Abundanz von Bodenorganismen wie Collembolen in Individuen/cm3Boden angegeben werden, die Abundanz einer bestimmten Vogelart in Brutpaaren/Hektar und die Abundanz von Blattläusen auf Getreidehalmen in Individuen/Getreideähre. Ein Weg, die absolute Abundanz zu bestimmen, besteht darin, eine gewisse Anzahl an Stichproben zu nehmen und dann auf das gesamte Populationsareal hoch zu rechnen. Eine Stichprobe kann beispielsweise aus der Anzahl der Heuschreckenindividuen auf einem Quadratmeter Wiese, den Brutpaaren einer Vogelart in einem Hektar Wald oder der Anzahl Collembolen in einer 100 cm3 Bodenprobe bestehen. Die Auswahl und die Verteilung der einzelnen Stichprobenstandorte innerhalb des Areals sollten möglichst zufällig mithilfe von Zufallszahlen erfolgen.


    Für die Erfassung der Individuenzahlen werden je nach Art verschiedene Methoden verwendet. Beim direkten Auszählen wird beispielsweise die Anzahl an Individuen von Blattläusen an ausgewählten Getreidehalmen bestimmt und anschließend die Dichte an Blattläusen über das ganze Feld hochgerechnet. Die Bestimmung der Brutpaare einer bestimmten Vogelart kann mithilfe der Linienkartierung erfolgen. In jedem Untersuchungsgebiet wird eine Strecke abgesteckt, die möglichst alle verschiedenen Lebensräume des Gebietes erfasst. Diese Strecken werden mehrmals im Frühjahr zu den Tageszeiten mit der höchsten Gesangsaktivität (d. h. frühmorgens oder abends) abgegangen und die Anzahl der Individuen mit revieranzeigendem Verhalten (singende Männchen, Revierkämpfe, nestbauende oder fütternde Altvögel) bestimmt und in eine Karte eingetragen. Anschließend wird aus diesen Aufzeichnungen die Lage und damit die Anzahl der Brutreviere ermittelt. Bewährt haben sich eine Streckenlänge von 3 km sowie vier Begehungen in jedem Gebiet pro Brutsaison. Mit sogenannten Bodenphotoeklektoren lassen sich Arten erfassen, die sich im Boden entwickeln (Abb. 3.1). Sie bestehen aus einem dunklen Zelt, welches auf dem Boden aufgestellt wird. An der Spitze ist eine Fangdose angebracht, durch welche Licht in das Zelt fällt. Die aus dem Boden schlüpfenden Insekten fliegen zum Licht und geraten dabei in die Fangdose. Auf diese Weise lassen sich alle Individuen fangen, die über einen bestimmten Zeitraum aus dem Boden schlüpfen, wie Dipteren. Nach dem gleichen Prinzip funktionieren Stammphotoeklektoren, mit denen aus einem Baumstamm schlüpfende Insekten, z. B. Käfer, gefangen werden können. In einer Berleseapparatur (Kempson-Extraktor) lässt sich die Anzahl an Bodenorganismen (Milben, Collembolen etc.) in einer Bodenprobe bestimmen. Die Bodenproben werden auf einem Sieb von oben beleuchtet und dadurch erwärmt. Bodenorganismen wandern in den Bodenproben nach unten, fallen durch das Sieb in ein Gefäß mit Tötungsflüssigkeit und können ausgezählt werden.
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    Abb. 3.1 Fangmethoden zur Bestimmung der Abundanz. (Nach Mühlenberg, 1993.)


    Lassen sich die Individuen einer Population nicht vollständig durch Stichproben erfassen, so lässt sich die absolute Abundanz auch mit der Fang-Wiederfangmethode (mark-recapture) bestimmen. Dabei werden Tiere in einem Populationsareal mit einer standardisierten Methode gefangen, markiert (z. B. mit einem Farbpunkt) und wieder freigelassen. Nach einer Zeit, die ausreichen muss, dass sich die freigesetzten Tiere wieder im Areal verteilen können, wird der Fang mit derselben Methode wiederholt. Über das Verhältnis der markierten zu den unmarkierten Tieren des zweiten Fanges wird mit dem Lincoln-Index die absolute Anzahl an Individuen ermittelt. Wichtig ist, dass die Markierung die Tiere nicht behindert oder dazu führt, dass sie bevorzugt von Räubern gefressen werden.
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    a = Gesamtzahl der gefangenen Individuen des 1. Fanges


    b = Gesamtzahl der gefangenen Individuen des 2. Fanges


    c = Gesamtzahl der Individuen des 2. Fanges, die bereits markiert waren.


    Im Gegensatz zur absoluten Abundanz gibt die relative Abundanz die Anzahl an Individuen an, die mit einer standardisierten Fangmethode in einem bestimmten Gebiet im Vergleich zu einem anderen Gebiet gefangen wurden. Viele Fangmethoden zur Bestimmung der relativen Abundanz nutzen Fallen. Dabei ist zu beachten, dass nur solche Individuen gefangen werden, die sich aktiv im Populationsareal bewegen. Man bezeichnet die mit Fallen erfasste Dichte daher auch als Aktivitätsdichte. Zur Bestimmung der relativen Abundanz von bodenlebenden Organismen wie Laufkäfern, Ameisen oder Spinnen werden Bodenfallen (auch Barberfallen genannt) eingesetzt. Fliegende Insekten werden mit Malaisefallen erfasst. Diese bestehen aus einem überdachten Netz, gegen das die Insekten fliegen. Von dort geraten sie unter das Netzdach und fallen schließlich in eine Fangdose mit Tötungsflüssigkeit. Gelbschalen bestehen aus gelben Schalen, die mit Fangflüssigkeit gefüllt sind, und durch ihre Farbe blütenbesuchende Insekten wie Zweiflügler und Hautflügler anlocken. Eine Alternative zum Fallenfang besteht darin, mit standardisierten Methoden und über einen definierten Zeitraum hinweg in zwei Untersuchungsgebieten nach Tieren zu suchen (Zeitsammelmethoden). Werden in einem der beiden Gebiete statistisch mehr Individuen gefunden als in dem anderen, dann kann man davon ausgehen, dass die Population dort größer ist. Voraussetzung ist allerdings, dass in beiden Gebieten mit der gleichen Intensität gesammelt wird und dass die Personen, welche die Untersuchung durchführen, gleich gute Sammler sind. Beispiele für diese Methode sind der Fang mit einem Streifnetz auf einer Wiese mit einer festgelegten Anzahl an Fangschlägen und gleichbleibender Laufstrecke oder das optische Absuchen eines Distelbestandes nach Gallen.

    

  


  
    


    Bestimmung der Biomasse.


    Direkte Methoden: Das Lebendgewicht von Organismen ist wegen des unterschiedlichen Wassergehalts oft schwer vergleichbar. Durch Trocknen bei 80 °C bis zur Gewichtskonstanz erhält man das Trockengewicht. Kalkschalen und andere anorganische Körpersubstanzen müssen vom Trockengewicht abgezogen werden, da sie im eigentlichen Sinne nicht zur Biomasse gehören. Ihre Asche-Masse ermittelt man durch Glühen bei 500 °C für 3–4 Stunden und berechnet dann das aschefreie Trockengewicht.


    Indirekte Methoden: Am Meeresgrund und im Boden besteht ein großer Teil der organischen Substanz aus abgestorbenen Materialien, die direkten Methoden differenzieren jedoch nicht zwischen lebender und toter Biomasse. In solchen Fällen hilft eine quantitative ATP-Analyse weiter, denn das Verhältnis von ATP zum Kohlenstoff in lebenden Zellen ist nahezu konstant. Für Biomassebestimmungen an Phytoplankton wird häufig das Chlorophyll quantifiziert, obwohl diese Methode mit verschiedenen Unsicherheiten behaftet ist.

    

  


  3.1.2 Verteilung (Dispersion)


  Die sehr ähnlichen englischen Begriffe Dispersal und Dispersion führen oft zu Verwechslungen. Unter Dispersal versteht man in der Ökologie die ungerichtete Ausbreitungsbewegung von Individuen, wie die Ausbreitung von Samen oder jungen Spinnen an ihren Seidenfäden (Altweibersommer) durch den Wind. Dispersion steht dagegen für die räumliche Verteilung von Individuen einer Population in ihrem Lebensraum. Drei Haupttypen der Dispersion lassen sich unterscheiden (Abb. 3.2).
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  Abb. 3.2 Dispersion von Individuen im Populationsareal. Die Individuen einer Population können in ihrem Lebensraum zufällig, regelmäßig oder geklumpt (aggregiert) verteilt sein. In der Abbildung entspricht jeder Punkt einem Individuum.


  Zufällig (random): Die Individuen sind ohne ersichtliche Gesetzmäßigkeit im Raum verteilt. Eine zufällige Verteilung liegt besonders häufig vor, wenn Lebensräume neu besiedelt werden, z. B. neu entstandene Waldlichtungen (gaps) nach dem Umfallen eines Baumes oder Flussauen nach einem Hochwasser. Voraussetzungen für zufällige Verteilung sind, dass keine Interaktionen zwischen den Organismen vorliegen und dass der Lebensraum im Bezug auf benötigte Ressourcen und Umweltfaktoren homogen ist.


  Regelmäßig (regular): Der Abstand zwischen den Individuen einer Population ist etwa gleich groß. Diese Verteilungsform lässt oft auf negative Wechselbeziehungen zwischen den Individuen schließen wie innerartliche Nahrungs- oder Raumkonkurrenz. Reguläre Dispersion beobachtet man bei Waldbäumen, die in ihrem Schatten keine konkurrierenden Gehölze aufkommen lassen. Viele Tiere bewohnen Territorien oder Reviere, die besonders während der Reproduktionsphase gegen Eindringlinge verteidigt werden. In einem homogenen Lebensraum entsteht auf diese Weise ein einheitlicher Abstand zwischen den Individuen und dadurch eine regelmäßige Verteilung. Die Größe der Territorien hängt oft von der benötigten Nahrungsmenge ab.


  Aggregiert (aggregated): Bei diesem Verteilungstyp wechseln Individuenanhäufungen und individuenarme Gebiete miteinander ab. Die aggregierte Verteilung ist der am meisten verbreitete Dispersionstyp und spiegelt oft mosaikartige Unterschiede von Standortfaktoren wider. Beispielsweise aggregieren Asseln im Schutz von Steinen, wo die Luftfeuchte erhöht ist und Tange konzentrieren sich auf Festsubstrat im Wattenmeer. Auch in Lebensräumen, die auf den ersten Blick homogen erscheinen, führen kleinräumige Unterschiede in Bodenfeuchte, Nährstoffgehalt oder anderen Faktoren oft zur Klumpung von Organismen in bestimmten Bereichen. Aggregationen können aber auch auf intraspezifische Interaktionen von Individuen zurückzuführen sein, wie bei Ameisennestern, Huftierherden oder Fischschwärmen. Die Aggregationen ihrerseits können auch wieder zufällig, regulär oder aggregiert verteilt sein.


  Welcher Dispersionstyp vorliegt, ist einerseits abhängig von den jeweiligen Umweltbedingungen, andererseits von der Abundanz der Population und den Beziehungen der Organismen untereinander. Darüber hinaus ist auch die räumliche Skala wichtig, auf der die Betrachtung stattfindet. Wird die Verbreitung einer auf eine bestimme Baumart spezialisierten Blattkäferart in einem Wald untersucht, so ist die Käferart bei der Betrachtung des ganzen Waldes aggregiert, da sie auf ihre Wirtsbäume beschränkt ist. Bei Betrachtung eines Wirtsbaumes sind die Käfer möglicherweise zufällig auf bestimmte Bereiche des Baumes verteilt. Auf einzelnen Blättern ist die Verteilung der Käfer dagegen regelmäßig.


  
    


    Erfassung der Dispersion. Bei unregelmäßiger Verteilung der Individuen einer Population findet man in einzelnen Stichproben zahlreiche, in anderen Stichproben des gleichen Areals überhaupt keine Individuen. Die Varianz der Stichproben ist also umso größer, je unregelmäßiger die räumliche Verteilung ist. Zur Abschätzung der Dispersion in einem Areal wird daher ein Dispersionsindex DI verwendet, der sich aus dem Verhältnis von Varianz (s2) und Mittelwert μ der Stichproben errechnen lässt:
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    Ist der Mittelwert deutlich größer als die Varianz (d. h. Dl < 1), dann sind die Individuen gleichmäßig im Areal verteilt. Sind Mittelwert und Varianz etwa gleichgroß (d. h. Dl 1), liegt eine zufällige Verteilung vor. Ist die Varianz größer als der Mittelwert (d. h. Dl > 1), so ist die Verteilung geklumpt. Ob die Abweichung des Dispersionsindexes von 1 ausreichend groß ist, um die Annahme einer regelmäßigen oder geklumpten Verteilung zu rechtfertigen, lässt sich durch einen statistischen Anpassungstest (z. B. Chi2-Test) der Daten an eine positive Binomialverteilung (regelmäßige Verteilung) oder negative Binomialverteilung (geklumpte Verteilung) testen. Das Vorliegen einer zufälligen Verteilung lässt sich durch Vergleich mit einer Poissonverteilung überprüfen.

    

  


  3.1.3 Lebenszyklen und Altersstruktur


  Der Lebenszyklus aller Organismen besteht aus der Geburt, einer präreproduktiven Wachstumsphase, der Fortpflanzungsphase (Reproduktionsphase), einer postreproduktiven Phase und dem Tod. Wesentliche Unterschiede zwischen Arten bestehen in der Lebensdauer und der Anzahl der Fortpflanzungsereignisse. Manche Arten sind sehr kurzlebig und leben nur für wenige Tage oder Wochen, andere Arten sind langlebig und bringen es auf viele Jahre. Bei Pflanzen unterscheidet man annuelle (einjährige), bienne (zweijährige) und perennierende (mehrjährige) Arten. Bei Insekten kennt man Arten mit einer Generation (univoltin), zwei Generationen (bivoltin) oder mehr als zwei Generationen pro Jahr (multivoltin).


  Im Bezug auf die Fortpflanzung unterscheidet man im Wesentlichen zwei Strategien. Semelpare Arten (lat. semel: einmal) haben nach einer mehr oder weniger langen Wachstumsphase eine einzige Reproduktionsphase in ihrem Leben und sterben anschließend. Beispiele dafür sind viele Insektenarten, Lachse und viele annuelle Pflanzen, die blühen, Samen produzieren und anschließend sterben. Iteropare Arten (lat. itero: etwas wiederholen) haben mehrere, durch Ruhephasen unterbrochene Fortpflanzungsphasen, die im Extremfall zu einer lebenslangen, kontinuierlichen Phase verschmelzen. Iteropare Arten sind beispielsweise Bäume oder Säugetiere.


  Die Altersstruktur einer Population hängt von der Lebensdauer, der Zahl der Generationen und der Reproduktionsstrategie ab. Insbesondere bei annuellen Pflanzen und uni- und bivoltinen Insektenarten sind meist alle Individuen zu einer bestimmten Jahreszeit gleich alt. Bei Arten, die sich in ihrem Leben mehrmals und nicht zu festen Jahreszeiten reproduzieren, leben dagegen mehrere Altersgruppen in unterschiedlichen Häufigkeiten nebeneinander. Zur Beschreibung der Lebenszyklen von Arten werden Lebenstafeln (life history tables) verwendet. Kohortenlebenstafeln (cohort life history tables) erfassen dabei das Schicksal aller Individuen, die in einem bestimmten Zeitraum geboren wurden (eine Kohorte, lat. cohors: Schar) über ihren gesamten Lebenszyklus hinweg. Diese Methode bietet sich bei semelparen Arten mit diskreten Generationen an, bei denen die Individuen einer Generation eine distinkte Kohorte bilden. Bei Arten mit überlappenden Generationen betrachtet man eher die Anzahl der Individuen aus allen Altersklassen zu einem bestimmten Zeitpunkt in Form von stationären Lebenstafeln (stationary life history tables). Eine Möglichkeit zur Darstellung der Altersstruktur sind Bevölkerungspyramiden, bei denen die prozentualen Anteile der Altersklassen und Geschlechter an der Gesamtpopulation angegeben werden. Eine Voraussetzung ist dabei, dass sich das Alter der Individuen auch bestimmen lässt. Für verschiedene Organismengruppen werden zu diesem Zweck verschiedene Parameter verwendet z. B. Zuwachsringe im Holz, Zuwachsstreifen bei Mollusken, Wachstumsringe im Otolithen von Fischen, Gefieder beim Vogel und Zahnstrukturen bei Säugetieren. Aus Bevölkerungspyramiden kann man ablesen, ob die Abundanz zukünftig zunehmen, gleich bleiben oder abnehmen wird (Abb. 3.3). Eine sehr breite Basis lässt auf eine zunehmende Populationsdichte schließen, die typische Pyramidenform auf eine stabile, gleich bleibende Populationsdichte und eine schmale Basis auf eine zurückgehende Populationsdichte.
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  Abb. 3.3 Bevölkerungspyramiden. a Sortiert man die Anzahl der weiblichen bzw. männlichen Individuen einer Population nach Altersklassen, so ergeben sich Bevölkerungspyramiden, aus deren Form die zukünftige Populationsentwicklung vorhergesagt werden kann. b In einer Kultur von Drosophila melanogaster lassen sich alle drei Pyramidentypen innerhalb eines Zeitraums von einem Monat beobachten. Die Zahlen über den Pyramiden geben jeweils die Kulturtage an. (Nach Schubert, 1991.)


  
    


    Die Erstellung von Lebenstafeln. Im Idealfall können die Individuen einer Population direkt über ihren gesamten Lebenszyklus hinweg verfolgt werden und ihre Abundanz sowie die Anzahl der Nachkommen bestimmt werden. Im Regelfall wird aber eine bekannte Anzahl an Individuen aus jedem Entwicklungsstadium im Lebensraum der Art exponiert und dann bestimmt, wie viele Individuen das nächste Stadium erreichen. Entsprechend wird zur Erhebung der Fruchtbarkeit eine Gruppe adulter Weibchen unter möglichst freilandnahen Bedingungen gehalten und die Anzahl der abgelegten Eier bestimmt. Das Ergebnis ist eine Tabelle, in der sich die ersten drei Datenspalten mit der Überlebensrate und der Mortalität für jedes Entwicklungsstadium befassen. Tab. 3.2 zeigt eine Kohortenlebenstafel für die Apfelgespinstmotte (Abb. 3.4). Während die erste Spalte die Anzahl der überlebenden Individuen bis zum Beginn jedes Stadiums (ax) angibt, findet sich in der zweiten Spalte der entsprechende Anteil der Überlebenden an der Ausgangsmenge der Individuen (lx). Im Grunde zeigt diese Spalte die Wahrscheinlichkeit für jedes Individuum, das betreffende Stadium zu erreichen. Die dritte Spalte gibt an, wie viele Individuen in jedem Stadium sterben. Die nächsten Spalten beziehen sich auf die Reproduktion in jedem Stadium. Da sich nur die adulten Weibchen reproduzieren, bleiben die Zeilen für die anderen Entwicklungsstadien hier leer. Fx gibt an, wie viele Eier insgesamt produziert wurden, mx bezieht sich auf die Anzahl der Eier, die von jedem überlebenden Weibchen produziert wurden und lxmx gibt an, wie viele Eier pro Individuen der Ausgangspopulation produziert wurden. Dieser Wert wird auch als Reproduktionsrate R0 bezeichnet und zeigt bei einjährigen Arten, wie stark sich die Populationsgröße von einer Generation zur nächsten verändert hat. In dem gewählten Datensatz ist R0 = 2,43 was bedeutet, dass sich die Population in dem betrachteten Zeitraum mehr als verdoppelt hat. Die Kohortenlebenstafel erlaubt es nun festzustellen, dass v. a. Ei- und Puppenstadium von besonders hoher Mortalität betroffen sind, während die Verluste in allen anderen Stadien eher gering sind. Genauere Untersuchungen zeigten, dass die Mortalität im Eistadium v. a. durch Räuber wie Ohrwürmer und Florfliegenlarven verursacht wurde. Die Mortalität zwischen letztem Larvenstadium und Puppenstadium geht auf insgesamt neun Parasitoidenarten zurück.
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  Abb. 3.4 Apfelgespinstmotte. a Gespinst mit Raupen der Apfelgespinstmotte Yponomeuta malinellus in einem Apfelbaum. b Die Larven dieser Fliegenart (Agria mamillata) fressen in den Puppengespinsten der Apfelgespinstmotte und sind dadurch für die hohe Mortalität im Puppenstadium mit verantwortlich. (Foto von Johannes Steidle, Stuttgart.)


  Tab. 3.2 Kohortenlebenstafel. Daten für die Apfelgespinstmotte Yponomeuta malinellus in der Rheinebene unterhalb von Worms im Jahre 1994 (nach Kuhlmann et al., 1998).
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    Population: Gruppe von Individuen derselben Art, die in einem abgegrenzten Areal leben und miteinander in genetischem Austausch stehen.


    Populationsareal: Areal, in dem eine Population lebt.


    Populationsdichte oder Abundanz: Anzahl der Individuen einer Population pro Raumeinheit des Populationsareals.


    Artmächtigkeit: Deckungsgrad einer Pflanzenart in einer Probenfläche.


    Stetigkeit: Häufigkeit einer Pflanzenart in einer Pflanzengemeinschaft


    Frequenz: Häufigkeit einer Pflanzenart in einer Probenfläche.


    Dispersion: Verteilung der Individuen im Populationsareal: Zufällig, regelmäßig oder geklumpt bzw. aggregiert.


    Lebenszyklus: Besteht aus Geburt, präreproduktiver Wachstumsphase, Reproduktions- oder Fortpflanzungsphase, postreproduktiver Phase und Tod.


    Lebenstafeln: Beschreiben den Lebenszyklus einer Art.


    Bevölkerungspyramide: Darstellung der Altersstruktur einer Art nach Altersklassen und Geschlechtern getrennt.

    

  


  3.2 Populationsgenetik


  
    


    Die Populationsgenetik befasst sich mit den Gesetzmäßigkeiten der Vererbung in einer Population und den wirksamen Evolutionsfaktoren. Im Rahmen ökologischer Fragestellungen interessiert vor allem der Einfluss der Umwelt auf die Veränderung der relativen Genhäufigkeiten. Unter genetischem Polymorphismus versteht man die Tatsache, dass sich die Individuen einer Population in ihrer genetischen Ausstattung aufgrund von Mutationen und Neukombination von Genen unterscheiden. Das Hardy-Weinberg- Gleichgewicht besagt, dass die relative Häufigkeit der Allele innerhalb einer großen Population unter den Voraussetzungen konstant bleibt, dass die Paarung der Individuen untereinander zufallsmäßig erfolgt (Panmixie) und keine Selektion stattfindet. In realen Populationen sind diese Bedingungen aber nur selten erfüllt und Genhäufigkeiten verändern sich entweder durch Selektion oder durch zufällige Ereignisse (genetische Drift). Wirkt die Selektion, so nehmen oft die Allele zu, die unter den herrschenden Umweltbedingungen den besten Anpassungswert besitzen. Genetische Vielfalt bildet die Grundlage der Selektion und ermöglicht es großen Populationen, sich von Generation zu Generation an wechselnde Umweltbedingungen anzupassen. Kleine Populationen sind oft nicht zu einer solchen Anpassung in der Lage und insbesondere in kleinen Populationen können sich durch genetische Drift sogar Allele durchsetzen, die gar keinen Anpassungswert haben.

    

  


  3.2.1 Polymorphismus und genetische Variabilität


  Bisher wurde die Population als mehr oder minder homogene Einheit betrachtet. Tatsächlich können sich die Individuen einer Population aber nicht nur in Alter und Geschlecht, sondern innerhalb ihrer arttypischen Merkmalsgrenzen auch in Größe, Farbe, Verhalten und Anpassung an ökologische Faktoren unterscheiden. Man spricht vom Polymorphismus in einer Population. Diese Vielgestaltigkeit beruht teilweise auf genetischer Variabilität und teilweise auf nicht erblichen Modifikationen. Im Einzelfall ist eine Unterscheidung zwischen genetischem und modifikatorischem Polymorphismus oft schwierig, denn die Ausprägung des Genotyps wird von der Umwelt beeinflusst und umgekehrt ist die Vielfalt der möglichen Modifikationen auch genetisch bedingt. Die genetische Variabilität beruht darauf, dass es verschiedene Allele eines Gens gibt ([image: Image Missing]Genetik). Die Vielfalt der Varianten aller Gene in einer Population bildet den Genpool. Dieser Genpool wird durch Mutationen oder Neukombinationen der Gene ständig verändert.


  3.2.2 Das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht


  Die Grundlage zur Erfassung der Genhäufigkeit und ihren Veränderungen ist das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht, nach dem sich die relativen Häufigkeiten einzelner Allele in einer hinreichend großen Population über Generationen hinweg nicht verändern sollten. Das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht geht dabei allerdings von einer idealen Population aus, in der die Zuordnung von Paarungspartnern zueinander zufällig erfolgt (Panmixie), keine Mutationen auftreten und die Selektion keines der Allele bevorzugt. In realen Populationen verändern sich die Genhäufigkeiten aber von Generation zu Generation, da die Bedingungen für das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht meist nicht erfüllt sind, d. h. die Paarung erfolgt nicht zufällig, Selektion findet statt und es kommt zu Mutationen.


  
    


    Das Hardy-Weinberg-Gleichgewicht befasst sich mit der Veränderung der relativen Genhäufigkeiten von einer Generation zur anderen. Es geht dabei von einer vereinfachten Modellbevölkerung aus, in der sich die Individuen zufallsgemäß nach den Mendel-Regeln paaren und es weder Mutation noch Selektion gibt. Das betrachtete Gen kommt in der Form A und der Form a vor. Die relative Häufigkeit des Allels A in der Parenteral-Generation (Elterngeneration) ist p, die des Allels a ist q. Die Gesamthäufigkeit der Allele A und a in der Population ist dann p + q = 1. Die Wahrscheinlichkeit, dass zwei A-tragende Gameten verschmelzen, ist das Produkt der relativen Häufigkeiten, also p2. Die Wahrscheinlichkeit für einen homozygoten (aa)-Nachkommen ist entsprechend q2, für einen heterozygoten (Aa)-Nachkommen pq und für einen (aA)-Nachkommen qp. Für heterozygote Nachkommen insgesamt besteht also eine Wahrscheinlichkeit von pq + pq = 2pq. Die Gesamthäufigkeit der Genotypen AA, Aa und aa in der Generation der Nachkommen ist damit


    p2 + 2pq + q2 = (p + q)2 = 1.


    Aus dieser Formel lässt sich nun die Häufigkeit der einzelnen Allele, z. B. des Allels A in der Generation der Nachkommen, der Filialgeneration (F1) berechnen. Die relative Häufigkeit von A unter den homozygoten Nachkommen (AA und aa) ist p2 und die Häufigkeit von A unter den Heterozygoten (Aa und aA) ist die Hälfte von 2pq, d. h. pq und q = 1–p. Daraus ergibt sich


    Relative Häufigkeit von A (F1) = p2 + pq = p2 + p(1 – p) = p


    Die relative Häufigkeit von A in der F1-Generation ist also p und stimmt mit der relativen Häufigkeit von A in der P-Generation überein. Entsprechendes gilt für die relative Häufigkeit von a.

    

  


  3.2.3 Veränderung durch Selektion


  Unterschiedliche Genotypen haben oft verschiedene Anpassungswerte und diejenigen Individuen, die am besten angepasst sind, haben mehr Nachkommen als ihre Artgenossen. Über mehrere Generationen hinweg nehmen deshalb die angepassten Genotypen innerhalb der Population zu. Man könnte nun erwarten, dass eine Population nach einer gewissen Folge von Generationen nur noch aus gut angepassten Genotypen besteht. Das ist aber meist nicht der Fall und es bleibt ein genetischer Polymorphismus erhalten, auch wenn nicht alle Varianten einen unmittelbaren adaptiven Vorteil bieten. Ein Grund dafür sind häufig variable Lebensbedingungen, die dazu führen, dass mit den Umweltfaktoren auch die Fitness der einzelnen Genotypen wechselt, sodass es nicht zur Durchsetzung eines bestimmten Genotyps kommen kann. Tatsächlich deuten Befunde darauf hin, dass der Polymorphismus bei Populationen in wechselhaften Lebensräumen besonders groß ist, da eine Population unter diesen Umständen unvorhersehbaren Änderungen begegnen muss. Die Möglichkeit, sich an wechselnde Umweltbedingungen anzupassen, ist bei großen Populationen ausgeprägter als bei kleinen. Große Populationen besitzen einen vielfältigen Genpool und die Chancen, dass sich darunter Allele befinden, die bei vielen verschiedenen Umweltbedingungen einen Anpassungswert haben, sind größer als bei kleinen Populationen. Kleine Populationen haben darüber hinaus das Problem, dass sich bei ihnen durch Zufallsereignisse sogar solche Allele durchsetzen können, die gar keinen Anpassungswert besitzen (genetische Drift, Siehe hier).


  
    Die individuellen Unterschiede innerhalb einer Population sorgen dafür, dass diese auch bei sich ändernden Umweltbedingungen überleben kann. Eines der bekanntesten Lehrbuchbeispiele dafür ist der Birkenspanner: Durch industrielle Abgase wurde die Birkenrinde in England ab Mitte des 19. Jahrhunderts stark verschmutzt, sodass die auf ihr sitzenden hell gefärbten Falter besser von Vögeln gesehen und gefressen wurden. Jedoch gab es in der Population auch dunkel gefärbte Individuen, die von den Vögeln übersehen wurden. Diese nahmen in der Folgezeit zu und machten schließlich den Großteil der Population aus (Abb. 7.11). Durch Umweltschutzmaßnahmen verbesserte sich die Luftqualität ab Mitte der 80er Jahren des 20. Jahrhunderts wieder, sodass die Verschmutzung der Baumrinde abnahm und die Population des Birkenspanners wieder überwiegend aus hell gefärbten Faltern besteht. Hätte es die dunkel gefärbten Individuen nicht gegeben, so hätte die Veränderung der Birkenrinde möglicherweise zum Aussterben des Birkenspanners geführt. Der genotypische Polymorphismus lieferte also das Rohmaterial für die evolutive Anpassung der Art an die wechselnden Umweltbedingungen.

  


  Ein weiterer Grund dafür, dass ein gewisser genetischer Polymorphismus erhalten bleibt, ist die Tatsache, dass es Genotypen gibt, die eine geringere Fitness haben, sobald sie in größerer Dichte auftreten: So ist der Schutz vor Räubern durch Bates’sche Mimikry, d. h. die Nachahmung chemisch geschützter Vorbilder, nur dann effektiv wirksam, wenn die Nachahmungen nicht allzu häufig auftreten (Siehe hier). Wenn zwei Genotypen jeweils in verschiedenen Regionen eine größere Fitness aufweisen, so kann es trotzdem durch Wanderungen zu einer ständigen Durchmischung kommen. Ein balancierter Polymorphismus bildet sich aus, wenn die heterozygoten Individuen gegenüber den homozygoten Formen überlegen sind (Heterosis). Ist ein Allel in mehr als der Hälfte der erfolgreichen Gameten von Heterozygoten enthalten, so kann seine Frequenz zunehmen, selbst wenn das Allel einen schädlichen Einfluss hat (meiotic drive).


  3.2.4 Veränderungen durch Mutationen


  Grundsätzlich ist das Auftreten von Mutationen zufällig und unabhängig von der späteren Anpassungsfähigkeit eines Organismus. Allerdings können physikalische und chemische Umweltfaktoren die Mutationsrate beeinflussen, denn Mutationen verhalten sich in vielen Aspekten wie andere biochemische Reaktionen. So wurde für einige Taxa gezeigt, dass eine Temperaturerhöhung um 10 °C in etwa zu einer Verdopplung der Mutationsrate führt. Die meisten Organismen besitzen Einrichtungen, welche die mutagenen Umwelteinflüsse mehr oder minder abschirmen (Pigmentierung, Behaarung oder intrazellulär durch eine gezielte DNA-Reparatur). Die Mutationsrate unterliegt also zumindest indirekt einer genetischen Kontrolle. Neben Punktmutationen sind Polyploidie und Inversion besonders häufige Mutationsformen ([image: Image Missing]Genetik).


  
    


    Genetischer Polymorphismus: Die Individuen einer Population unterschieden sich in ihrer genetischen Ausstattung.


    Genpool: Gesamtheit der Gene und Allele einer Population.


    Hardy-Weinberg-Gleichgewicht: Besagt, dass die relative Häufigkeit der Allele innerhalb einer großen Population unter bestimmten Bedingungen konstant bleibt.


    Genetische Drift: Veränderung der Genhäufigkeit in einer Population durch Zufallsereignisse, z. B. dadurch, dass eine zufällige Anzahl von Individuen von der Hauptpopulation isoliert wird.

    

  


  3.3 Populationsdynamik


  
    


    Unter Populationsdynamik versteht man die Veränderung der Populationsgröße durch Geburtenrate, Sterberate, Zuwanderung oder Abwanderung. Die beiden einfachsten mathematischen Modelle zu ihrer Beschreibung sind das exponentielle und das logistische Wachstumsmodell. Während das erstere von einem ungebremsten Wachstum mit der Wachstumsrate r ausgeht, berücksichtigt das zweite die mit wachsender Populationsdichte zunehmende Konkurrenz und ergibt an der Kapazitätsgrenze K eine gleichbleibende Populationsgröße. In diesem Zusammenhang werden Arten, deren Populationsgrößen im Bereich höchsten Wachstums liegen und die viele Nachkommen produzieren, dafür aber wenig in jeden einzelnen Nachkommen investieren als r-Strategen bezeichnet und K-Strategen gegenübergestellt. Bei diesen handelt es sich um Arten, deren Populationsgrößen im Bereich der K-Grenze liegen und die eher wenige Nachkommen produzieren, dafür aber viel in jeden einzelnen Nachkommen investieren.


    Konkurrenz kann innerhalb der Individuen einer Art (intraspezifisch) und zwischen Individuen verschiedener Arten auftreten (interspezifisch) und besteht entweder aus indirekter Konkurrenz durch die Ausbeutung einer gemeinsamen Ressource (Ausbeutungskonkurrenz) oder aus direkter Interferenzkonkurrenz. Nach dem Konkurrenz-Ausschlussprinzip können zwei Arten mit gleicher ökologischer Nische nicht im selben Lebensraum koexistieren. Allerdings lässt sich Koexistenz durch Konkurrenzentlastung erreichen, z. B. durch Prädation auf die konkurrenzstärkere Art oder durch Störungen.


    Die Verhaltensökologie versucht zu ergründen, welche Verhaltensweisen unter gegebenen ökologischen Bedingungen einen evolutionären Vorteil gegenüber anderen Verhaltensweisen haben. Die Hauptthemen sind dabei die Optimierung des Nahrungserwerbs (optimal foraging), die Entstehung von altruistischem Verhalten bei sozialen Tieren und die Partnerwahl. Die Chemische Ökologie beschäftigt sich mit Infochemikalien, natürlich vorkommenden chemischen Verbindungen, welche bei Interaktionen zwischen Organismen derselben oder verschiedener Arten eine Rolle spielen.

    

  


  Die Populationsdynamik befasst sich mit der Zu- oder Abnahme der Populationsgröße im Verlauf der Zeit und versucht, die Gründe für diese Änderungen zu identifizieren. Dabei wird in Felduntersuchungen, Laborexperimenten oder durch mathematische Modelle verfolgt, inwieweit veränderte Umweltfaktoren sich auf die Populationsdichte auswirken und ob diese Wirkung sofort oder zeitlich verzögert eintritt. Grundsätzlich verändern sich Populationen dadurch, dass Individuen geboren werden und sterben bzw. ein- und auswandern. In Abwesenheit von Wanderbewegungen wachsen Populationen, wenn die Geburtenrate (die Anzahl der Geburten in einem bestimmten Zeitraum) die Sterberate  (auch Mortalität, d. h. Anzahl der Todesfälle in einem bestimmten Zeitraum) übersteigt. Sie schrumpfen, wenn die Mortalität größer ist als die Geburtenrate und sie verändern sich nicht, wenn Geburtenrate und Mortalität gleich groß sind. Wanderbewegungen beeinflussen die Populationsgröße durch Einwanderungen (Immigration) und Auswanderung (Emigration). Dabei versteht man unter Migrationen die Wanderungen ganzer Populationen von nahrungsarmen zu nahrungsreichen Gebieten. Darunter fallen die Wanderungen der Zugvögel, die jährlich im Herbst aus den nahrungsärmer werdenden Gegenden von Nord- und Mitteleuropa in nahrungsreichere Gegenden an das Mittelmeer und nach Afrika ziehen. Im Gegensatz dazu versteht man unter Dispersal das sich voneinander Entfernen von Individuen, welches besonders dann auftritt, wenn die Populationsdichte sehr hoch ist. Dispersal ist oft bei jungen Individuen zu beobachten, welche die Reviere ihrer Elterntiere verlassen, um nach eigenen Revieren zu suchen.


  3.3.1 Exponentielles und logistisches Wachstum


  Die Dynamik von Populationen lässt sich in mathematischen Modellen beschreiben und als Kurve darstellen. Diese Modelle bieten die Möglichkeit, Prognosen über zukünftige Populationsstrukturen abzugeben und mit beobachteten Werten zu vergleichen. Auch wenn sie in ihrer erheblichen Vereinfachung nur eine erste Annäherung an die wirklichen Verhältnisse darstellen, so erleichtern sie doch das Verständnis dynamischer Abläufe. So vernachlässigen die beiden folgenden einfachsten Wachstumsmodelle alle Wanderbewegungen bzw. nehmen an, dass Auswanderung und Einwanderung sich die Waage halten. Das erste Modell geht davon aus, dass Populationen mit einer konstanten, dichteunabhängigen Zuwachsrate r wachsen. Daraus ergibt sich ein exponentielles Populationswachstum, ein Wachstum ohne Grenzen (Abb. 3.5a). Die Kurve ist J-förmig und selbst bei beliebig kleiner Zuwachsrate müsste eine Art, die diesem Modell entspricht, schließlich die gesamte Erde bevölkern. In der Natur kommt ein solches Wachstum nach einer gewissen Verzögerung (Lag-Phase) in der Anfangsphase der Vermehrung (Log-Phase) einer Population vor, solange kein Nahrungsmangel auftritt und keine weiteren Arten beteiligt sind. Der einzige Organismus, bei dem bislang ein solch ungebremstes Wachstum beobachtet wurde, ist der Mensch. Bei ihm ist die Wachstumskurve sogar steiler als bei exponentiellem Wachstum, sie ist überexponentiell.


  Im exponentiellen Wachstumsmodell wird angenommen, dass Faktoren, die Geburten- und Sterberate beeinflussen, auf kleine Populationen ebenso wirken wie auf große Populationen. Dies gilt aber nur für dichteunabhängige Faktoren, wie abiotische Bedingungen, die kleine und große Populationen in gleicher Weise treffen. Oft werden Geburten- und Sterberate aber von dichteabhängigen Faktoren wie Konkurrenz, Nahrungsmangel oder Räuberdruck beeinflusst. Diese wirken sich stärker auf große als auf kleine Populationen aus. In größeren Populationen treten mehr Sterbefälle und weniger Geburten pro Individuum auf, denn mit der wachsenden Population verknappen die Ressourcen, die Ausbreitung von Krankheiten ist begünstigt, Ausscheidungen verschlechtern die Umweltbedingungen, Enge führt zu sozialem Stress und Räuber machen leichter Beute.


  Geburten- und Sterberate und damit die Zuwachsrate sind also abhängig von der jeweiligen Dichte der Population. Das führt dazu, dass Populationen nicht unbegrenzt wachsen, was das logistische Wachstumsmodell berücksichtigt. Bei diesem Modell nimmt das Wachstum mit zunehmender Populationsgröße durch intra- und interspezifische Konkurrenz allmählich ab, und schließlich wird ein Punkt erreicht, an dem die Population eine konstante Dichte aufweist, weil Geburtenrate, Immigration, Sterberate und Emigration in einem Gleichgewicht stehen (Abb. 3.5b). Diese Dichte entspricht der K-Grenze oder Umweltkapazität K, d. h. der maximalen Populationsdichte, die im Populationsgebiet von den verfügbaren Ressourcen leben kann. Diese Umweltkapazität wird durch die im Populationsareal verfügbaren Ressourcen, z. B. Nahrung sowie Wohn- und Versteckplätze, bestimmt. Auf der anderen Seite hängt sie von Merkmalen der Art ab, wie der Körpergröße, dem Aktionsradius und der Konkurrenzkraft. So beanspruchen Arten mit großen Individuen mehr Platz als kleinere Arten und ihre Dichte ist daher meist geringer.


  [image: Image Missing]


  Abb. 3.5 Wachstumsmodelle. Mathematische Wachstumsmodelle stellen das Populationswachstum unter vereinfachten Bedingungen dar. a Eine konstante Zuwachsrate (r) führt zu exponentiellem Wachstum. b Eine dichteabhängige Wachstumsrate führt zu logistischem Wachstum, die Populationsdichte nähert sich asymptotisch der Umweltkapazität K.


  Die Vereinfachungen des exponentiellen und logistischen Wachstumsmodells können in einigen Fällen toleriert werden, führen bei vielen Populationen aber zu deutlichen Fehlprognosen. Analysiert man, welche Wachstumsbedingungen in der betrachteten Population von den Voraussetzungen des Modells abweichen, erhält man differenziertere und spezifischere Wachstumsmodelle, die den ökologischen Gegebenheiten sehr viel näher kommen (z. B. Allee-Wachstum).


  
    


    Auch wenn Wachstumsmodelle wegen zu starker Vereinfachungen zu Fehlprognosen führen können, erleichtern sie das Verständnis der Populationsdynamik, denn ein Vergleich mit realen Feldergebnissen ermöglicht eine schrittweise Verfeinerung der Modelle. Bei einfachen Wachstumsmodellen wird vorausgesetzt, dass alle Individuen einer Population sich untereinander fruchtbar kreuzen, keine bestimmten Partner bevorzugt werden, Männchen und Weibchen in gleicher Zahl vorkommen und jede Altersklasse gleich reproduktiv ist. Diese Grundannahmen werden aber meist nicht erfüllt. Die Partnerwahl ist bei sexueller Vermehrung oft selektiv, die Geschlechter können ungleich verteilt sein und bei parthenogenetischen Tieren fehlen die Männchen sogar vollständig. Ein Problem stellen auch Organismen dar, die sich vegetativ vermehren, wie mehrjährige Polsterpflanzen, und Organismen, bei denen die Individualgrenzen verschwimmen, wie Tierstöcke und Tierstaaten. Ihr Komplexwachstum weist eher Parallelen zum Individualwachstum als zum Populationswachstum auf.


    Das exponentielle Populations-Wachstumsmodell geht davon aus, dass eine Population mit konstanter Rate immer weiter wächst. Diese Form des Wachstums lässt sich in der folgenden Gleichung ausdrücken:


    [image: Equation Image]


    [image: Equation Image] ist dabei die Nettowachstumsrate der Population, d. h. die Anzahl der Individuen (dN) um welche die Population pro Zeiteinheit (dt) wächst. Dabei wird hier davon ausgegangen, dass die Wachstumsrate der Population maximal ist und weder Konkurrenz noch Prädation oder andere Faktoren zu einer Erniedrigung der Geburtenrate und Erhöhung der Sterberate führen.


    Bei r handelt es sich um die Zuwachsrate der Population pro Individuum oder anders ausgedrückt: die Pro-Kopf-Zuwachsrate der Population. Diese Zuwachsrate r ist konstant, dichteunabhängig und artspezifisch und wird daher auch als spezifische natürliche Zuwachsrate oder per capita intrinsic rate of natural increase bezeichnet. Ihre Berechnung erfolgt durch die individuelle, maximale Geburtenrate b und die individuelle Sterberate d der Population, d. h. die Pro-Kopf-Geburtenrate und die Pro-Kopf-Sterberate: r = b – d. Sie stellt einen Mittelwert über alle Individuen der Population dar, einschließlich der Männchen, die sich selbst gar nicht reproduzieren.


    Bei Integration ergibt sich als Lösung der Differentialgleichung die Exponentialfunktion:


    N(t) = N(0) ert


    Die Individuenzahl zur Zeit t hat sich also im Vergleich zur ursprünglichen Individuenzahl bei t = 0 um das ert-fache vergrößert, die Population wächst exponentiell. Logistisches Populationswachstum: Dauerhaft ungebremstes Wachstum, wie es das exponentielle Wachstumsmodell voraussagt, findet man unter natürlichen Bedingungen nicht. Normalerweise tritt ab einer gewissen Dichte Konkurrenz auf und begrenzt die Zuwachsrate. Um diesen Umstand zu berücksichtigen, wird die Gleichung für das exponentielle Populationswachstum um den Faktor [image: Equation Image] erweitert, der bei zunehmender Populationsgröße das Wachstum einschränkt, bis eine maximale Populationsgröße erreicht wird. K in diesem Faktor ist die Populationsgröße, bei der sich die Population weder vergrößert noch verkleinert, d. h. die Populationsgröße, die im Areal noch ausreichend Ressourcen findet. K wird auch als Tragfähigkeit oder Umweltkapazität (carrying capacity) bezeichnet. Die Gleichung liest sich dann folgendermaßen:


    [image: Equation Image]


    Bei geringer Dichte, d. h. wenn N << K, geht der Konkurrenzterm [image: Equation Image] gegen 1, die Gleichung nähert sich also der Gleichung für exponentielles Wachstum an:


    [image: Equation Image]


    In der Nähe der Umweltkapazität K gilt, dass N = K. Der Konkurrenzterm [image: Equation Image] geht dann gegen 0, auch [image: Equation Image] und die Population hört auf zu wachsen.


    Zwischen diesen beiden Extremfällen (Wachstum mit maximaler Rate r bei N = 0 und Null-Wachstum bei N = K) nimmt das Modell eine lineare Abnahme der Pro-Kopf-Zuwachsraten an.


    Ist die Umweltkapazität dagegen überschritten (N >> K) wird [image: Equation Image] negativ und die Population schrumpft.


    Allee-Wachstum (W. C. Allee, 1931): Geburten- und Sterberate hängen bei vielen Populationen nicht unbedingt linear von der Populationsdichte ab, sondern das Wachstum ist bei mittleren Dichten am höchsten. Zur mathematischen Modellierung dieser Beziehung wird daher anstelle der Geradengleichungen eine entsprechende Funktion für die Zuwachsrate verwendet. Ein solches Populationswachstum, bei dem sowohl Unter- als auch Überbevölkerung wachstumsbegrenzend wirken, wird als Allee-Wachstum bezeichnet. Eine niedrige Zuwachsrate bei geringer Dichte kann darauf zurückzuführen sein, dass sich Geschlechtspartner nicht mehr finden, der Schutz einer Gemeinschaft fehlt oder Nahrungsquellen schlechter auszubeuten sind. Diese gilt z. B. bei sozialen Tieren, in Brutkolonien, bei Austernbänken, bei gruppenbildenden Pflanzen oder Borkenkäfern.


    Das Auftreten von Populationszyklen lässt sich modellieren, indem man bei der negativen Rückkopplung zwischen Populationsdichte und Zuwachsrate eine Zeitverzögerung in Form der Verzögerungszeit T in das Modell einbaut:


    [image: Equation Image]


    Das entspricht nicht selten den tatsächlichen Gegebenheiten: Wenn sich die Umweltansprüche von Jung- und Alttieren in einer Population deutlich unterscheiden, führen Veränderungen oder Störungen erst nach einer gewissen Verzögerung zur populationsdynamischen Gegenreaktion. Das Ausmaß der Verzögerung hängt in erster Linie von der Generationsdauer ab. Geringe Zeitverzögerungen führen zu Oszillationen, größere Zeitverzögerungen zu Fluktuationen.

    

  


  In vielen Populationen wird die Umweltkapazität nicht asymptotisch erreicht, sondern die Populationsgröße pendelt sich allmählich darauf ein. Unter bestimmten Bedingungen treten die Dichtemaxima der Populationsschwankungen in gleichmäßigen Zeitabständen auf, wie beim Drei- bis Vierjahreszyklus von Kleinsäugern (Lemming, Feldmaus). Schwache und regelmäßige Schwankungen der Populationsgröße werden als Oszillationen bezeichnet, starke und oft unvorhersehbare Schwankungen nennt man Fluktuationen (Massenwechsel, Abb. 3.6). Auf eine unauffällige Phase (Latenzstadium), in der hauptsächlich Eier, Samen oder Sporen der Art anzutreffen sind, folgt eine Massenvermehrung (Gradation). Steigt die Populationsgröße zu rasch über K hinaus, kann es zum Zusammenbruch der Population kommen. Gradationen werden bei Schädlingen oft als Kalamitäten bezeichnet. Solche Populationsschwankungen können auf schwankende biotische oder abiotische Faktoren zurückzuführen sein, lassen sich oft aber auch dadurch erklären, dass dichteregulierende Faktoren nicht sofort wirksam werden: So können massenhaft auftretende Raupen den Bestand ihrer Nahrungspflanzen radikal auffressen, ohne später selbst als blütenbesuchende Falter darunter zu leiden. Die Nahrungsknappheit als dichteregulierender Faktor betrifft dann zeitverzögert erst Raupen der nächsten Generation. Verzögerte Dichteregulation tritt insbesondere bei Arten mit hoher Reproduktionsrate auf; diese Arten sind deshalb besonders anfällig für stark schwankende Populationsdichten.
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  Abb. 3.6 Oszillation und Fluktuation. a Oszillationen in einer Schafpopulation. Die Populationsgröße schwankt im Laufe der Jahre um einen Wert K. b Fluktuationen in einer Lemmingpopulation. Lemminge sind bekannt für starke Schwankungen in ihrer Populationsdichte: Auf unauffällige Phasen (Latenzphasen) folgen starke Vermehrungen (Gradationsphasen), die oft von Massenwanderungen begleitet werden. Legt man in der logistischen Wachstumskurve eine Zeitverzögerung von knapp einem Jahr zugrunde, lässt sich die natürliche Populationsdynamik bei Lemmingen recht gut mathematisch simulieren (farbige Linie). (Nach a: Davidson, 1938; b: Elton, 1942.)


  
    


    Die praktische Bedeutung von Wachstumsmodellen ist vielfältig und reicht von der Ausbeutung natürlicher Nahrungsressourcen über Schädlingsbekämpfung bis zum Naturschutz. Bei der Entnahme von Organismen aus der Natur stellt sich die Frage, wie hoch die Menge an geernteten Pflanzen oder die Anzahl an gefangenen Tieren sein darf, ohne den Fortbestand der natürlichen Population zu gefährden und damit auch zukünftige Entnahmen sicher zu stellen. Besonders deutlich wird dies beim Fischfang, wo es immer wieder vorkommt, dass Populationen wegen Überfischung zusammenbrechen, wie bei der Sardellenfischerei in Peru in den 70er Jahren des letzten Jahrhunderts. Mithilfe von Populationsmodellen kann in solchen Fällen der maximale Dauerertrag (maximum sustainable yield) berechnet werden, d. h. die Menge an Individuen, die jedes Jahr gefangen werden dürfen, weil sie von der Population immer wieder ersetzt werden. Leider werden aufgrund politischer Erwägungen solche Empfehlungen oft nicht beachtet. Zudem variiert der maximale Dauerertrag mit klimatischen Bedingungen und ist nicht leicht vorhersagbar. Eine besonders schwer abzuschätzende Größe bei der Berechnung des maximalen Dauerertrags von Fischpopulationen ist z. B. die Etablierung von Jungfischen aus abgelegten Eiern (Rekrutierung). Ein aktuelles Beispiel ist der Blaue Wittling (Micromesistius poutassou), eine Dorschart, bei der die empfohlenen Fanghöchstmengen im Nordatlantik regelmäßig überschritten werden und die Population daher immer weiter abnimmt.


    In der Schädlingsbekämpfung kann mithilfe von Populationsmodellen vorhergesagt werden, wie sich Schädlingspopulationen in Abhängigkeit von Umweltfaktoren entwickeln werden und ob die wirtschaftliche Schadschwelle (economic threshold) erreicht wird, d. h. die Populationsgröße, bei der ein wirtschaftlicher Schaden auftritt, der den Aufwand für die Bekämpfung übersteigt. Basierend auf diesen Vorhersagen können Bekämpfungsmaßnahmen empfohlen werden (Siehe hier). Im Artenschutz werden Populationsmodelle genutzt, um bei Populationen von seltenen Arten das Aussterberisiko zu bestimmen und mögliche Schutzmaßnahmen zu planen.

    

  


  
    Menschliche Populationen verändern sich derzeit sehr unterschiedlich. In Entwicklungsländern steigen die Bevölkerungszahlen an, während sie in den Industriestaaten stagnieren oder sogar abnehmen. Der Grund für diesen Unterschied liegt im sogenannten demographischen Übergang (demographic transition), der in den Industriestaaten bereits abgeschlossen ist, in den Entwicklungsländern dagegen noch nicht (Siehe hier). Der Ablauf war bei allen Industrieländern ähnlich, aber nicht immer identisch. Im Wesentlichen lassen sich vier Phasen unterscheiden: Am Anfang stehen hohe Geburtenraten und hohe Sterberaten, die sich die Waage hielten, sodass die Populationsgröße in etwa konstant bleibt (Abb. 3.7, Phase I). Alle menschlichen Populationen befanden sich zu irgendeinem Zeitpunkt in dieser Phase, die westlichen Staaten haben sie mit Beginn der Industrialisierung in der Mitte des 19. Jahrhunderts hinter sich gelassen. In der nächsten Phase kommt es zu einer Abnahme der Sterberate durch verbesserte medizinische Versorgung, bessere Ernährung und höhere Hygienestandards. Da die Geburtenrate zunächst noch auf hohem Niveau verbleibt, öffnet sich eine Schere zwischen Sterbe- und Geburtenrate und die Bevölkerung nimmt zu (Abb. 3.7, Phase II). Die Möglichkeiten der Geburtenkontrolle führen in der nächsten Phase zu einer langsamen Abnahme der Geburtenrate. Da die Sterberate noch weiter abfällt, erreicht das Bevölkerungswachstum seinen höchsten Stand (Abb. 3.7, Phase III). Die zunehmenden Möglichkeiten einer verbesserten Ausbildung v. a. bei Frauen führen zu einer weiteren Abnahme der Geburten, sodass auch das Bevölkerungswachstum langsam zurückgeht und die Populationsgröße schließlich konstant bleibt (Abb. 3.7, Phase IV). Während die Industriestaaten die letzte Phase etwa seit den 1980er Jahren erreicht haben, befinden sich viele Entwicklungsländer noch in den Phasen großen Wachstums. Weltweit gesehen führt dies zu einer weiteren Zunahme der Bevölkerung. Erst wenn der demographische Wandel auch in den Entwicklungsländern stattgefunden hat, wird das Bevölkerungswachstum weltweit zum Stillstand kommen. Eine stabile Weltbevölkerung ohne Wachstum auf der Erde wird aber erst gegen 2070 bei einem Stand von etwa 10 Milliarden Einwohnern erwartet.
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  Abb. 3.7 Die vier Phasen des demographischen Übergangs.


  3.3.2 Ökologische Strategien


  Grundsätzlich geht es für jeden Organismus darum, möglichst viele Nachkommen zu produzieren, die ihrerseits wieder selber Nachkommen hervorbringen. Je nach den ökologischen Bedingungen verfolgen Organismen dabei unterschiedliche Strategien. Manche Arten investieren die meiste Energie in die Produktion von zahlreichen kleinen Nachkommen, haben selbst nur eine kurze Wachstumsperiode und bleiben daher relativ klein. Da diese Arten eine hohe Reproduktionsrate haben und nur geringe Konkurrenz erfahren, werden sie unter Bezug auf das exponentielle Wachstumsmodell als r-Strategen bezeichnet (Tab. 3.3). Auf der anderen Seite gibt es aber auch Arten, die viel Energie in den Aufbau körpereigener Substanz investieren, sehr lange benötigen, um geschlechtsreif zu werden, relativ groß sind und nur wenige und relativ große Nachkommen produzieren. Diese Arten investieren viel in ihre Nachkommen, z. B. auch in Form von Brutfürsorge, mit der sie die Sterberate herabsetzen. Sie leben in Populationen, deren Größe im Bereich der Kapazitätsgrenze liegt, und werden daher unter Bezug auf die Umweltkapazität des logistischen Wachstums auch als K-Strategen bezeichnet.


  Tab. 3.3 Typische Merkmale von r- und K-Strategen (vereinfachte Gegenüberstellung).


  
    
      	Merkmal

      	r-Strategie

      	K-Strategie
    


    
      	Habitat

      	wechselhaft, wenig voraussagbar

      	konstant, besser voraussagbar
    


    
      	Populationsgröße

      	variabel, < K

      	konstant, ≈ K
    


    
      	Konkurrenzfähigkeit

      	gering

      	groß
    


    
      	Reproduktion

      	früh, einmalig

      	spät, mehrmalig
    


    
      	Nachkommenzahl

      	viele

      	wenige
    


    
      	Körpergewicht

      	gering

      	hoch
    


    
      	Lebensdauer

      	kurz

      	lang
    


    
      	Mortalität

      	dichteunabhängig

      	dichteabhängig
    

  


  Mit welcher Strategie die Anzahl der Nachkommen optimiert werden kann, hängt entscheidend von der Heterogenität der Umweltbedingungen im Lebensraum ab. Veränderliche, wechselhafte Bedingungen, wie sie in kurzlebigen Pfützen, in Aas oder auf Waldlichtungen vorkommen, die durch das Umstürzen eines Baumes entstanden sind, begünstigen r-Strategen. Dazu gehören Pionierpflanzen und viele Insekten, die sich schnell vermehren können, um die vergängliche Ressource zu nutzen. In der heutigen, stark vom Menschen gestörten Umwelt finden sich solche Arten z. B. auf Ruderalflächen, d. h. Rohbodenstandorten, die durch menschliche Aktivitäten wie Erdarbeiten, aber auch durch natürliche Prozesse wie Erdrutsche entstanden sind. In beständigen, langlebigen Biotopen, z. B. imWald, im Korallenriff oder in der Tiefsee, sind dagegen K-Strategen begünstigt. Sie besitzen ein geringes Fortpflanzungspotenzial, sind aber überlegen in der Nutzung und Konkurrenz um knappe Ressourcen. Beispiele für K-Strategen sind viele große Säugetier- oder Vogelarten, aber auch Bäume, insbesondere langlebige Arten.


  K- und r-Strategien sind selten in reiner Form ausgeprägt, vielmehr existieren Übergangsstufen und Mischformen. Einige Arten können die Strategie in Abhängigkeit von den Umweltbedingungen verändern: Wasserflöhe vermehren sich im Frühjahr massenhaft parthenogenetisch, verhalten sich also wie r-Strategen. Bei Erreichen der Umweltkapazität K gehen sie aber zur bisexuellen Vermehrung mit verringerter Nachkommenzahl über, werden also zu K-Strategen. Auch Rotatorien weisen eine ähnliche Populationsdynamik auf und wechseln je nach Umweltbedingungen von r- zu K-Strategie, und manche Gefäßpflanzen bilden je nach Standort üppiges Grün (K-Strategie) oder eine reiche Blütenfülle (r-Strategie) (Abb. 3.8).
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  Abb. 3.8 Generationsdauer und Zuwachsrate. Die Beziehung zwischen Generationsdauer und Zuwachsrate bei zahlreichen Arten zeigt, dass Organismen entweder in großes Populationswachstum (hohe Zuwachsrate r) oder individuelle Langlebigkeit (lange Generationsdauer) investieren. (Nach Heron, 1972.)


  3.3.3 Metapopulation


  Wie oben beschrieben, besteht eine Population aus einer Gruppe von Individuen, die in einem bestimmten Populationsareal leben, miteinander in genetischem Austausch stehen und eine bestimmte Populationsdynamik aufweisen. Bei der Betrachtung dieser Aspekte wird häufig nicht beachtet, dass viele Populationen auch untereinander im Austausch stehen. Dieser Umstand wird im Metapopulationskonzept berücksichtigt, welches davon ausgeht, dass oft viele, mehr oder weniger stark voneinander räumlich getrennte Teilpopulationen eine große Metapopulation bilden. Jede dieser Teilpopulationen hat ihre eigene Struktur und ihre eigene Dynamik, die sich von der Struktur und Dynamik der gesamten Metapopulation unterscheiden können. So können manche Teilpopulationen wachsen, während andere Teilpopulationen aussterben oder das Areal von ausgestorbenen Populationen wieder neu besiedelt wird. Über einen längeren Zeitraum betrachtet kann eine Metapopulation stabil bleiben, wenn sie aus einzelnen Teilpopulationen besteht, die in gegenseitigem Austausch stehen, obwohl die einzelnen Teilpopulationen stark schwankende Populationsdynamiken aufweisen. Potenziell zum Aussterben führende Faktoren wie Krankheiten oder hoher Räuberdruck betreffen nämlich oft nur einzelne Teilpopulationen, deren Siedlungsgebiete von anderen Teilpopulationen aus wieder besiedelt werden können. Eine große Bedeutung hat das Konzept der Metapopulation im Naturschutz. Die Aktivitäten des Menschen führen zu einer zunehmenden Fragmentierung der Lebensräume vieler Arten und zur Zerlegung größerer Populationen in kleinere Teilpopulationen. Unter diesen Bedingungen ist es wichtig, dass diese Teilpopulationen nicht völlig isoliert sind, sondern noch im Austausch miteinander stehen (Biotopvernetzung). Auf diese Weise sind Neubesiedelungen nach Aussterbeereignissen möglich und die genetische Vielfalt innerhalb kleiner Teilpopulationen kann erhalten bleiben.


  3.3.4 Intra- und interspezifische Konkurrenz


  Alle Organismen mit ähnlichen Ansprüchen an eine gemeinsame Umwelt konkurrieren um die vorhandenen Ressourcen. Dies gilt sowohl für die Individuen derselben Art innerhalb einer Population (intraspezifische Konkurrenz) als auch für Individuen verschiedener Arten (interspezifische Konkurrenz). Die von den konkurrierenden Individuen gemeinsam genutzten Ressourcen können z. B. Licht, Mineralstoffe, Wasser, Nahrung, Nistplatz, Baumaterial, Versteck oder Brutplatz sein (Siehe hier). Einige Ressourcen sind austauschbar; fehlen z. B. Nistplätze in Bäumen, können sie vielleicht durch Nistplätze in Büschen ersetzt werden. Andere Ressourcen sind nicht zu ersetzen, z. B. einzelne Mineralstoffe beim Pflanzenwachstum. Wird eine Ressource z. B. eine Wasserstelle durch die Nutzung erschöpft, führt dies indirekt zu einem eingeschränkten Wachstum bei den Konkurrenten. In diesem Fall spricht man von Ausbeutungskonkurrenz (exploitation competition). Alle Anpassungen, die zu einer verbesserten Ausnutzung der Ressourcen führen, erhöhen die Konkurrenzkraft von Individuen. Viele Tiere weichen einer Ressourcenverknappung durch Migration aus. Bakterien, Pilze und Pflanzen können einen Lebensraum verlassen, indem sie verbreitungsfähige Sporen, Samen oder Früchte bilden. Neben dieser Form der Konkurrenz, bei der die Konkurrenten indirekt über die Nutzung gemeinsamer Ressourcen interagieren, existiert auch direkte Konkurrenz oder Interferenzkonkurrenz (interference competition). Dabei kommt es zu einer direkten Auseinandersetzung der Konkurrenten, die aktiv versuchen, sich gegenseitig von gemeinsamen Ressourcen fernzuhalten. Bei vielen Säugetieren und Vögeln werden Territorien markiert und nicht nur gegen Artgenossen aggressiv verteidigt. Interferenzkonkurrenz kann auch durch Allomone erfolgen, die das Wachstum von Konkurrenten in der unmittelbaren Umgebung verhindern (z. B. Allelopathie, Siehe hier). Vergleichende Laborversuche an Mischkulturen und Monokulturen zweier konkurrierender Arten zeigen, dass schwindende Ressourcen das Populationswachstum der Arten begrenzen und zwar spätestens sobald die Dichte sich der K-Grenze, d. h. der Umweltkapazität nähert. Der überlegene Konkurrent setzt sich schließlich durch und überlebt, sei es wegen einer etwas höheren Vermehrungsrate, effizienterer Nutzung der Ressource oder wirkungsvoller Interferenz. Die Population der unterlegenen Art geht zu Grunde, sie wird ausgeschlossen (Exklusion).


  3.3.5 Konkurrenz-Ausschlussprinzip


  Aufgrund dieser Laborbefunde wurde das Konkurrenz-Ausschlussprinzip (Exklusionsprinzip, Gauses Prinzip, G. F. Gause, 1934) formuliert. Dieses Konzept besagt, dass zwei Arten, die exakt die gleichen Ressourcen nutzen und von denselben Umweltfaktoren abhängen, auf Dauer im gleichen, stabilen Lebensraum nicht zusammen überleben können, sondern dass eine der beiden Arten die andere verdrängt. Dieses Prinzip lässt sich auch mit dem Nischenkonzept ausdrücken (Siehe hier): Arten mit gleicher ökologischer Nische können auf Dauer nicht koexistieren. Beobachtet man also mehrere ähnliche Arten nebeneinander in einem Lebensraum, so sollte man erwarten, dass sie sich mindestens in der Reaktion auf einen Umweltfaktor oder in der Nutzung einer Ressource unterscheiden. Diese Einnischung kann zeitlich, räumlich oder funktionell erfolgen (Abb. 3.9, Abb. 3.10). Wenn Arten sich in ihrer Nische bezüglich eines Umweltfaktors nicht unterscheiden, aber durch Differenzierung der Reaktion auf einen weiteren Faktor koexistieren können, sprichtman von Konkurrenzentlastung.Mögliche Faktoren, die zu Konkurrenzentlastung führen, sind beispielsweise Prädation oder äußere Störungen wie zyklisch auftretende Feuer in Waldökosystemen.
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  Abb. 3.9 Laborversuche zur Konkurrenz und Koexistenz bei Wimperntierchen. a In Einzelkultur gehaltene Wimperntierchen (Paramecium aurelia, P. caudatum und P. bursaria) werden mit Hefezellen gefüttert, P. caudatum und P. aurelia fressen von der Wasseroberfläche, P. bursaria frisst die absinkenden Zellen. Alle Arten weisen eine ähnliche, logistische Wachstumskurve auf. b In Mischkulturen von P. caudatum und P. aurelia ist stets P. aurelia überlegen und P. caudatum wird nach einigen Tagen ausgeschlossen. P. caudatum und P. bursaria können in Mischkultur dagegen koexistieren, da sich das Ernährungsverhalten dieser Arten unterscheidet. Allerdings ist die Dichte beider Arten niedriger als in Monokultur. (Nach Gause, 1934.)
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  Abb. 3.10 Freilanduntersuchungen zur Konkurrenz und Koexistenz bei Wattschnecken. Wattschnecken grasen die Oberfläche des Wattbodens nach Kieselalgen ab. Statistische Voruntersuchungen zeigen, dass die Größe der aufgenommenen Partikel proportional zur Größe der Schnecke ist. Aus der Größe der Gehäuse lässt sich also auf die Größe der genutzten Nahrung schließen. Verglichen werden Küstenabschnitte, in denen jeweils nur eine Art vorkommt bzw. beide Arten nebeneinander vorkommen. a Bei alleinigem Vorkommen fressen Hydrobia ulvae und H. ventrosa Nahrungspartikel, die in etwa gleich groß sind. b Bei gemeinsamen Vorkommen nutzt die Population von H. ventrosa kleinere Nahrungspartikel und H. ulvae größere Nahrungspartikel. (Nach Fenchel, 1975.)


  Die Ergebnisse vieler Untersuchungen und auch theoretische Modelle scheinen für die Gültigkeit des Konkurrenz-Ausschlussprinzips zu sprechen. Tag- und Nachtgreifvögel nutzen ähnliche Nahrungsressourcen zu unterschiedlichen Tageszeiten, im Wald kommen Pflanzen nebeneinander vor, weil sie unterschiedliche Etagen bilden und Watvögel erreichen wegen unterschiedlicher Schnabellängen verschiedene Nahrungsressourcen (Abb. 3.11). Ob das Prinzip aber tatsächlich Allgemeingültigkeit besitzt, ist schwer zu sagen. Entsprechende Konkurrenzuntersuchungen im Freiland sind oft schwierig vorzunehmen, da Systeme, in denen sich nur zwei Konkurrenten befinden und keine zusätzlichen, dichtebegrenzenden Faktoren einwirken, in der Natur sehr selten sind. Man sucht daher nach drei Standorten, deren Umweltfaktoren sich möglichst wenig unterscheiden, bei denen jeweils ein Standort von nur einer Art, der dritte von beiden Arten bewohnt wird. Doch selbst wenn dabei gezeigt werden kann, dass die gemeinsam lebenden Arten die Ressourcen untereinander aufteilen, bedeutet das nicht, dass diese Einnischung und damit die Koexistenz der Arten auf aktiver oder früherer Konkurrenz beruht. Die Nutzung verschiedener Ressourcen kann auch zufällig sein oder durch andere Faktoren wie regelmäßig auftretende Störungsereignisse (Stürme, Wellenschlag, Umweltveränderungen) oder Prädation auf die konkurrenzstärkere Art verursacht sein. Insgesamt scheint das Konkurrenz-Ausschlussprinzip aber oft zu gelten, auch wenn es bei manchen Arten, z. B. bei phytophagen Insekten offenbar nur eine geringe Rolle spielt.
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  Abb. 3.11 Einnischung. Der Meerstrandwegerich (Plantago maritima) wächst in den Salzwiesen der Nordseeküste und wird von 13 verschiedenen Insektenarten bewohnt. Die Arten besetzen verschiedene Nischen, d. h. sie nutzen verschiedene Pflanzenteile und unterscheiden sich in ihren Aktivitätszeiten. Auf diese Weise ist Koexistenz möglich. Das Sonnensymbol markiert tagaktive Arten, das Mondsymbol nachtaktive Arten.


  Die Tatsache, dass das Konkurrenz-Ausschlussprinzip bei manchen Arten nicht belegt werden kann, deutet darauf hin, dass die Koexistenz von Konkurrenten in einem Lebensraum auch ohne Einnischung möglich ist. Dafür kann es verschiedene Gründe geben. Mindern räuberische Arten die Populationsdichte insbesondere der überlegenen Konkurrenten, wird dadurch auch die Ausbeutung der Ressourcen verlangsamt und Koexistenz ermöglicht. In räumlich heterogenen Lebensräumen findet der unterlegene Konkurrent möglicherweise Rückzugsgebiete in Teilbiotopen. Die vollständige Verdrängung eines Konkurrenten benötigt eine gewisse Zeit und zwar besonders, wenn sich die Konkurrenten nur langsam vermehren oder in ihrer Konkurrenzfähigkeit kaum unterscheiden. Ändern sich inzwischen die Umweltfaktoren, kehren sich die Vorteile unter Umständen um. Räumliche und zeitliche Heterogenität der Umwelt ermöglichen also die Koexistenz sehr ähnlicher Arten. Schließlich kann starke intraspezifische Konkurrenz in Aggregationen der überlegenen Art dazu führen, dass unterlegene Arten im selben Lebensraum überleben können.


  
    


    Das Konkurrenzmodell von Lotka und Volterra basiert auf der logistischen Wachstumsgleichung der beiden konkurrierenden Arten, bei der die intraspezifische Konkurrenz durch [image: Equation Image] dargestellt wird (Siehe hier, Wachstumsmodelle).


    Demnach lässt sich das Populationswachstum von zwei konkurrierenden Arten, Art A und Art B, folgendermaßen darstellen:


    [image: Equation Image]


    Um die interspezifische Konkurrenz zu berücksichtigen, wird die Individuenanzahl der jeweils anderen Art zusammen mit einem Konkurrenzkoeffizienten (α, β) in den intraspezifischen Konkurrenzterm [image: Equation Image] der logistischen Wachstumsgleichung eingesetzt. Die Gleichungen für Populationswachstum einschließlich der Konkurrenz durch die jeweils andere Art sehen dann folgendermaßen aus:


    [image: Equation Image]


    Die Konkurrenzkoeffizienten (α, β) geben an, wie stark die Konkurrenz der jeweils anderen Art im Vergleich zur intraspezifischen Konkurrenz ist. Dabei gibt α an, welchen Einfluss die Individuen der Art B auf die Individuen der Art A ausüben, β dagegen gibt an, welchen Einfluss die Individuen der Art A auf die Individuen der Art B ausüben. Der Konkurrenzkoeffizient stellt die Fraktion der gemeinsam genutzten Ressource dar, die von der jeweils anderen Art genutzt wird.


    Zur Erklärung soll das folgende fiktive Beispiel dienen: In einem bestimmten Lebensraum kommen Wölfe und Füchse zusammen vor. Die Wölfe sind den Füchsen in der Konkurrenz überlegen, jeder Wolf frisst so viel wie 10 Füchse. Das bedeutet, dass ein Wolf jedem Fuchs soviel Konkurrenz bereitet wie 10 andere Füchse (α = 10). Umgekehrt stellt ein Fuchs für einen Wolf nur eine relativ schwache Konkurrenz im Gegenwert von 0,1 Wölfen dar (β = 0,1). Daraus ergeben sich folgende Gleichungen für Wölfe und Füchse:


    [image: Equation Image]


    Die Konkurrenzkoeffizienten α und β sind also ein Maß für die interspezifische Konkurrenz und können experimentell bestimmt werden, in dem das Populationswachstum beider Arten in Einzelhaltung und in Gemeinschaftshaltung ermittelt wird. Konkurrenzkoeffizienten sind keine Artmerkmale, sondern charakterisieren immer eine Wechselbeziehung zwischen zwei bestimmten Arten unter bestimmten Umweltbedingungen. Prognosen über die Konkurrenzfähigkeit sind beim Lotka-Volterra-Modell nicht möglich.


    Um herauszufinden, unter welchen Bedingungen die Populationsdichten konstant sind, die Populationen von A und B also weder wachsen noch schrumpfen, setzt man
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    Bei Nullwachstum erhält man demnach folgende Gleichungen für beide Arten: für Art A:


    [image: Equation Image]


    Diese Gleichungen der konkurrierenden Arten lassen sich als Geraden (Isoklinen) in einem Koordinatensystem mit der Abszisse NA und der Ordinate NB darstellen. In diesem Koordinatensystem repräsentiert jeder Punkt auf der Fläche eine denkbare Dichtekombination von Art A und Art B.


    Für das Nullwachstum von Art A lässt sich eine Gerade mit der Steigung α einzeichnen, deren Schnittpunkt auf der Abszisse NA (d. h. NB = 0) definitionsgemäß an der Kapazitätsgrenze KA liegt (Abb. 3.12a). Der Schnittpunkt auf der Ordinate NB (d. h. NA = 0) lässt sich durch Umformen berechnen:


    [image: Equation Image]


    Analog hat die Gerade für das Nullwachstum von Art B die Steigung β (Abb. 3.12b) und schneidet die NB-Achse (NA = 0) bei KB sowie die NA-Achse [image: Equation Image]


    Liegen die Punkte auf diesen Geraden, so bleiben die (zukünftigen) Individuenzahlen der entsprechenden Art unverändert, liegen sie außerhalb so wächst oder schrumpft die Population. Durch horizontale Pfeile lässt sich für die Art A veranschaulichen, wie sich die Population in den verschiedenen Bereichen entwickelt („Wachstumspfeile“ der Population). Befindet sich die Populationsgröße der Art A links-unterhalb der Nullwachstumsgerade, so nimmt die Population zu. Befindet sich die Populationsgröße rechts-oberhalb der Nullwachstumsgerade, so schrumpft die Population. Entsprechendes gilt für die vertikalen Pfeile und für Art B. Eine solche Betrachtungsweise nennt man Isoklinen-Analyse.


    Der Ausgang der Konkurrenz zwischen Art A und Art B lässt sich graphisch ermitteln. Dazu werden die Nullwachstumskurven beider Arten mit den Wachstumspfeilen zusammen in einer Graphik dargestellt und eine Vektoraddition der Wachstumspfeile von A und B durchgeführt (Abb. 3.12c -f). Es zeigt sich, dass die Lage der beiden Nullwachstumsgeraden zueinander (bzw. das Verhältnis von KA zu KB/α und KB zu KA/β) festlegt, wie die Konkurrenz von A und B ausgeht.


    Zum Ausschluss von Art B kommt es, wenn KA > KB/α und KB < KA/β ist, d. h. wenn die Nullwachstumsgerade von A oberhalb der Nullwachstumsgerade von B liegt (Abb. 3.12c). Die Vektoraddition zeigt, dass das System auf KA zusteuert und dort stabil ist. Umgekehrt gewinnt Art B, wenn KB > KA/β und KA < KB/α.


    Unklar ist der Ausgang der Konkurrenz zunächst, wenn KA > KB/α und KB > KA/β. Die Nullwachstumsgeraden schneiden sich und die aus der Addition der Wachstumspfeile resultierenden Vektoren weisen in beide Richtungen vom Schnittpunkt weg, d. h. Art A kann Art B ausschließen oder Art B kann Art A ausschließen. In diesem Fall ist entscheidend, wie groß die anfänglichen Individuenzahlen von A und B waren (labiles Gleichgewicht).


    Dauerhafte Koexistenz ist möglich, wenn beide Arten auch bei maximaler Dichte der Konkurrenzart (KA bzw. KB) eine höhere Dichte aufweisen, d. h. wenn KA < KB/α und KB < KA/β. Unter diesen Bedingungen ist die intraspezifische Konkurrenz größer als die interspezifische Konkurrenz, beide Arten stellen ihr eigenes Populationswachstum ein, bevor es zur Dichteminderung der Konkurrenzart führt.


    Das Konkurrenz-Modell von Lotka-Volterra lässt also insgesamt vier verschiedene Lösungen zu: Art A gewinnt, Art B gewinnt, Art A oder B gewinnt in Abhängigkeit von der Anfangsdichte oder Art A und B koexistieren.
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    Abb. 3.12 Konkurrenzmodell von Lotka und Volterra.

    

  


  
    Ein Nachteil des Lotka-Volterra-Modells besteht darin, dass die Konkurrenzfähigkeit einer Art nicht vorhergesagt werden kann und erst nach dem Ausschluss der Konkurrenzart darauf zurückgeschlossen wird. Inwieweit sich die Konkurrenzfähigkeit bei veränderten Umweltbedingungen oder in Kombination mit anderen Arten ändert, lässt sich dem Modell nicht entnehmen. Für Prognosen besser geeignet sind Modelle, bei denen sich die Konkurrenzfähigkeit einer Art aus der Wachstumskurve und der Ressourcennutzung ermitteln lässt. Ein Beispiel dafür ist das mechanistische Modell von Tilman. Dieses eignet sich besonders für das Verständnis von Plankton-Gemeinschaften, deren Vielfalt im vergleichsweise homogenen Wasserlebensraum nicht mit dem Konkurrenzausschlussprinzip im Einklang zu sein scheint (“Planktonparadoxon“). Versuche in Chemostat-Kulturen zeigen, dass die Anzahl koexistierender Arten mit ähnlichen Ansprüchen direkt proportional ist zur Anzahl der limitierenden Ressourcen eines Systems. Je mehr limitierende Ressourcen es gibt, desto mehr Arten können koexistieren.

  


  Für die Anpassung der Arten ist es von entscheidender Bedeutung, ob die Umweltbedingungen konstant oder wechselhaft sind. Die räumliche und zeitliche Heterogenität eines Lebensraumes hat jedoch einen relativen Charakter, sie hängt ganz entscheidend von Größe, Aktionsradius und Lebensdauer des betrachteten Organismus ab: Für einen Käfer verändert sich die Umwelt bereits auf dem kurzen Weg von der Blattoberseite zur Blattunterseite, für einen Vogel oft erst nach weiten Flugstrecken, für eine wenige Tage lebende Art sind jahreszeitliche Temperaturunterschiede belanglos; extrem langlebige Arten, wie viele Bäume, erleben dagegen auch klimatische Änderungen. Bewegt sich ein Organismus durch einen Lebensraum mit geklumpt verteilten Ressourcen, geht die räumliche Heterogenität dabei in eine zeitliche Heterogenität über. Große Ressourcencluster machen eine Wanderung oft überflüssig, dann wird die Umwelt von dem betreffenden Organismus als homogen erlebt. Die zeitliche und räumliche Heterogenität eines Lebensraumes ermöglicht die ökologische Trennung von Populationen und leitet die Artbildung ein (Siehe hier). Die Heterogenität eines Lebensraumes steht in einem engen Zusammenhang mit der Artenvielfalt (Siehe hier).


  Um relative Unterschiede in der räumlichen und zeitlichen Heterogenität von Lebensräumen zu differenzieren, wurden die Begriffe feinkörnig (fine-grained) und grobkörnig (coarse-grained) eingeführt. Feinkörnig ist eine Umwelt mit Veränderungen, die innerhalb der Lebenszeit des betrachteten Organismus auftreten. Dieser zeitliche Begriff lässt sich auch auf räumliche Wechselhaftigkeit übertragen: Sind die Ressourcen innerhalb des Aktionsradius des Organismus heterogen verteilt, stellt sich der Lebensraum feinkörnig dar: Für Weidegänger, wie das Rind, ist eine Wiese feinkörnig, die vorhandenen Nahrungsressourcen werden nur wenig gezielt aufgenommen. Für eine Raupe mit geringem Aktionsradius ist dieselbe Wiese dagegen grobkörnig, die Raupe nutzt oft nur bestimmte Futterpflanzen. Grobkörnig ist also eine Umwelt, in der Veränderungen zeitlich nicht in die Lebensspanne und räumlich nicht in den Aktionsradius der betrachteten Art fallen.


  3.3.6 Optimales Verhalten


  Nicht nur morphologische und physiologische Eigenschaften von Organismen, sondern auch ihr Verhalten hat eine vererbbare genetische Grundlage und hat sich im Laufe der Evolution herausgebildet, wenngleich insbesondere bei Arten mit hoch entwickeltem Nervensystem das Verhalten häufig individuell durch Erfahrung und Lernen modifiziert wird. Bei der Suche nach Nahrung, bei der Fortpflanzung, bei der Konkurrenz mit anderen Tieren und allen anderen Aktivitäten zeigen Tiere die Verhaltensweisen, die bei ihren Vorfahren in der Vergangenheit erfolgreich waren, ihre Fitness erhöht haben und daher vererbt wurden. Die Frage, welche Verhaltensweisen sich unter bestimmten ökologischen Bedingungen im Laufe der Evolution durchsetzen und erhalten bleiben, d. h. evolutionär stabil sind (ESS: evolutionary stable strategy), wird im Gebiet der Verhaltensökologie untersucht.


  Eine zentrale Annahme bei der verhaltensökologischen Untersuchung der Nahrungswahl ist das Konzept des „Optimal Foraging“. Es geht davon aus, dass Tiere die Nahrung bevorzugen sollten, die den Energiegewinn maximiert. Wichtig ist, dass dabei auch der Energieverlust berücksichtigt wird, der zur Suche und zum Überwältigen und Verzehren der Nahrung benötigt wird. Dieser Energieverlust wird meist in Suchzeit (search time) und Bearbeitungszeit (Zeit zum Überwältigen, Verzehren und Verdauen der Beute; handling time) gemessen. Optimal Foraging sollte dazu führen, dass Tiere die Nettorate ihrer Energieaufnahme optimieren. Tatsächlich kann man an vielen Beispielen zeigen, dass sich Tiere optimal verhalten, wenn es darum geht, welche Beute sie wählen, wo sie nach Beute suchen und wie lange sie an einer Stelle suchen (Konzept der patch residence time). Oft bevorzugen Räuber häufige Beutetiere, die weniger Suchzeit erfordern gegenüber seltenen Beutetieren, selbst wenn letztere energiereicher sind. Auch das Verhältnis zwischen Suchzeit und Bearbeitungszeit ist von Bedeutung. Sind geeignete Beutetiere sehr selten und die Suchzeit nach Beute im Verhältnis zur Bearbeitungszeit daher lang, dann fressen Räuber oft nahezu alle Beutetiere, die sie finden, d. h. sie haben ein breites Beutespektrum. Sind Beutetiere dagegen häufig und die Suchzeit im Vergleich zur Bearbeitungszeit gering, können es sich Räuber leisten, wählerisch zu sein und fressen nur besonders gut geeignete Beutetiere, haben also ein engeres Beutespektrum.


  Nicht immer entspricht das Nahrungswahlverhalten von Tieren den Vorhersagen, die basierend auf dem Konzept des Optimal Foraging gemacht werden. Das kann einmal daran liegen, dass Tiere nicht „allwissend“ sind, und bei variablen Bedingungen nicht „vorhersagen“ können, wie viel Nahrung von welchem Typ in einem bestimmten Gebiet zu erwarten ist. Und es kann daran liegen, dass neben Energiegehalt der Nahrung, Suchzeit und Bearbeitungszeit auch andere Faktoren bei der Beutewahl von Bedeutung sind. Bei Bedrohung durch natürliche Feinde begnügen sich Pflanzenfresser manchmal mit Pflanzen, die weniger gut als Nahrung geeignet sind, wenn dort weniger Feinde zu erwarten sind, also einen feindfreien Raum (enemy free space) darstellen. Ein feindfreier Raum kann auch darin bestehen, dass Tiere ihre Nahrungssuche auf die Nacht verlegen. Manche Tiere halten sich länger als es eigentlich optimal wäre in einem Nahrungsgebiet auf, da sie bei der Suche nach einem neuen Nahrungsgebiet selbst einem Räuber zum Opfer fallen können. Die Konkurrenz mit Artgenossen kann ebenfalls das Verhalten beeinflussen. In einem berühmten Experiment, das oft als Praktikumsversuch wiederholt wird, wurde gezeigt, dass sich eine Gruppe von Vögeln, die um Nahrung konkurrieren, zwischen zwei Fressplätzen so aufteilt, wie es der verfügbaren Nahrung entspricht. Bietet ein Fressplatz doppelt so viel Nahrung wie ein anderer, so ist auch die Anzahl der Vögel an diesem Ort doppelt so hoch (ideal free distribution).


  Neben den Verhaltensweisen bei der Nahrungswahl sind Konkurrenzverhalten, Sexualverhalten und die Evolution von altruistischem Verhalten Schwerpunkte der Verhaltensökologie. Bei der Konkurrenz um Weibchen, Reviere oder andere Ressourcen kann man beobachten, dass die Konkurrenten oft, aber durchaus nicht immer, ein ritualisiertes Kampfverhalten und keinen echten Kampf zeigen und dadurch vermeiden, sich gegenseitig Verletzungen zuzufügen („Taubenstrategie“). Früher wurde diese Beobachtung oft damit begründet, dass sich Individuen niemals in einer Weise verhalten, die andere Artgenossen schädigen, da ein solches Verhalten „schlecht für die Art“ als Ganzes sei. Inzwischen ist klar, dass diese Sichtweise falsch ist. Von der Selektion werden solche Verhaltensweisen begünstigt, die vorteilhaft für das einzelne Individuum (Individuelle Selektion) oder seine Verwandten (Verwandtenselektion, s. u.) sind, unabhängig davon, welche Folgen sie für die Art haben. Die Frage, warum Konkurrenten trotzdem meist keinen Kampf auf Leben und Tod führen, lässt sich mit der sogenannten Spieltheorie erklären, einer Analysemethode aus den Wirtschaftswissenschaften. Die Strategie, bei Auseinandersetzungen zu versuchen den Gegner zu töten („Falkenstrategie“), ist deshalb keine ESS, weil auch immer das Risiko besteht, in einer Population, die nur aus „Falken“ besteht, selbst verletzt oder getötet zu werden. Daher ist es besser, die Kräfte des Gegners in einem ritualisierten Kampf, unter Umständen auch mit einem Austausch von Drohgebärden, kennen zu lernen und im Fall der eigenen Unterlegenheit den Rückzug anzutreten („Taubenstrategie“). Allerdings ist auch dieses Verhalten keine ESS, da „Falken“ in einer Population von „Tauben“ zumindest so lange erfolgreich sein können, wie ihre Dichte einen gewissen Wert nicht übersteigt und die Chance, auf andere „Falken“ zu treffen, nicht zu groß wird.


  Eines der schwierigsten Probleme der Evolutionsforschung besteht darin, zu erklären, wie sich Altruismus entwickeln konnte. Darunter versteht man Verhaltensweisen, die nicht dem handelnden Individuum dienen, sondern vorteilhaft für andere Individuen sind. Eine der extremsten Formen findet man bei eusozialen, staatenbildenden Tieren, zu denen Ameisen, Honigbienen, Echte Wespen, Termiten und als einziges Säugetier auch der Nacktmull gehören. Bei diesen Arten pflanzen sich nur eines oder wenige Weibchen in einem Staat fort, die Mehrzahl der Individuen („Arbeiter“) beschränkt sich auf die Aufzucht der Nachkommen dieser „Königinnen“. Eine der Erklärungen für die Evolution altruistischen Verhaltens ist Verwandtenselektion (kin selection). Sie wird durch hohen Verwandtschaftsgrad der beteiligten Individuen gefördert. So erreichen die Arbeiter bei eusozialen Tierarten die Weitergabe der eigenen Gene in die nächste Generation dadurch, dass sie verwandten Individuen helfen, mit denen sie einen Teil ihrer Gene gemeinsam haben. Allerdings ist nach wie vor unklar, ob Verwandtenselektion zur Erklärung von Eusozialität ausreicht. Weitere wichtige Faktoren scheinen Dominanzverhalten der reproduktiven Individuen, Konkurrenz zwischen den Arbeitern und schlechte ökologische Umweltbedingungen zu sein. Letztere können z. B. bei bestimmten Vogelarten dazu führen, dass es für einzelne Individuen günstiger ist, bei der Aufzucht von Geschwistern zu helfen (Helferverhalten) als selber aussichtslose Brutversuche zu unternehmen.


  Das Sexualverhalten von Tieren hat sich unter sexueller Selektion ausgebildet und wird stark dadurch bestimmt, dass Weibchen in der Regel sehr viel mehr in die Produktion der Gameten investieren müssen als Männchen. Da für Männchen die Produktion der Spermien wenig Aufwand bedeutet, können sie ihren Fortpflanzungserfolg meist dadurch erhöhen, dass sie sich mit vielen Weibchen paaren. Die theoretische Anzahl von Nachkommen für ein Männchen ist daher sehr hoch. Weibchen bilden dagegen große Gameten und können nur eine begrenzte Anzahl von Nachkommen produzieren. Sie müssen mehr in die Aufzucht investieren und sollten darüber hinaus Verhaltensweisen zeigen, die die Überlebenschancen und zukünftigen Fortpflanzungschancen ihrer Nachkommen erhöhen. Aus diesem Grund erfolgt die Partnerwahl bei den meisten Tierarten durch die Weibchen, während die Männchen um die verfügbaren Weibchen konkurrieren. Je nach Tierart bevorzugen die Weibchen meist (1) Männchen, die besonders gute Väter für ihre Nachkommen sind, (2) Männchen, die besonders gesund und überlebensfähig sind (good genes hypothesis), (3) Männchen, die ihnen attraktiv erscheinen und daher vermutlich Söhne zeugen, die auf Weibchen späterer Generationen ebenfalls attraktiv wirken (Konzept der Fishers runaway selection; sexy sons hypothesis), und (4) Männchen, die Hochzeitsgeschenke anbieten können. Die Weibchen des Bärenspinners Utetheisa ornatrix paaren sich bevorzugt mit solchen Männchen, die ihnen bei der Paarung zusätzlich zu den Spermien besonders viel von einem bestimmten Toxin, dem Pyrrolizidinalkaloid Monocrotalin, als Hochzeitsgeschenk übertragen. Dieses Gift schützt die Weibchen gegen Fraßfeinde und wird darüber hinaus zum Schutz der Nachkommen in die Eier eingelagert. Bei den Männchen führt sexuelle Selektion zu Verhaltensweisen, die von Konkurrenten und/oder von Weibchen als Signale genutzt werden können, um die Qualität der Männchen zu beurteilen. Bekannte Beispiele sind Imponiergehabe im Vorfeld von Konkurrenzkämpfen, das Singverhalten vieler Vögel und die Zurschaustellung aufwendiger morphologischer Strukturen (Pfauenrad, Kehlsäcke etc.). Wichtig ist, dass diese Signale für den Signalgeber tatsächlich mit Aufwand verbunden sind, also ehrliche Signale darstellen (honest signalling), da sie sonst auch von Männchen gezeigt werden könnten, die schwächere Konkurrenten sind.


  3.3.7 Chemische Signale in Interaktionen zwischen Organismen


  Sowohl in intraspezifischen als auch in interspezifischen Beziehungen zwischen Organismen spielen häufig Signale eine wichtige Rolle, mit deren Hilfe die Akteure sich gegenseitig beeinflussen. Während optische und akustische Signale nur bei bestimmten Organismen auftreten, sind chemische Signale praktisch überall zu finden, sowohl bei Pflanzen und Tieren, aber auch bei Pilzen, Einzellern und Mikroorganismen. Diese natürlich vorkommenden chemischen Verbindungen werden heute meist als Infochemikalien bezeichnet (früher: Semiochemikalien), da der Empfänger mit ihrer Hilfe Informationen erhält, die sich meist auf den abgebenden Organismus beziehen. Infochemikalien werden im Forschungsgebiet der Chemischen Ökologie untersucht, welches nicht zu verwechseln ist mit der Ökologischen Chemie, die sich mit der Untersuchungen von Chemikalien befasst, welche der Mensch in die Umwelt eingebracht hat.


  Insbesondere in den letzten Jahren hat die Chemische Ökologie immer mehr Bedeutung gewonnen. Dies liegt zum einen an den immer empfindlicher werdenden chemischen Analysemethoden, zum anderen aber auch an der Erkenntnis, dass chemische Signale bei den meisten ökologischen Interaktionen von Organismen beteiligt sind. Ihre Untersuchung ist daher zum Verständnis von ökologischen Beziehungen unabdingbar. Manche Forscher gehen davon aus, dass jedes Nahrungsnetz, welches zur Darstellung der trophischen Beziehungen von Arten einer Lebensgemeinschaft gezeichnet werden kann, (Siehe hier) von einem Infochemikaliennetz überlagert wird, das die von chemischen Signalen vermittelten Interaktionen anzeigt und noch deutlich komplexer ist als das Nahrungsnetz.


  Je nachdem, ob der Sender und Empfänger zur selben Art oder zu verschiedenen Arten gehören, unterscheidet man zwischen den intraspezifisch wirksamen Pheromonen und den interspezifisch wirksamen Allelochemikalien (Abb. 3.13). Während Pheromone der Kommunikation zwischen Artgenossen, v. a. im Zusammenhang mit der Paarung oder sozialen Interaktionen dienen, spielen Allelochemikalien v. a. bei trophischen und mutualistischen Interaktionen eine Rolle. Sowohl bei Pheromonen als auch bei Allelochemikalien kann die ausgelöste Reaktion entweder in einer mehr oder weniger sofortigen Verhaltensreaktion (Releasereffekt) oder in einer physiologischen Veränderung (Primereffekt) bestehen, z. B. der Stimulation oder der Unterdrückung der Ovarienreifung bei manchen Säugerweibchen durch Pheromone von männlichen oder weiblichen Artgenossen. Infochemikalien werden vom abgebenden Organismus entweder neu aus primären Stoffwechselprodukten (Aminosäuren, Lipiden) gebildet (Denovo-Produktion) oder aus Vorstufen hergestellt, die mit der Nahrung aufgenommen werden (Sequestrierung). Ihre Bildung wird über Hormone gesteuert und hängt stark von exogenen (Tageszeit, Tageslänge, Temperatur etc.) und endogenen (Alter, Fortpflanzungsbereitschaft) Faktoren ab.
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  Abb. 3.13 Schematische Einordnung im „Infochemikalienstern“ (nach Lanka). Es werden intraspezifisch wirksame Pheromone (links) von interspezifisch wirksamen Allelochemikalien (rechts) unterschieden (Siehe hier). Die weitere Einordnung von Pheromonen erfolgt nach ihrer Funktion, die Unterscheidung von Allelochemikalien basiert v. a. darauf, wer von der Interaktion profitiert, der Sender, der Empfänger oder beide (Siehe hier). Apneumone sind Infochemikalien, die von toter abiotischer Materie abgegeben werden und daher nur dem Empfänger einen Nutzen bringen können. Beispiele dafür sind Umweltgerüche, mit denen Lachse wieder in ihre Ursprungsgewässer zurückfinden oder Leichengerüche, mit deren Hilfe Geier Kadaver auffinden. Synomone kommen besonders in mutualistischen oder symbiotischen Beziehungen vor (Siehe hier), sowohl der wahrnehmende Organismus als auch der abgebende Organismus profitieren.


  
    Unter Quorum sensing ([image: Image Missing]Mikrobiologie) versteht man die Kommunikation von Bakterienzellen mithilfe von Infochemikalien. Auf diese Weise werden Aktivitäten gesteuert, die nur ab einer bestimmten Zelldichte sinnvoll oder möglich sind, z. B. Biolumineszenz, die Bildung von Biofilmen oder die Abgabe von Pathogenitätsfaktoren. Von allen Zellen werden chemische Signale in die Umgebung abgegeben. Bei einer bestimmten Zelldichte überschreiten diese Signale einen Schwellenwert, was zur Aktivierung der für die Aktivität relevanten Gene in jeder einzelnen Zelle führt.

  


  Pheromone


  Pheromone werden, wie alle anderen Infochemikalien, nach außen abgegeben und dienen dem Austausch von Informationen zwischen Organismen derselben Art. Im Regelfall sind sie daher artspezifisch. Häufig werden sie mit Hormonen verwechselt, die im Unterschied dazu aber Informationen zwischen Organen innerhalb eines Körpers transportieren. Je nach Funktion lassen sich zahlreiche Pheromone unterscheiden. Die bekanntesten und wichtigsten sind Sexualpheromone, Aggregationspheromone, Eiablagemarkierungspheromone, Territorialpheromone, Rekrutierungspheromone, Erkennungspheromone und Königinpheromone.


  Sexualpheromone sind Pheromone, die von Weibchen oder Männchen produziert werden und beim jeweils anderen Geschlecht Reaktionen hervorrufen, die zur Paarung führen. Sie kommen im gesamten Tierreich vor, vom Schmetterling bis zum Elefanten und können sehr unterschiedliche Wirkungen haben. Sie locken Paarungspartner aus der Ferne an und lösen Balz und Paarungsverhalten im Nahbereich aus. Bei wasserlebenden Arten (z. B. Ringelwürmern) synchronisieren sie die gleichzeitige Abgabe von Eiern und Spermien in das Wasser. Männchenproduzierte Sexualpheromone informieren die Weibchen häufig nicht nur über das Vorhandensein, sondern auch über die Qualitäten des Männchens als Paarungspartner oder über die Anwesenheit von geeigneten Brutsubstraten. Besonders bei Säugetieren sind eine Reihe von Pheromonen mit Primerwirkung bekannt, welche beim Weibchen die Entwicklung zur Geschlechtsreife oder zur Fortpflanzungsbereitschaft stimulieren oder hemmen. Die Königinpheromone sozialer Insekten bewirken die Unterdrückung der Ovarienentwicklung bei Nestmitgliedern und sorgen dafür, dass lediglich die Königin Eier zu legt. Die Abgabe der Sexualpheromone erfolgt entweder über spezielle Drüsen, die manchmal mit Haarbüscheln zur besseren Verbreitung kombiniert sind oder über Körperexkrete wie Speichel, Urin, Kot oder Schweiß. Eine wichtige Rolle spielen Sexualpheromone in der Evolution. Sie stellen einen Mechanismus für präzygotische Artisolierung dar. Weibchen nutzen sie häufig zur Auswahl geeigneter Männchen (sexuelle Selektion durch Partnerwahl). Vererbbare Variabilität in der Produktion von Pheromonen und die Verhaltensantwort auf die Pheromone können zur Aufspaltung von Arten und damit zur Artbildung führen.


  Aggregationspheromone verursachen Aggregationsverhalten bei artgleichen Individuen, die zu beiden Geschlechtern gehören oder zum selben Geschlecht wie der abgebende Organismus. Bei manchen Insekten stimulieren sie die Eiablage an einem gemeinsamen Ort. Die entstehenden Aggregationen von Individuen bieten entweder einen erhöhten Schutz gegen Angreifer oder gegen Umweltbedingungen, sie können die Partnerfindung erleichtern und zu einer verbesserten Ausbeutung von Ressourcen beitragen. So ermöglicht bei Borkenkäfern erst der Angriff von zahlreichen, durch Aggregationspheromone angelockte Individuen die Überwindung der Abwehr eines Wirtsbaumes, z. B. durch Harzfluss, und damit die Nutzung des Baumes durch die Käfer.


  Spacing Pheromones (engl. space: Raum) oder Epideictic Pheromones (engl. epideictic: prahlend) bewirken, dass sich die Tiere einer Art räumlich aufteilen. Das ist von Bedeutung, wenn sie von limitierten Ressourcen abhängen, um Konkurrenz zu vermeiden. Als Oviposition deterring Pheromones (engl. to deter oviposition: von der Eiablage abschrecken) oder Host marking Pheromones (engl. to mark a host: einen Wirt markieren) führen sie dazu, dass Weibchen ihre Eier nicht gemeinsam auf einen Wirt oder eine Wirtspflanze legen, wenn diese für die Entwicklung von mehreren Individuen nicht ausreichen. Ein bekanntes Beispiel ist die Kirschfruchtfliege, deren Weibchen jeweils nur ein Ei in eine Kirsche legen und diese anschließend mit einem Pheromon markieren. In jeder Kirsche entwickelt sich dadurch nur eine Larve und hat deshalb ausreichend Nahrung.


  Territorialpheromone kommen bei vielen Wirbeltieren und bei sozialen Insekten vor. Auch sie spielen eine Rolle bei der intraspezifischen Konkurrenz, als Reviermarkierungen führen sie letztendlich zu einer räumlichen Aufteilung von Individuen im Populationsareal. Sie werden häufig an markanten Stellen abgesetzt und beinhalten Informationen über die Revierbesitzer, die aus einzelnen, aber auch aus mehreren Individuen (Paare oder Rudel) bestehen können. Bei diesen Pheromonen handelt es sich meist um flüchtige Komponenten, die in eine Matrix aus Wachsen oder Proteinen eingebettet sind. Dies führt zu einer langsamen Abgabe der Duftstoffe und damit zu einer größeren Haltbarkeit der Markierung.


  Rekrutierungspheromone sind besonders bei sozialen Insekten von Bedeutung, wo sie für die Steuerung nahezu aller Vorgänge in komplexen Staatengebilden aus oft tausenden Individuen sorgen. Als Spurpheromone bilden sie die Basis von Ameisenstraßen, auf denen Arbeiterinnen zu Nahrungsquellen und wieder zurück zum Nest finden. Sie steuern den Bau der Nester, die Wanderung von Staaten und als Alarmpheromone die koordinierte Verteidigung gegen Angreifer. Alarmpheromone kommen auch bei nicht sozialen Arten wie Blattläusen und Milben vor, wo sie die Flucht vor Räubern stimulieren. Interessanterweise haben verschiedene Arten oft identische Pheromone (Blattläuse: Farnesen; Milben: Citral). Sicherlich ist es für alle potenziellen Beutetiere sinnvoll, beim Angriff eines Räubers auf Alarmpheromone zu reagieren, selbst wenn diese von dem Individuum einer anderen Art kommt.


  Erkennungspheromone sind bei allen Tierarten zu finden, in denen soziale Interaktionen vorkommen. Mit ihrer Hilfe erkennen einzelne Individuen andere Nestmitglieder (nest mate recognition), Verwandte (kin recognition), Paarungspartner (mate recognition) oder andere Individuen (individual recognition) wie Reviernachbarn oder Nachkommen (Abb. 3.14). Bei sozialen Insekten scheint die Zusammensetzung der Kohlenwasserstoffe auf der Kutikula die Hauptrolle bei der Erkennung von Nestmitgliedern zu spielen. Über die Chemie der Erkennungspheromone bei anderen Arten ist dagegen nur wenig bekannt. Die Zusammensetzung ist aber sowohl von genetischen Faktoren als auch von Umwelteinflüssen abhängig. Bei einigen Arten konnte gezeigt werden, dass die Gerüche erlernt werden.
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  Abb. 3.14 Ameisen. Für den Zusammenhalt von Ameisenstaaten ist der Austausch von Infochemikalien notwendig, wie hier bei Ameisen der Gattung Camponotus. So erkennen sich Ameisen eines Staates anhand des Nestgeruchs (nest mate recognition) oder erkennen über Duftstoffe sogar ihre Verwandten (kin recognition). Die Duftwahrnehmung erfolgt mit den Antennen, mit denen sich die Tiere intensiv betasten. (Foto von Stefan Scheu, Göttingen).


  Die Frage, ob auch Menschen Pheromone abgeben und darauf reagieren, wurde lange Zeit diskutiert. Inzwischen zeigen eine Reihe von Versuchen, dass Mütter und ihre Babys und Geschlechtspartner sich gegenseitig am Geruch erkennen können. Auch die Zyklussynchronisation bei eng zusammenlebenden Frauen wird offenbar von Pheromonen gesteuert und sicherlich spielen Gerüche bei der Partnerwahl eine gewisse Rolle. Schließlich wird sich kaum jemand einen Partner wählen, dessen Geruch ihm unangenehm ist. Interessanterweise scheinen Frauen die Gerüche von solchen Männern zu bevorzugen, mit denen sie Kinder mit besonders guter Immunabwehr haben würden. Da die Gerüche, die an all diesen Prozessen beteiligt sind, Informationen zwischen Individuen derselben Art, dem Menschen, vermitteln, müssen sie definitionsgemäß als Pheromone bezeichnet werden. Dass sich Menschen allerdings durch gezieltes Einparfümieren mit als „menschliche Sexualpheromone“ angepriesenen Präparaten für das andere Geschlecht attraktiver machen können, ist angesichts der komplexen Vorgänge bei der menschlichen Partnerwahl unwahrscheinlich. Jedenfalls gibt es bislang keine unabhängigen, wissenschaftlichen Studien, die eine Wirkung dieser Substanzen belegen.


  
    


    Populationsdynamik: Zu- und Abnahme der Populationsgröße durch Geburtenrate, Sterberate, Zuwanderung und Abwanderung.


    Exponentielles Zuwachsmodell: Geht von einer konstanten, dichteunabhängigen Zuwachsrate aus.


    Logistisches Zuwachsmodell: Berücksichtigt die zunehmende Konkurrenz bei größeren Populationsdichten, das Wachstum nimmt ab und die Population erreicht eine Kapazitätsgrenze K.


    Spezifische natürliche Zuwachsrate r: Artspezifische Konstante, die angibt wie eine Population in Abwesenheit von Konkurrenz und Prädation wachsen kann.


    Kapazitätsgrenze K, auch Umweltkapazität K: Entspricht der maximalen Populationsdichte, die im Populationsareal von den verfügbaren Ressourcen leben kann.


    Demographischer Übergang: Übergang der Entwicklung von menschlichen Populationen mit hoher Geburten- und Sterberate zu Populationen mit niedriger Geburten- und Sterberate und stagnierendem Bevölkerungswachstum.


    Konkurrenz: Kann innerhalb der Individuen einer Art (intraspezifisch) und zwischen Individuen verschiedener Arten auftreten (interspezifisch).


    Ausbeutungskonkurrenz: Indirekte Konkurrenz durch Ausbeutung einer Ressource, die dem Konkurrenten dann nicht mehr zur Verfügung steht.


    Interferenzkonkurrenz: Konkurrenz mit direkter Auseinandersetzung.


    Konkurrenz-Ausschlussprinzip: Besagt, dass Arten mit gleicher ökologischer Nische auf Dauer nicht im selben Lebensraum koexistieren können.


    r-Strategen: Arten, deren Populationsgrößen im Bereich höchsten Wachstums liegen und die viele Nachkommen produzieren, dafür aber wenig in jeden einzelnen Nachkommen investieren.


    K-Strategen: Arten, deren Populationsgrößen im Bereich der K-Grenze liegen und die eher wenige Nachkommen produzieren, dafür aber viel in jeden einzelnen Nachkommen investieren.


    Verhaltensökologie: Beruht darauf, dass auch Verhaltensweisen vererbt werden und versucht zu verstehen, unter welchen Bedingungen welche Verhaltensweisen z. B. im Zusammenhang mit der Nahrungssuche und der Partnerwahl optimal sind.


    ESS oder evolutionary stable strategy: Begriff für eine Verhaltensstrategie, die sich im Laufe der Evolution gegen andere Strategien durchsetzt.


    Infochemikalien: Natürlich vorkommende chemische Signale, die bei der Beziehung zwischen Organismen eine Rolle spielen.


    Pheromone: Chemische Signale, die der Kommunikation zwischen Individuen derselben Art dienen.


    Allelochemikalien: Chemische Signale, die Informationen zwischen Individuen verschiedener Arten vermitteln.

    

  


  3.4 Trophische Beziehungen


  
    


    Konsumenten ernähren sich von anderen lebenden Organismen aus darunter liegenden trophischen Ebenen. Dabei unterscheidet man verschiedenste Formen von Konsumenten, die wichtigsten sind Pflanzenfresser, Räuber, Parasiten und Parasitoide. Destruenten ernähren sich dagegen von toten Organismen oder allgemein von toter organischer Substanz. Ganz allgemein lassen sich Generalisten, die eine Vielzahl auch nicht verwandte Arten attackieren, von Spezialisten trennen, die auf wenige und häufig eng verwandte Arten beschränkt sind. Sowohl Opfer als auch Feinde können top-down, d. h. durch die darüber liegende trophische Ebene oder bottom-up, d.h. durch ihre Ressourcen oder die darunter liegende Ebene, kontrolliert werden.


    Viele Eigenschaften von Organismen haben sich in einem evolutionären Wettlauf in Koevolution mit ihren Feinden oder Opfern ausgebildet. Eine wichtige Bedeutung hat z. B. die Hypothese der Biochemischen Koevolution von Pflanzen und Herbivoren. Anpassungen der Feinde dienen dabei v. a. dem Auffinden, Erkennen und Überwältigen der Opfer. Letztere haben dagegen Eigenschaften entwickelt, mit denen sie Feinden entkommen, Feinde abschrecken oder sich gegen Feinde verteidigen können.


    Die wichtigsten mathematischen Modelle zur Beschreibung trophischer Beziehungen sind das Räuber-Beutemodell von Lotka und Volterra und die Modelle der numerischen und der funktionellen Reaktion. Ersteres sagt vorher, dass die Dichten von Räuber und Beutepopulationen periodisch oszillieren, dass die Populationsentwicklung der Räuber immer der Entwicklung der Beute folgt, und dass die langfristigen Mittelwerte der Populationsdichten beider Arten konstant bleiben.

    

  


  3.4.1 Trophische Strategien


  Während die meisten Pflanzen und viele Mikroorganismen autotroph sind und ihre Energie z. B. aus dem Sonnenlicht beziehen, ernähren sich alle anderen Organismen heterotroph, d. h. sie leben entweder als Destruenten von toter organischer Materie oder als Konsumenten, indem sie lebende Individuen anderer Arten als Nahrungsressource nutzen. Dabei lassen sich Strategien unterscheiden, je nach dem, wie viele Individuen von den Konsumenten im Laufe des Lebens genutzt werden, ob die Opfer die Attacke überleben bzw. sich nach der Attacke noch fortpflanzen können (Abb. 3.15). Während sich Parasiten jeweils nur auf ein Individuum als Opfer beschränken, attackieren Räuber in ihrem Leben mehrere bis zahlreiche Individuen. Diese werden von echten Räubern, wie Raubkatzen oder Spinnen, getötet und mehr oder weniger vollständig konsumiert. Mikro-Prädatoren (micropredators) konsumieren dagegen nur Teile ihrer Opfer und lassen diese im Regelfall am Leben, sodass sie sich nach der Attacke sogar noch fortpflanzen können. Zu dieser Gruppe gehören die meisten Pflanzenfresser (Herbivore, Phytophage), die nur Teile ihrer Fraßpflanze konsumieren aber auch Moskitos, die eine kleine Blutmahlzeit an ihrem Opfer nehmen und nach anderen Einteilungen häufig zu den Parasiten gerechnet werden. Auch bei Parasiten lassen sich Arten, die ihre Opfer, d. h. ihre Wirte, am Leben lassen (z. B. viele Pathogene oder parasitische Würmer wie Trematoden) von Arten unterscheiden, die den Tod des Wirtes fordern. Unter den Letzteren finden sich u. a. auch Parasitoide wie Schlupfwespen oder Raupenfliegen. Die Weibchen legen ihre Eier an einen Wirt, meist Insekten (z. B. Schmetterlingsraupen), und die aus dem Ei schlüpfenden Nachkommen fressen den Wirt bei ihrer Entwicklung auf. Andere Parasiten, zu deren Lebenszyklus der Tod des Wirtes gehört, sind Arten, die zwischen ihren Wirten dadurch übertragen werden, dass der eine Wirt den anderen Wirt frisst. Dazu gehören z. B. Bandwürmer. Schließlich gibt es Parasiten, die ihren Wirt zwar am Leben lassen, aber daran hindern, sich weiterhin fortzupflanzen (parasitic castrators, z. B. die Bandwurmart Schistocephalus).
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  Abb. 3.15 Trophische Strategien bei heterotrophen Organismen. In Abhängigkeit davon, wie viele Individuen im Laufe des Lebens genutzt werden, ob die Opfer sich nach der Attacke noch fortpflanzen können und ob sie die Attacke überleben, lassen sich mindestens sechs verschiedene Strategien unterscheiden.


  3.4.2 Generalisten und Spezialisten


  Eine wesentliche Eigenschaft von heterotrophen Organismen ist der Grad ihrer Spezialisierung auf bestimmte Opfer. Dabei lassen sich Generalisten, die eine Vielzahl auch nicht verwandte Arten attackieren, von Spezialisten unterscheiden, die auf wenige und häufig eng verwandte Arten beschränkt sind (Abb. 3.16). Echte Räuber sind meist Generalisten und fressen viele verschiedene Beutearten. Allerdings kommt es oft vor, dass sich einzelne Individuen innerhalb einer Art auf bestimmte Beutearten konzentrieren, etwa weil diese in ihrem Lebensraum besonders häufig vorkommen. Diese Spezialisierung ist oft nur vorübergehend und ändert sich, sobald sich die Zusammensetzung des zur Verfügung stehenden Beutespektrums ändert. Parasiten, Parasitoide und Pathogene sind häufig Spezialisten und an bestimmte taxonomische Gruppen oder gar Arten als Wirte gebunden. Sie leben eng an oder in ihrem Wirt und benötigen daher ganz spezifische, physiologische, morphologische und/oder ethologische Wirtsanpassungen. Auch bei Pflanzenfressern überwiegen Spezialisten und man unterscheidet zwischen Monophagie bei Arten, die nur Pflanzen aus derselben Gattung fressen, Oligophagie bei Arten, die an Pflanzen derselben Familie fressen und Polyphagie bei Arten, welche Pflanzen aus verschiedenen Familien attackieren. Bei letzteren stellt sich bei genauerer Untersuchung oft heraus, dass nicht alle Individuen einer Art polyphag sind, sondern dass die Art in Wirklichkeit aus mehreren, voneinander getrennten Populationen besteht, die jede für sich wieder auf bestimmte Wirtspflanzen spezialisiert ist. Das gilt oft auch für carnivore Arthropoden wie Parasitoide und ihre Wirte oder Beutetiere, bei denen dieselbe Einteilung in monophag, oligophag und polyphag verwendet werden kann.
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  Abb. 3.16 Generalist, Spezialist. a Generalistische Prädatoren: Laufkäfer (Carabidae) besitzen meist ein breites Beutespektrum und gehören damit zu den bedeutendsten Prädatoren vieler terrestrischer Lebensräume. Bei den kleinen Arthropoden auf den Flügeldecken und dem Kopf handelt es sich um räuberische Milben (Gamasida), die sich von dem Käfer transportieren lassen (Phoresie). b Spezialisierte Prädatoren: Ameisenlöwen (Larven der Ameisenjungfern, Myrmeleonidae; kleines Bild rechts) besitzen eine an warme und sandige Lebensräume angepasste Beutefangstrategie. Sie graben Sandtrichter in den Boden und lauern dort auf Beute. Diese besteht zum größten Teil aus Ameisen, die durch ihre Wehrhaftigkeit und den Besitz von Ameisensäure nur wenigen Prädatoren als Beute dienen. c Generalistische Phytophage: Seeigel gehören zu den wichtigsten Pflanzenfressern mariner Hartböden (hier der Schwarze Seeigel, Arbacia lixula, einer der häufigsten Seeigel im Mittelmeer). Sie beweiden Algenrasen auf Felsküsten und hinterlassen dabei kahlgefressene Felsen. d Spezialisierte Phytophage: Viele phytophage Insekten sind spezialisierte Pflanzenfresser. Die Raupen des Zitronenfalters (Gonepteryx rhamni) entwickeln sich auf Faulbaum (Frangula alnus) oder Kreuzdorn (Rhamnus cathartica). (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen).


  3.4.3 Bottom-up und Top-down


  Konsumenten, die ihre Beute töten, führen natürlicherweise zur Verminderung der Dichte in der Beutepopulation. Die Beute wird top-down (engl. top-down: von oben nach unten, d. h. durch die höhere trophische Ebene) kontrolliert. Aber die Beute kann auch die Dichte der Konsumenten bottom-up (engl. bottom-up: von unten nach oben, d. h. durch die darunter liegende trophische Ebene) kontrollieren: Reduziert sich die Dichte der Beute, etwa durch Prädation, so führt dies zu vermehrter Konkurrenz bei den Feinden, deren Population sich infolgedessen ebenfalls reduziert. Immer wieder kommt es zu kontroversen Diskussionen, wer nun eigentlich wen kontrolliert, die Beute ihre Konsumenten oder umgekehrt. Besonders im Naturschutz ist diese Aussage von entscheidender Bedeutung: Geht der Birkhuhn-Bestand zurück, weil der Greifvogelschutz zu weit geht oder weil die natürlichen Nahrungsressourcen und Verstecke fehlen?


  3.4.4 Koevolution in trophischen Beziehungen


  Je enger eine trophische Beziehung ist, desto größer ist die Wahrscheinlichkeit, dass sich wesentliche Eigenschaften von Feind und Opfer durch Koevolution ausgebildet haben. Der Feind übt einen permanenten Selektionsdruck auf die Eigenschaften des Opfers aus, die diesem helfen, Begegnungen mit dem Feind zu vermeiden, sich zu verteidigen oder sich durch Flucht zu entziehen.


  
    Verteidigungsmaßnahmen der Opfer sind entweder permanent vorhanden (konstitutive Verteidigung) oder sie werden erst verstärkt gebildet, wenn das Opfer angegriffen wurde oder es Anzeichen dafür gibt, dass ein Angriff bevorsteht (induzierte Verteidigung). Insbesondere Pflanzen, aber auch modulare Tiere nutzen häufig induzierte Verteidigungsmechanismen zur Abwehr ihrer Feinde. Konstitutive Abwehrmechanismen haben den Vorteil, dass sie ständig wirksam sind. Ihre Produktion verursacht jedoch auch Kosten, selbst wenn kein Angriff vorliegt. Bei induzierten Verteidigungsmechanismen entfallen diese Kosten, allerdings vergeht hier möglicherweise wertvolle Zeit, bis die Abwehr wirksam ist.

  


  Auch die Beute übt einen Selektionsdruck auf den Feind aus und alle seine Eigenschaften, die zum Auffinden und Überwältigen der Opfer dienen. Dieser gegenseitige Selektionsdruck führt zu einem evolutionären Wettrüsten, bei dem jede neue Strategie des Einen mit einer Gegenmaßnahme des Anderen beantwortet werden muss. Nach der Hypothese der biochemischen Koevolution zwischen Pflanzen und herbivoren Insekten entstand die hohe Diversität bei angiospermen Pflanzen und sekundären Pflanzeninhaltsstoffen auf der einen Seite und bei herbivoren Insekten auf der anderen Seite durch einen koevolutionären Wettlauf zwischen Pflanzen und Insekten ([image: Image Missing]Botanik). Besonders deutlich wird dieser Wettlauf in der Beziehung von Pathogenen zu ihren Wirten. Pathogene müssen sich permanent verändern, um der Immunabwehr ihrer Wirte zu entgehen und die Wirte müssen ihre Immunabwehr den ständig neuen Genotypen ihrer Pathogene anpassen.


  
    Unter Bezug auf eine Märchenfigur, die Rote Schachkönigin aus „Alice hinter den Spiegeln“, die ständig rennen muss, nur um auf der gleichen Stelle zu bleiben, wird die permanente Koevolution zwischen Feind und Opfer auch als „Red Queen“ bezeichnet. Dieser Wettlauf hat möglicherweise dazu geführt, dass bei den meisten Arten, die wir kennen, die Vermehrung auf sexuellem Wege und nicht z. B. parthenogenetisch erfolgt. Es wird diskutiert, dass der evolutionäre Vorteil der sexuellen Vermehrung darin besteht, dass durch die Rekombination weiblicher und männlicher Gene eine schnellere evolutive Antwort auf Veränderungen von Pathogenen und Parasiten möglich ist, die Wirte also „schneller rennen“ können, als das bei parthenogenetischer Fortpflanzung der Fall wäre (Red Queen hypothesis).

  


  Insbesondere bei echten Prädatoren, Mikroprädatoren und Parasitoiden sind neben chemischen Signalen häufig auch optische Signale für die Beziehungen zwischen Opfer und Feind wichtig. Die Färbung von Organismen ist oft das Ergebnis der Koevolution von Feind und Opfer (Tab. 3.4). Mithilfe geeigneter Tarnfärbung können sich beide unsichtbar machen (Abb. 3.17).
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  Abb. 3.17 Krypsis. a Krypsis durch morphologische Anpassungen: Seepferdchen (Syngantidae; hier Hippocampus ramulosus, Mittelmeer) sind im Algenaufwuchs sowohl farblich wie auch durch Hautauswüchse hervorragend vor Prädatoren getarnt. b Krypsis durch Bewuchs: Durch Algen auf ihrem Panzer ist die Seespinne Maja verrucosa (Crustacea), eine häufige Art im Littoral des Mittelmeers, in Algenbewuchs kaum zu erkennen und schützt sich so vor Fraßfeinden (v. a. Kraken). (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Tab. 3.4 Färbung als Ergebnis der Koevolution von Angreifer und Opfer.
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  Feinde können mit Lockfärbung ihre Opfer anlocken. Opfer können potenziellen Feinden ihre Giftigkeit signalisieren oder Giftigkeit vortäuschen.


  3.4.5 Infochemikalien in trophischen Beziehungen


  Wie in zahlreichen anderen Interaktionen zwischen Organismen spielen auch bei trophischen Beziehungen zwischen Feinden und ihren Opfern chemische Signale eine wichtige Rolle. Bei diesen Verbindungen handelt es sich v. a. um Allomone und Kairomone.Während Allomone dem abgebenden Organismus (Sender) nutzen, profitiert von Kairomonen der wahrnehmende Organismus (Empfänger) und der abgebende Organismus hat einen Nachteil (Abb. 3.13).
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  Abb. 3.18 Färbungen. a Lockfärbung: Durch rote, klebrige Sekrettröpfchen lockt der Sonnentau (Drosera sp., Droseraceae) Insekten an, die an den klebrigen Tröpfchen hängen bleiben und verdaut werden. b Bates’sche Mimikry gegen Feinde: Viele Schwebfliegen, z. B. die Mistbiene (Eristalis spp.), ahmen Bienen oder Wespen als wehrhafte Vorbilder nach, sind selbst jedoch harmlos. c Bates’sche Mimikry im Dienst der Bestäubung: Blüten der Orchideengattung Ophryis, hier die in Deutschland relativ häufige Fliegenragwurz (O. insectifera), täuschen in Form, Farbe und Duft die Weibchen einer Grabwespenart vor (v. a. Gorytes mystaceus, Sphecidae). Hierdurch werden die Männlichen der Grabwespe angelockt und versuchen auf der Blüte zu kopulieren. Bei dieser Pseudo-Kopulation wird der Pollen in Form von Pollenpaketen (Pollinien) auf den Kopf der Grabwespe geklebt. Zur Übertragung des Pollens muss die Grabwespe erneut auf der Blüte einer Fliegenragwurz kopulieren. d Müller’sche Mimikry – Land: Viele Wanzen, hier die Raubwanze Rhinocoris iracundus, sind auffällig schwarz-rot gefärbt und signalisieren hierdurch, dass sie über Stinkdrüsen ätzende und schlecht riechende Sekrete absondern können. e Müller’sche Mimikry – Meer: Der Feuerwurm Hermodice carunculata (Polychaeta) besitzt auffallend gefärbte Borsten und signalisiert damit, dass er giftig ist. Die Borsten sind mit Gift ausgestattet, brechen leicht ab und brennen beim Eindringen in die Haut. (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Allomone


  Allomone werden zur Überwältigung der Opfer, zur Abwehr von Fraßfeinden und Parasiten, zur Täuschung anderer Organismen und zur Bekämpfung von Konkurrenten eingesetzt. Allomone zur Überwältigung der Opfer besitzen v. a. Nesseltiere, Schnecken, Gliedertiere und Reptilien. Die Substanzen werden mit Nesselkapseln, Klauen oder Zähnen in das Beutetier injiziert. Allomone zur Abwehr von Fraßfeinden kommen v. a. bei solchen Organismen vor, die ein hohes Risiko haben gefressen zu werden und in der Nahrungskette relativ weit unten stehen, weil sie besonders klein oder weil sie wenig mobil oder gar sessil sind. Insbesondere Pflanzen besitzen neben anderen Möglichkeiten zur Verteidigung oft sekundäre Pflanzeninhaltsstoffe. Diese können schlecht schmecken und daher als Fraß- und Eiablagedeterrentien wirken, sie können die Verdauung hemmen (z. B. Proteinaseinhibitoren) oder sie sind giftig und schädigen den Herbivoren auf andere Weise. Die Hauptklassen dieser Inhaltsstoffe sind Alkaloide, Amine, Aminosäuren, cyanogene Glykoside, Glucosinolate, Terpenoide, Phenole und Polyazetate ([image: Image Missing]Botanik). Viele sind pharmakologisch aktiv, weswegen die betreffenden Pflanzen als Heilpflanzen genutzt werden oder die Inhaltsstoffe als Grundlage für Medikamente Verwendung finden. Bei Tieren werden Allomone zur Abwehr von Feinden oft über bestimmte Drüsen, Drüsenhaare oder Stacheln abgegeben. Bei manchen Insekten sind die Substanzen in der Hämolymphe enthalten und werden durch Reflexbluten an den Gelenken oder durch Risse in der Kutikula freigesetzt (engl. easy bleeding: leichtes Bluten). Andere Arten wehren sich durch die Abgabe von Nahrungspartikeln oder Sekreten aus der Mundöffnung (Regurgitieren) oder durch die Abgabe von Kot. Schließlich können Gifte auch in Körperteilen enthalten sein (z. B. Schmetterlingsflügel) und auf den Feind wirken, sobald er das Opfer verletzt. Bei Verteidigungsallomonen handelt es sich oft um sehr reaktive, niedermolekulare Wirkstoffe (z. B. Chinone, Säuren), die manchmal in weniger reaktiven Flüssigkeiten gelöst sind (z. B. Alkane, Alkene) und an den Einsatzort gebracht werden, z. B. durch die Kutikula eines angreifenden Arthropoden.


  
    Unter Pharmakophagie versteht man die Aufnahme von pflanzlichen, sekundären Inhaltsstoffen, die nicht als Nahrung dienen, sondern anderen Zwecken, z. B. als Vorstufe für die Bildung von Abwehrsubstanzen oder von Pheromonen (Sequestrierung) oder direkt als Medizin gegen Parasiten.

  


  Eng verknüpft mit dem Auftreten oder dem Fehlen chemischer Verteidigung sind die Färbung und die Lebensweise von Tieren (Tab. 3.4). Dabei lassen sich zwei Strategien unterscheiden: Arten, die chemisch verteidigt sind, zeigen häufig eine auffällige Färbung (Aposematismus) und leben in Aggregationen, d. h. gregär. Offenbar dient hier die Farbe möglichen Angreifern als Warnung vor der chemischen Verteidigung. Dieser Effekt wird durch das Leben in einer Gruppe noch verstärkt. Tatsächlich kann man zeigen, dass insektenfressende Vögel auffällig gefärbte, giftige Opfer als Nahrung meiden. Diese Meidung ist entweder angeboren oder wird nach wenigen Erfahrungen erlernt. Arten, die nicht verteidigt sind, haben meist eine unauffällige (kryptische) Färbung, die an den Untergrund angepasst ist und treten einzeln (solitär) auf. Da sie gegenüber Feinden schutzlos sind, geht es für sie darum, möglichst nicht entdeckt zu werden.


  Eine ganze Reihe von Tieren imitiert die Warnfärbung chemisch verteidigter Tierarten, obwohl sie selbst nicht verteidigt sind. Diese Arten profitieren davon, dass potentielle Räuber sie als Beute meiden, wie manche harmlose Schwebfliegenarten, welche die gelb-schwarze Warnfärbung von Faltenwespen imitieren (Bates’sche Mimikry). Daneben kommt es auch vor, dass zwei oder mehr Tierarten, die alle chemisch verteidigt sind, dieselbe Warnfärbung besitzen. Auf diese Weise wird die Wahrscheinlichkeit erhöht, dass potentielle Räuber die betreffende Warnfärbung erlernen und anschließend meiden, sodass alle Arten durch die Färbung einen besseren Schutz genießen (Müller’sche Mimikry). Eine besondere Form von Mimikry ist bei manchen Pflanzen zu beobachten: Durch Färbung imitieren sie das Vorhandensein von aggressiven Ameisen oder einen bereits vorhandenen Befall mit Blattläusen oder Schmetterlingsraupen und schrecken dadurch herbivore Insekten ab, sie anzugreifen.


  Als Aggressive Mimikry oder Peckham’sche Mimikry wird die Anlockung von Beutetieren durch Räuber bezeichnet. Erfolgt die Anlockung durch chemische Signale, dann sind diese definitionsgemäß ebenfalls Allomone. Das bekannteste Beispiel sind nordamerikanische Bolaspinnen. Durch Abgabe von Mottensexualpheromonen locken sie Mottenmännchen in die Nähe ihres Spinnfadens, an dessen Ende sich ein Tropfen Klebsekret befindet, mit dem die Motten schließlich gefangen werden. Eine weniger aggressive Nutzung von Allomonen findet sich bei manchen Orchideenarten. Die Blüten geben die Weibchenpheromone bestimmter Wildbienenarten ab. Die angelockten Wildbienenmännchen versuchen sich mit den Blüten zu paaren und werden so als Pollenüberträger genutzt (Abb. 3.18c). Der Einsatz von Allomonen gegen Konkurrenten spielt v. a. in marinen Lebensräumen eine große Rolle, wo unter den zahlreichen sessilen Organismen (Schwämme, Korallen, Moostierchen, Algen, Würmer etc.) große Konkurrenz um Raum zum Besiedeln herrscht. Viele Organismen geben daher chemische Gifte ab, mit denen sie das Wachstum von Konkurrenten hemmen können. Auf dem Land besteht häufig eine ähnliche Konkurrenz unter Pflanzen. Hier wird die Abgabe von chemischen Substanzen zur Hemmung von anderen Pflanzen als Allelopathie bezeichnet. Das bekannteste Beispiel ist die Walnuss, die über Blätter, Äste, den Stamm und die Wurzeln eine bestimmte Substanz in den Boden abgibt. Dort wird diese Substanz zu Juglon, einem Naphtochinon umgesetzt, welches auf viele andere Pflanzen keimungs- und wachstumshemmend wirkt (Abb. 3.19).
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  Abb. 3.19 Allelopathieversuch. Wasserextrakt von Walnussblättern (Juglans regia) verursacht eine Keimungsverzögerung bei Kressesamen (Lepidium sativum). (Foto von Johannes Steidle, Stuttgart.)


  Kairomone


  Kairomone gliedern sich in Furagierkairomone, mit deren Hilfe Konsumenten ihre Wirte und Beutetiere finden, Feindvermeidungskairomone, die potentiellen Beutetieren und Wirten die Anwesenheit ihrer Feinde anzeigen, Sexualkairomone, die der Partnerfindung dienen, und Aggregationskairomone, die zu Aggregationen von Individuen, z. B. auf ihrer Wirtspflanze, führen. Während die Abgabe von Pheromonen, Allomonen und Synomonen durch die Selektion begünstigt wird, ist die Abgabe von Kairomonen für den Sender mit einem Nachteil verbunden und es stellt sich die Frage, warum sie trotzdem erfolgt. Oft stammen Kairomone aus dem Kot, dem Urin oder anderen Produkten, deren Abgabe unvermeidlich ist. Letztlich ist zu fordern, dass der Nutzen der Abgabe größer sein muss als die Kosten, d. h. die Nachteile, die durch die „illegale“ Nutzung der Signale durch andere Organismen entstehen.


  Furagierkairomone werden definitionsgemäß zur Auffindung von Organismen genutzt, die dem suchenden Individuum oder seinen Nachkommen als Nahrung dienen sollen. So ist die nur millimetergroße Lagererzwespe, ein Parasitoid von Kornkäferlarven, mithilfe von Furagierkairomonen in der Lage ihre Wirte in Silos bis zu 4 m tief im Getreide aufzuspüren. Chemische Signale sind nur dann als Furagierkairomone geeignet, wenn sie verlässlich die Anwesenheit von Wirten oder Beute anzeigen. Darüber hinaus haben sie oft auch eine gewisse Spezifität für bestimmte, besonders geeignete Wirtsstadien. Insbesondere generalistische Räuber, Parasitoide und Herbivore lernen vermutlich durch Erfahrung, welche Signale als verlässliche Furagierkairomone geeignet sind. Zur besseren Strukturierung wird der Verlauf der Suche oft in verschiedene Phasen eingeteilt. Je nachdem, in welcher Phase der Suche sich das Tier befindet, werden meist unterschiedliche Kairomone genutzt. Dabei nimmt die Flüchtigkeit der genutzten Verbindungen mit zunehmender Nähe zum Opfer oft immer weiter ab. Kommt das suchende Tier nicht bereits in dem geeigneten Habitat zu Welt, so muss es nach dem Schlupf abwandern und ein neues geeignetes Habitat finden in dem Beutetiere oder Wirte leben (Habitatfindung). Diese Suche erfolgt entweder passiv, z. B. durch Windverdriftung, oder aktiv durch Fliegen, Laufen oder Schwimmen. Neben optischen und physikalischen Signalen spielen dabei flüchtige Duftstoffe die Hauptrolle. Innerhalb des Habitates müssen nun die Wirte oder Beutetiere gefunden werden (Wirtsfindung). Dies erfolgt meist durch gerichtete Bewegungen, auch oft über größere Distanzen, wiederum v. a. mithilfe von Geruchsstoffen. Diese stammen häufig vom Wirt selber, z. B. aus dem Wirtskot, aus Schweiß oder aus Pheromonen. Ist ein Wirt entdeckt worden, so muss er erkannt und als Nahrung oder Eiablageplatz akzeptiert werden (Wirtserkennung, Wirtsakzeptanz). Während Räuber oft relativ unspezifisch die verschiedensten Beutetiere attackieren, sind Parasitoide spezialisierter und erkennen ihre Wirte häufig erst durch chemische Signale auf deren Oberfläche, die sie durch Abtasten mit ihren Antennen wahrnehmen. Ob der Wirt parasitiert wird, hängt dann beispielsweise von seiner Größe ab oder davon, ob er noch unparasitiert ist. Herbivore Insekten erkennen ihre Fraß- oder Eiablagepflanzen oft durch eine Kombination aus Stoffen in der Pflanzenkutikula, primären (Zucker, Aminosäuren, Phospholipiden, etc.) und/oder bestimmten sekundären Pflanzeninhaltsstoffen. Deren Anwesenheit wird ebenfalls durch Antennieren der Oberfläche oder durch einen Probebiss festgestellt. Bei Spezialisten müssen oft ganz bestimmte Inhaltsstoffe vorhanden sein (Token stimuli, sign stimuli). Fehlen die richtigen Verbindungen oder sind andere, abschreckende Inhaltsstoffe vorhanden, so wird die Pflanze nicht akzeptiert. Das Insekt wird dann eher sterben, als von der Pflanze zu fressen.


  Feindvermeidungskairomone dienen potentiellen Beutetieren oder Wirten, um den negativen Einfluss ihrer Feinde zu vermindern. Sie zeigen die Anwesenheit von Feinden an und führen dazu, dass die Empfänger ihren Aufenthaltsort verändern, um Feinden auszuweichen, ihre Aktivitäten reduzieren, um nicht entdeckt zu werden oder alternative Orte für ihre Eiablage suchen. Neben diesen Verhaltensänderungen kann es sogar dazu kommen, dass diese Kairomone morphologische Veränderungen bei den Nachkommen induzieren, die dann weniger leicht gefressen werden können. Die am besten untersuchten Beispiele stammen aus dem aquatischen Bereich. So führt die Anwesenheit von Fischen im Wasser über Kairomone (sogenannter Fischfaktor) dazu, dass Wasserflöhe tagsüber in größere Tiefen ausweichen, wo sie von den optisch jagenden Fischen weniger gut entdeckt werden können. Darüber hinaus führt der Fischfaktor dazu, dass die Wasserflöhe Nachkommen mit langen, dornigen Anhängen produzieren, die deshalb von kleineren Fischen nur noch schwer zu fressen sind.


  Insbesondere in der letzten Zeit wurde für einige Systeme das Vorhandensein von Sexualkairomonen gezeigt. In diesen Systemen finden sich die Paarungspartner nicht über Sexualpheromone, sondern über Kairomone, die von ihrem Wirt abgegeben werden. Beim Maikäfer führt der Blattfraß durch die Weibchen zur Freisetzung eines Blattalkohols. Die Männchen nutzen diesen Alkohol, um die Weibchen zu finden.


  
    


    Die attraktive Wirkung von Sexualpheromonen oder Aggregationspheromonen kann zur Schädlingsbekämpfung genutzt werden. Die einfachste Idee besteht darin, mit Pheromonfallen alle Schädlinge zu fangen und dadurch den Schaden zu vermeiden, ein Verfahren, welches als Massenfang (mass trapping) bezeichnet wird. Allerdings ist diese Technik oft nicht erfolgreich. Das liegt daran, dass bei vielen Arten, insbesondere bei schädlichen Schmetterlingsarten, die Sexualpheromone von Weibchen abgegeben werden und folglich nur die Männchen gefangen werden. Theoretisch soll verhindert werden, dass sich die Weibchen paaren und fortpflanzen. In der Praxis fängt man allerdings niemals alle Männchen. Meist überleben genügend Tiere, um die vorhandenen Weibchen zu begatten.


    Daher werden Pheromonfallen meist nicht zum Massenfang verwendet, sondern zur Befallskontrolle (monitoring). Das ist v. a. im Rahmen der integrierten Schädlingsbekämpfung (integrated pest management, IPM) wichtig. Bei diesem Ansatz wird versucht, verschiedenste Möglichkeiten der Bekämpfung zu kombinieren und den Einsatz von Pestiziden auf solche Fälle zu beschränken, in denen es keine Alternativen mehr gibt. Die Information darüber, ob der Einsatz von Pestiziden zur Bekämpfung erforderlich ist, liefern Pheromonfallen. Nach bestimmten Vorgaben werden Fallen z. B. mit Pheromonen des Apfelwicklers in einer Apfelplantage verteilt. Liegt die Anzahl der in einem bestimmten Zeitraum pro Falle gefangenen Tiere über einem Schwellenwert (z. B. > 10 Individuen pro Falle in einer Woche), so ist dies ein Hinweis, dass die Population so stark anwachsen wird, dass die Schadschwelle erreicht werden wird und eine Bekämpfung der Schädlinge erforderlich ist. An der Abnahme von gefangenen Tieren lässt sich dann auch ablesen, ob eine Bekämpfungsmaßnahme erfolgreich war. Liegt der Fang unterhalb des Schwellenwertes, ist keine gravierende Schädigung zu erwarten und der Pestizideinsatz ist nicht erforderlich.


    Die dritte Verwendungsmöglichkeit von Sexualpheromonen zur Schädlingsbekämpfung ist die Verwirrungsmethode (mating disruption). Dabei werden so viele künstliche Pheromonquellen aufgehängt, dass Männchen sich nicht mehr entlang der Pheromone zu den Weibchen orientieren können. Als Folge kommt es nicht zur Paarung und es werden keine Eier mehr gelegt. Dieses Verfahren ist bei verschiedenen Schädlingen sehr wirksam, in Deutschland werden z. B. viele Weinanbauflächen damit vor dem Traubenwickler geschützt.


    Ein weiteres Anwendungsgebiet von Pheromonen besteht in der Tierhaltung. Mithilfe künstlicher Duftstoffe kann die Paarungsbereitschaft von Nutztieren festgestellt und beeinflusst werden (z. B. durch Eberpheromone bei Sauen). Bei Katzen, Hunden, Pferden und anderen Säugetieren können synthetische Verbindungen, die auf Pheromondrüsensekreten aus dem Bereich der Milchdrüsen basieren, zur Beruhigung eingesetzt werden (Apeasement pheromones). Auch Allelochemikalien werden vom Menschen genutzt. So gibt es Präparate, die auf Geruchsstoffen von Fuchs- oder Kojotenurin basieren und die auf Hasen oder Rehe als Räubervermeidungskairomone wirken. Durch Applikation dieser Präparate sollen Verbissschäden von Wildtieren verhindert werden. Momentan wird diskutiert, ob die biologische Bekämpfung von Pflanzenschädlingen durch die Verwendung von Nutzpflanzenvarietäten verbessert werden kann, die besonders große Mengen an herbivoreninduzierten Synomonen (Siehe hier) abgeben. Diese Pflanzen könnten besser in der Lage sei, die natürlichen Feinde ihrer Schädlinge anzulocken und damit weniger Fraßschäden haben.


    Schließlich werden Duftstoffe auch dazu eingesetzt, das Verhalten von Menschen zu beeinflussen. Mithilfe von Gerüchen bestimmter Produkte (Gebäck, Obst) sollen Kunden in Kauflaune versetzt werden, in Nahrungsmitteln werden natürliche Aromen durch Zugabe künstlicher Geschmacksstoffe ersetzt und synthetische Sexualpheromone sollen den Erfolg beim anderen Geschlecht sicherstellen.

    

  


  3.4.6 Destruenten und ihre Nahrung


  Während Konsumenten lebende Organismen der jeweils darunter liegenden trophischen Ebenen angreifen, leben Destruenten von toten Organismen oder den Abfallprodukten lebender Organismen (z. B. Kot, Blätter, Federn). Definitionsgemäß stellen sie damit die erste trophische Ebene des Zersetzersystems dar. Der Abbau toter organischer Substanz wird als Zersetzung oder Dekomposition bezeichnet und führt schrittweise zu ihrer Umwandlung in CO2, Wasser, ihre anorganischen Bestandteile und Energie (Abb. 3.20). Letztlich stellt der Zersetzungsprozess das Gegenstück zur Photosynthese dar, bei dem anorganische Mineralstoffe und CO2 mithilfe von Sonnenenergie zu Kohlenhydraten, Proteinen und weiteren Pflanzeninhaltsstoffen umgesetzt werden. In der Regel sind an diesen Zersetzungsprozessen nicht einzelne Arten, sondern ein ganzes Nahrungsnetz beteiligt und der Abbau besteht aus einer Reihe von Darmpassagen des toten Materials durch verschiedene Tierarten und seinen Befall durch spezialisierte Mikroorganismen. Größere Arten wie Aasfresser oder Kotfresser sorgen zunächst für den Aufschluss der Ressource und ermöglichen oder erleichtern die Besiedlung durch generalistische Bakterien und Pilze, welche von löslichen Aminosäuren und Kohlenhydraten leben oder von spezialisierten Mikroorganismen, die den Abbau komplexer Moleküle wie Cellulosen, Lignin oder großen Proteinen übernehmen. Ein Problem tierischer Destruenten (Detritivoren oder Saprophagen) besteht darin, dass sie die für den Abbau von Cellulose aus totem Pflanzenmaterial benötigten Enzyme (Cellulasen) meist nicht besitzen. Der Abbau von Lignin erfolgt überhaupt nur durch Mikroorganismen, insbesondere höhere Pilze (Basidiomyceten, Abb. 3.20c), nur diese besitzen die hierfür notwendigen Enzyme (Peroxidase, Lignasen). Detritivore lösen das Problem dadurch, dass sie Bakterien, Pilze oder Protozoen nutzen, welche die entsprechenden Enzyme zum Abbau von Cellulose und Lignin besitzen und das Pflanzenmaterial für sie aufschließen. Diese Nutzung kann in unterschiedlicher Form erfolgen. Manche Detritivoren nehmen zusammen mit der toten Pflanzennahrung Mikroorganismen auf und bauen die Cellulose während der Darmpassage mit den Cellulasen der aufgenommenen Mikroorganismen ab, bei anderen Arten leben symbiotische Mikroorganismen mit Cellulasen ständig im Verdauungstrakt. Eine dritte Möglichkeit besteht darin, dass die Detritivoren das Pflanzenmaterial indirekt in Form der Mikroorganismen aufnehmen, welche auf dem Material leben. Das Gemisch aus Pflanzenmaterial und Mikroorganismen stellt also eine Art external Rumen dar (engl. external: äußerere; rumen: Pansen), in dem die Verdauung außerhalb des Körpers der Destruenten stattfindet. Besonders extrem ist diese Form der Ernährung bei manchen Ameisen und Termitenarten ausgeprägt, die von Mikroorganismen leben, die sie in Pilzgärten mit Pflanzenmaterial kultivieren.
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  Abb. 3.20 Dekomposition. a Tiere als Zersetzer: Laubstreu wird durch tierische Zersetzer zerkleinert und in Kotpartikel umgewandelt. In basenreichen Mull-Wäldern spielen hierbei Saftkugler (Diplopoda, hier Glomeris marginata) eine wichtige Rolle. Bei den runden Bodenaggregaten im Vordergrund handelt es sich um Kokons, die Tiere umschließen ihre Eier zum Schutz mit Erde. b In sauren Wäldern treten Kleinringelwürmer (Enchytraeidae, Annelida) in teilweise sehr hohen Dichten auf und fungieren als wichtige Zersetzer. Der in diesen Wäldern typischerweise auftretende H-Horizont (Siehe hier, Abb. 2.12) besteht zu einem erheblichen Teil aus Kotpellets von Enchytraeiden. c Abbau von Holz: Totholz in Wäldern wird vor allem durch Pilze, insbesondere Basidiomyceten, hier der Baumschwamm (Fomitopsis sp.), abgebaut. Im Gegensatz zu tierischen Zersetzern sind diese mit Enzymen ausgestattet, die auch den Abbau von Lignin erlauben. (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen).


  Wie erwähnt können Konsumenten oft erheblich auf die Reproduktionsrate ihrer Opfer bzw. die Populationen ihrer Opfer einwirken. Im Gegensatz dazu haben die meisten Destruenten keinen Einfluss auf die Menge an Nahrung, die ihnen zur Verfügung gestellt wird, also den Eintrag von toter organischer Substanz. Sie selbst sind damit vollkommen abhängig von Prozessen wie Mortalität und Kotabgabe von Konsumenten oder den Eintrag von Pflanzenabfällen. Destruenten sind also von ihrer Nahrung bottom-up kontrolliert, üben aber selber keine direkte Top-down-Kontrolle aus. Eine Ausnahme stellen Organismen dar, die wie manche Pilze oder die Larven von Schmeißfliegen als Parasiten den Tod ihrer Opfer herbeiführen und anschließend vom toten Körper ihres Wirtes leben. Allerdings können Destruenten indirekt auf ihre Ressourcen einwirken, in dem sie durch Abbau organischen Materials das Wachstum potentieller Ressourcengeber verbessern. So führt die Bereitstellung von anorganischen Mineralstoffen durch Destruenten dazu, dass Pflanzen besser wachsen können und mehr Blätter produzieren, welche nach dem Laubfall dann wieder den Destruenten zur Verfügung stehen. Die fehlende Top-down-Kontrolle der meisten Destruenten hat auch Auswirkungen auf evolutionäre Prozesse. Es findet keine Koevolution statt und evolutionäre Vorgänge beschränken sich auf die Anpassungen der Destruenten an ihre Ressourcen. Allerdings trifft diese Betrachtungsweise nur für echte Detritivore zu, also für Fresser toter organischer Substanz, nicht für die Vielzahl von Bodentieren, die sich von Pilzen oder Bakterien ernähren. Oft werden diese allerdings mit Detritivoren zusammen gefasst. Eine strikte Trennung von Ernährungsformen ist bei Detritivoren auch schwierig, da sie sich, wie oben dargestellt, aus einer Kombination von toter organischer Substanz und den diese besiedelnden Mikroorgansismen ernähren. Viele Destruenten zerkleinern totes Pflanzenmaterial vermutlich vor allem um Zugang zu Mikroorganismen innerhalb der Streu zu erhalten. Die eigentliche Ernährung erfolgt dann durch Verdauung dieser Mikroorganismen, nicht von dem toten organischen Material. Plakativ wird dies als Fraß von „peanut butter on undigestible biscuit“ bezeichnet. Zudem weisen neuere Untersuchungen daraufhin, dass sich viele als Destruenten eingestufte Arten tatsächlich von Mykorrhizen ernähren ([image: Image Missing]Botanik). Sie nutzen also den von Pflanzen an Pilze gelieferten aktuell fixierten Kohlenstoff und nicht den Kohlenstoff aus toter organischer Substanz.


  3.4.7 Pflanzen-Herbivoren-Beziehungen


  Pflanzen stellen als Primärproduzenten die Lebensgrundlage nahezu aller Ökosysteme dar. Ihre Beziehung zu den nächst höheren trophischen Ebenen spielt daher eine wichtige Rolle in der Ökologie. Bei den natürlichen Feinden von Pflanzen handelt es sich nicht nur um herbivore Tiere wie Huftiere oder Insekten, sondern auch um Pilze, Bakterien und Viren. Ihre Wirkung kann darin bestehen, dass die Pflanzen ein verringertes Wachstum, eine geringere Photosyntheserate und eine reduzierte Reproduktionsrate zeigen. Viele Pflanzen können Angriffe bis zu einem gewissen Grad tolerieren und z. B. den Verlust von Blattmasse durch Kompensationswachstum ausgleichen, welches allerdings oft auf Kosten anderer Pflanzenorgane (Wurzeln, Blüten) geht. Eine besondere Form der Pflanzen-Herbivoren-Beziehungen besteht zwischen manchen Minierfliegen, Gallmücken, Gallwespen und deren Wirtspflanzen. Die Pflanzen bilden an der Infektionsstelle Gewebswucherungen (Gallen), in und von denen die Herbivoren leben und außerdem Schutz vor Feinden finden. Bei der Stieleiche (Quercus robur) löst jede Parasitenart einen anderen morphologischen Gallentyp aus.


  Da Pflanzen nicht davonlaufen können, besitzen sie zahlreiche Verteidigungsstrategien. Der direkten Verteidigung dienen morphologische Strukturen wie Dornen, Trichome, glatte Oberflächen durch cuticuläre Wachse, verstärkte Zellwände oder eine Vielzahl biochemischer Inhaltsstoffe (sekundäre Pflanzeninhaltsstoffe). Indirekte Verteidigungsmechanismen bestehen darin, dass Pflanzen mutualistische Beziehungen zu den Feinden ihrer Herbivoren unterhalten und diese als Bodyguards gebrauchen und zu ihrem eigenen Schutz fördern. Die Förderung kann darin bestehen, dass Pflanzen Strukturen ausbilden, mit denen sie den Feinden der Herbivoren Nektar als Nahrung (extraflorale Nektarien, Abb. 3.21) oder eine Behausung anbieten (Domatien, z. B. in Akazienstacheln, in denen Ameisen leben.
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  Abb. 3.21 Baumwollnektarium. Extraflorales Nektarium an der Baumwolle, an dem die Larve einer Florfliege (Chrysopa sp.) frisst. (Foto von Felix Wäckers, Lancaster)


  Forschungsarbeiten der letzten zwanzig Jahre haben darüber hinaus gezeigt, dass die Pflanzen bei Herbivorenfraß sogenannte herbivoreninduzierte Synomone abgeben, mit denen die Feinde der Herbivoren, Parasitoide oder Räuber, angelockt werden (Siehe hier f, hier ff). Die beschriebenen Verteidigungsmaßnahmen sind entweder konstitutiv oder sie werden erst durch den Befall der Pflanzen induziert. Zu letzteren zählen die vermehrte Ausbildung von Trichomen auf der Blattoberfläche von Kohl, die Produktion des Alkaloids Nikotin bei Tabakpflanzen, die Abgabe von herbivoreninduzierten Synomonen nach Fraß durch Schmetterlingsraupen und die Bildung von chemischen Verteidigungsstoffen (Phythoalexine) gegen Mikroorganismen (Pilze, Bakterien). Arbeiten der letzten Jahre zeigen, dass Pflanzen mindestens zwei Wege gefunden haben, um die Zeitspanne zu verkürzen, bis eine induzierte Abwehr nach einem Befall wirksam ist. Erstens reagieren manche Pflanzen bereits auf die Eiablage der Herbivoren auf der Blattoberfläche mit der Abgabe von herbivoreninduzierten Synomonen und locken Eiparasitoide an, welche die Eier abtöten und dadurch verhindern, dass aus den Eiern überhaupt Herbivore schlüpfen, welche die Pflanze befallen können. Zweitens scheinen Pflanzen in der Lage zu sein, die Duftstoffe von anderen, durch Herbivore oder Pathogene bereits befallenen Nachbarpflanzen wahrzunehmen, und damit die Anwesenheit von Feinden in ihrer Umgebung zu registrieren (listening/eavesdropping trees). Die wahrnehmenden Pflanzen aktivieren daraufhin ihre Abwehrmechanismen gegen die jeweiligen Feinde frühzeitig, d. h. sie verstärken die Produktion sekundärer Pflanzeninhaltsstoffe oder geben ihrerseits Duftstoffe ab, um natürliche Feinde anzulocken.


  Um die Pflanzen trotz dieser Verteidigungsstrategien als Nahrung nutzen zu können, haben sich viele Herbivore auf bestimmte Pflanzenarten oder Pflanzengruppen spezialisiert und morphologische, physiologische und ethologische Anpassungen ausgebildet. Zur Überwindung fester Kutikula besitzen sie häufig spezialisierte Mundwerkzeuge, die durch die Einlagerung von z. B. Zink und Mangan besonders gehärtet sein können. Gegen glatte oder stark behaarte Oberflächen sind viele Arten mit besonderen Haft- oder Haltestrukturen an den Extremitäten ausgestattet. Physiologische Anpassungen bestehen in der raschen Wiederabgabe bzw. der Neutralisierung sekundärer Pflanzeninhaltsstoffe, ihrem enzymatischen Abbau oder der Veränderung molekularer Bindungsstellen, sodass keine Bindung der Inhaltsstoffe und damit Schädigung mehr erfolgt. Viele Spezialisten erkennen ihre Fraßpflanze häufig genau an ihren Inhaltsstoffen und manche gut angepassten Herbivoren nutzen die aufgenommenen sekundären Pflanzeninhaltsstoffe sogar für die eigene Verteidigung (Sequestrierung). Weitere Verhaltensanpassungen bestehen z. B. im aggregierten Angriff der Herbivore zur Überwindung der Wirtspflanzenabwehr, wie er bei Borkenkäfern zu beobachten ist. Die indirekte Verteidigung durch mutualistische Bodyguards der Pflanzen können Herbivore dadurch umgehen, dass sie ihre Eier an Pflanzen legen, die noch nicht befallen sind und daher keine Synomone abgeben. Weitere Strategien scheinen darin zu bestehen, solche Pflanzen zu bevorzugen, bei denen die Synomone durch eine große Vielfalt anderer Duftstoffe benachbarter Nichtwirtspflanzen maskiert sind oder die Eier in Habitaten mit hoher struktureller Diversität abzulegen, sodass sie von Parasitoiden nicht mehr gefunden werden können.


  
    Die Hypothese der biochemischen Koevolution von Pflanzen und Herbivoren. Bei der Betrachtung der Artenzahlen innerhalb der Pflanzen und Tiere fällt auf, dass sich insbesondere angiosperme Pflanzen und herbivore Insekten durch eine extrem hohe Diversität auszeichnen. Wie bereits erwähnt, sind Pflanzen darüber hinaus durch eine große Vielfalt an sekundären Pflanzeninhaltsstoffen gekennzeichnet. Diese machen etwa 80 % aller Naturstoffe aus. Jede Pflanzenart besitzt mindestens eine Sorte von Inhaltsstoffen in höherer Konzentration und die Mehrheit der Insektenarten werden durch diese Stoffe davon abgehalten, die betreffenden Pflanzen zu fressen. Für die meisten Pflanzenarten gibt es aber auch spezialisierte Insekten, die mit den jeweiligen Pflanzeninhaltsstoffen zurechtkommen (s. o.). Diese Befunde haben zu der Vorstellung geführt, dass sich Pflanzen und herbivore Insekten in einem koevolutiven Wettlauf befinden, bei dem die Pflanzen ständig neue sekundäre Pflanzeninhaltsstoffe hervorbringen und sich die Insekten immer wieder neu an diese Abwehrstoffe anpassen (Tab. 3.5). Tatsächlich lässt sich für manche taxonomische Gruppen eine bemerkenswerte Übereinstimmung in der Phylogenie von Pflanzenarten und den auf sie spezialisierten Insektenarten zeigen, die sehr gut durch die Hypothese zu erklären ist. Gegner der Hypothese führen an, dass eine solche Übereinstimmung auch dadurch entstehen kann, dass herbivore Insekten bei der Artbildung einfach der Artbildung ihrer Fraßpflanzen folgen. Darüber hinaus ist es zwar oft gelungen, den Selektionsdruck von Pflanzen auf Herbivore zu demonstrieren, umgekehrt ist der Selektionsdruck von Herbivoren auf Pflanzen im Experiment aber schwer zu zeigen. Allerdings sind die vorgestellten Abwehrmaßnahmen von Pflanzen und insbesondere die vielfältige Bildung von Pflanzeninhaltsstoffen nur dadurch zu erklären, dass herbivore Insekten einen Selektionsdruck auf Pflanzen ausüben. Auch wenn noch unklar ist, ob die Hypothese von der biochemischen Koevolution von Pflanzen und Herbivoren gültig ist oder nicht, so zeigt alleine die Diskussion über die Hypothese die große Bedeutung von sekundären Inhaltsstoffen für die Beziehung zwischen Pflanzen und herbivoren Insekten.

  


  Tab. 3.5 Hypothese der biochemischen Koevolution zwischen Pflanzen und herbivoren Insekten. Die Hypothese geht davon aus, dass Pflanzen immer wieder neue Toxine produziert haben, an die sich Insekten immer wieder neu angepasst haben.


  
    
      	Schritt

      	Pflanzen

      	Insekten
    


    
      	1

      	Produktion Toxin 1

      	alle Arten meiden die Pflanze
    


    
      	2

      	Produktion Toxin 1

      	Spezialisten passen sich an
    


    
      	3

      	Produktion Toxin 1

      	Spezialisten nutzen Toxin 1 zur Wirtspflanzenerkennung
    


    
      	4

      	Produktion Toxin 1

      	weitere Arten passen sich an, der Fraßdruck nimmt zu
    


    
      	5

      	Produktion Toxin 1 & neues Toxin 2

      	alle Arten meiden die Pflanze
    


    
      	6

      	Produktion Toxin 1 & 2

      	Spezialisten passen sich an
    


    
      	7

      	weiter wie unter 3

      	weiter wie unter 3
    

  


  3.4.8 Räuber-Beute-Beziehungen


  In den Auseinandersetzungen zwischen Räubern (Prädatoren) und ihrer Beute ist der Selektionsdruck auf die Beute größer, denn schlecht angepasste Beutetiere werden gefressen, schlecht angepasste Räuber müssen dagegen nicht notwendigerweise sterben (Life-Dinner-Prinzip). Die Selektion durch Räuber ist damit ein wesentlicher Evolutionsfaktor (Siehe hier). Der Räuber ist oft kräftiger und größer als die Beute oder er kann durch ein spezialisiertes Fangverhalten, z. B. durch Kooperation, auch größere Beutetiere überwältigen (Abb. 3.22). Wölfe erlegen z. B. im Rudel von 5–6 Individuen ein Wildschaf, von einem 15-köpfigen Rudel kann sogar ein Elch erbeutet werden. Darüber hinaus können Räuber durch Tarnung und verfeinerte Sinnesorgane die Effizienz des Beutefanges erhöhen. Für Beutetiere sind Anpassungen vorteilhaft, welche die Entdeckung durch den Räuber verhindern und/oder ein Entkommen ermöglichen, wie unscheinbare Tarnfärbung, hohe Fluchtgeschwindigkeit, verfeinerte Sinnesorgane, chemische Verteidigung, auffällige (aposematische) Warnfärbung und Schreckfärbung (Tab. 3.4). Neben diesen meist konstitutiven Verteidigungsstrategien werden manche Abwehrmaßnahmen aber auch erst induziert. Dazu gehört die Ausbildung von langen Fortsätzen bei manchen aquatischen Organismen und Verhaltensanpassungen, durch welche die Begegnungswahrscheinlichkeit mit Feinden erniedrigt wird (Siehe hier, Feindvermeidungskairomone), wie das Aufsuchen eines feindfreien Raumes (enemy free space). Manche Tiere bilden Aggregationen mehrerer Individuen, d. h. Schwärme oder Herden, um das Risiko, gefressen zu werden, für den Einzelorganismus zu verringern (safety in numbers) oder um eine gemeinsame und damit effektivere Verteidigung z. B. mit chemischen Abwehrstoffen möglich zu machen. Viele stark gejagte Beutetiere sind r-Strategen, die durch hohe Nachkommenzahlen die Verluste ausgleichen.
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  Abb. 3.22 Räuber-Beute. Ein räuberischer Laufkäfer der Gattung Dyschirius frisst einen Kurzflügelkäfer der Gattung Bledius. (Foto von Johannes Steidle, Stuttgart.)


  Während die Wirkung eines Räubers auf das einzelne Beuteindividuum beim Aufeinandertreffen sicher negativ ist, muss das nicht unbedingt für die Beutepopulation als Ganzes gelten. Es kann sein, dass Räuber die Population der Beutetiere reduzieren, es kann aber auch sein, dass sie keinen Einfluss auf die Größe der Beutepopulation haben. Dies kann daran liegen, dass Räuber oft selektiv junge, alte und/oder schwache Individuen einer Population bejagen, weil diese am leichtesten zu fangen und zu überwältigen sind. Junge und alte Individuen tragen noch nicht oder nicht mehr zum Wachstum der Population bei und schwache Individuen würden auch schlechten Umweltbedingungen (Winter, Trockenheit) zum Opfer fallen. Möglicherweise führt die Bejagung durch Räuber auch zu einer Abnahme der Konkurrenz bei den überlebenden Individuen, die sich dadurch wieder stärker vermehren können.


  3.4.9 Parasit-Wirts-Beziehungen


  Parasiten sind meist sehr viel kleiner als die von ihnen befallenen Wirte und häufig wird ein einziger Wirt von vielen Parasitenindividuen befallen. Parasiten halten sich zeitweise oder ständig an oder in ihrem Wirt auf, wobei der Wirtsorganismus nicht unbedingt ernsthaft erkranken muss. Häufig wird er aber durch Stoffwechselendprodukte der Parasiten oder durch mechanische Verletzungen beeinträchtigt (Parasitosen). Nicht immer ist die schädigende Wirkung sofort ersichtlich und häufig sind parasitische Beziehungen nur schwer von symbiotischen oder parabiotischen Beziehungen zu unterscheiden.


  Neben der oben dargestellten Einteilung (Abb. 3.15) lassen sich Parasitentypen auch hinsichtlich ihres Lebensraumes, der Dauer und Notwendigkeit der parasitischen Lebensweise oder ihrer Größe und Vermehrung unterscheiden. Ektoparasiten (Zecken, Blutegel) leben auf dem Körper ihres Wirtes, Endoparasiten (Bandwürmer, Spulwürmer) in seinem Körperinneren. Temporäre Parasiten (Zecken, Blutegel) suchen den Wirt nur zur vorübergehenden Nahrungsaufnahme auf, periodische Parasiten sind in bestimmten Entwicklungsphasen parasitisch, in anderen aber freilebend, wie Leberegel und Dasselfliegen. Permanente Parasiten bleiben in allen aktiven Entwicklungsstadien bei ihrem Wirt, wie Läuse oder Krätzemilben. Obligate Parasiten müssen zumindest zeitweise einen Wirt aufsuchen, um sich vermehren zu können (z. B. pflanzliche Holoparasiten, Bandwürmer, Mehltaupilze), fakultative Parasiten sind auch ohne den Wirt lebensfähig (z. B. pflanzliche Hemiparasiten, viele Nematoden).


  In der Ökologie, in der es darum geht Gemeinsamkeiten zwischen Parasiten aus den verschiedenen taxonomischen Gruppen festzuhalten, bewährt sich eine Einteilung in Mikro- und Makroparasiten. Mikroparasiten sind klein und leben und vermehren sich innerhalb des Wirtes, oft sogar intrazellulär. Da ihre Dichte nicht bestimmbar ist, bestimmt man bei Populationsanalysen die Anzahl der infizierten Wirte (Prävalenz). Zu den Mikroparasiten gehören Bakterien, Protozoen und einfache Pilze. Viele Mikroparasiten werden durch Arthropoden als Vektoren übertragen. Parasitische Mikroorganismen des Menschen werden in der Medizin zusammenfassend als Krankheitserreger (Pathogene) bezeichnet, wobei auch Viren mit eingeschlossen sind. Makroparasiten leben und wachsen im Wirt, sie vermehren sich aber durch infektiöse freie Stadien. Makroparasiten sind als Individuen direkt zählbar, sodass die Populationsdynamik von Parasit und Wirt getrennt verfolgt werden kann. Zu den Makroparasiten gehören verschiedene Pilze (höhere Pilze, Mehltau, Rostpilze), Ektoparasiten der Tiere, Eingeweidewürmer, gallbildende Insekten und pflanzliche Parasiten wie Teufelszwirn und Sommerwurz.


  Im Laufe der Entwicklung eines Parasiten kann es zu einem Wirtswechsel kommen, der mit einem Generationswechsel und mit einem Wechsel von makroparasitischer zu mikroparasitischer Lebensweise verbunden sein kann. Als Endwirt gilt immer der Wirt, in dem der Parasit die Geschlechtsreife erlangt, im Zwischenwirt findet dagegen nur eine Reifung oder eine ungeschlechtliche Vermehrung statt. Zwischenwirte werden durch Parasiten oft stärker geschädigt als Endwirte, denn ihr Tod bildet meistens die Voraussetzung dafür, dass der Parasit in den Endwirt gelangt. Ungeschlechtliche oder parthenogenetische Vermehrungsphasen führen zu einer enormen Zuwachsrate, viele Parasiten sind in diesem Lebensabschnitt typische r-Strategen, während die Adultphasen eher durch eine optimale Nutzung der Umwelt, also K-Strategie gekennzeichnet sind.


  Die Abwehrmechanismen gegen Parasiten reichen bei Tieren von bestimmten Verhaltensweisen (Kratzen, Baden, soziale Fellpflege) bis zur Immunabwehr (Phagocytose, Antikörperbildung, Immunität, [image: Image Missing]Zoologie). Aus der Sicht der Parasiten ist es wichtig, den Wirt nicht zu stark zu schädigen, sodass noch eine Verbreitung auf andere Wirte möglich ist. Von der Selektion werden daher häufig solche Genotypen begünstigt, die nur eine mittlere Virulenz aufweisen. Darüber hinaus benötigen Parasiten geeignete Mechanismen, um ihre Wirte aufzufinden, die Abwehr der Wirte außer Kraft zu setzen, Nahrung von ihm aufzunehmen und die Übertragung der Nachkommenschaft zu sichern. Pflanzliche Parasiten, wie Mistel (Viscum album) oder Schuppenwurz (Lathrea), verankern sich mit speziellen Saugorganen, den Haustorien, an der Wirtspflanze ([image: Image Missing]Botanik). Tierische Ektoparasiten sind oft abgeplattet, besitzen Haftorgane wie Saugnäpfe, Klammerbeine und einen ausgeprägten chemischen oder thermischen Sinn, aber nur einen geringen Gesichtssinn. Mit ihren stechend-saugenden Mundwerkzeugen nehmen sie Pflanzen- oder Tiersäfte auf. Häufig benötigen sie spezielle Verdauungssysteme, um die vom Wirt gewonnene Nahrung zu verwerten, wobei Endosymbionten oft eine wichtige Rolle spielen. Tierische und protozoische Endoparasiten benötigen geeignete Invasionsmechanismen, sie werden passiv mit der Nahrung aufgenommen oder durch Vektoren „injiziert“ (Miracidien, Nematodenlarven). Im Wirt verankern sie sich im Gewebe mit Haken, Dornen oder Saugnäpfen. Viele reduzieren ihr Darmsystem und nehmen die Nahrung über die Körperoberfläche auf (Kratzer und Bandwürmer). Viele Endoparasiten sind ständig der Immunabwehr oder den Verdauungsenzymen der Wirte ausgesetzt. Zum Schutz umgeben sich Trypanosomen mit veränderlichen Mucopolysacchariden, Nematoden besitzen eine derbe Kutikula, andere kapseln sich in den vom Wirt zur Abwehr gebildeten Gewebezysten ein. Damit die Nachkommen sicher wieder in ein anderes Individuum der Wirtsart gelangen, werden Eier und andere Verbreitungsstadien in peripheren Körperteilen oder Ausscheidungsorganen des Wirtes platziert.


  Parasiten werden bei ökologischen Untersuchungen oft vernachlässigt, da sich vor allem Mikroparasiten und endoparasitische Makroparasiten einer direkten Erfassung entziehen. Ihr dichteregulierender Einfluss in einer Biozönose sollte jedoch nicht unterschätzt werden: Viele Parasiten setzen die Zuwachsrate der Wirtspopulation herab und Parasiten mit Wirtswechsel führen zu neuartigen Verknüpfungen im Nahrungsnetz. Bei der mathematischen Modellierung werden Makroparasit-Wirts-Beziehungen als Spezialfall von Räuber-Beute-Systemen berücksichtigt, bei denen sich auch unter natürlichen Bedingungen gelegentlich die typischen Dichteschwankungen nachweisen lassen (Abb. 3.25). Bei Mikroparasit-Wirts-Beziehungen steht dagegen die Epidemiologie der Parasiten im Vordergrund. Eine Krankheit wird sich in einer Wirtspopulation besonders schnell ausbreiten, wenn einerseits der Mikroparasit lange und stark infektiös ist und andererseits der Wirt eine hohe Dichte aufweist.


  3.4.10 Parasitoid-Wirts-Beziehungen


  Insekten, die als Parasitoide leben, finden sich v. a. bei Hymenopteren („Parasitica“), Dipteren (Raupenfliegen) und Coleopteren. In älteren Texten werden sie auch gelegentlich als Raubparasiten bezeichnet, was ihre Stellung zwischen Räubern und Parasiten verbal verdeutlicht. Ökologisch sind Parasitoide von Bedeutung, da sie vermutlich für die Top-down-Kontrolle vieler herbivorer Insekten verantwortlich sind, die dadurch wiederum nicht in der Lage sind, ihre Fraßpflanzen zu stark zu schädigen („the green world hypothesis“). Entfällt diese Top-down-Kontrolle, wie bei Neozoen, z. B. der Kastanienminiermotte, kann es zu umfangreichen Blattschäden kommen. Wissenschaftlich sind Parasitoide beliebte Forschungsobjekte zur Bearbeitung evolutionsbiologischer Fragestellungen in der Verhaltensökologie. Dies liegt daran, dass sie sich nur mithilfe ihrer Wirte fortpflanzen können und alle Eigenschaften, die zu einer erfolgreichen Wirtsfindung und Parasitierung führen, unter einem hohen Selektionsdruck stehen. Wie bei echten Parasiten lassen sich Ektoparasitoide, die von außen an ihrem Wirt fressen, von Endoparasitoiden unterscheiden, die in ihrem Wirt leben. Je nach dem Wirtsstadium, welches angegriffen und parasitiert wird, unterscheidet man darüber hinaus Ei-, Larval-, Pupal- und Adultparasitoide.


  
    


    Unter biologischer Schädlingsbekämpfung (biocontrol, biological control) versteht man streng genommen die Bekämpfung eines Schädlings mithilfe seiner natürlichen Feinde, sogenannten Nützlingen. Eine erweiterte Definition umfasst auch die Nutzung von Pheromonfallen oder anderen „natürlichen“ Methoden zur Bekämpfung. Bei diesen Nützlingen handelt es sich meist um Parasitoide, Räuber oder Mikroorganismen. Grob lassen sich vier Möglichkeiten der biologischen Schädlingsbekämpfung unterscheiden.


    Bei der inokulativen biologischen Schädlingsbekämpfung (inoculative biological control) oder Ansiedlung (colonization) werden die natürlichen Feinde durch eine oder mehrere Freisetzungen von relativ wenigen Individuen im Bekämpfungsgebiet angesiedelt. Das Ziel ist, die Etablierung des Nützlings im Bekämpfungsgebiet und die Einstellung eines natürlichen Gleichgewichts zwischen Nützlings- und Schädlingspopulationen auf einem niedrigen Niveau, bei dem der Schädling kein Problem mehr darstellt.


    Diese Form der Freisetzung wird bei der klassischen biologischen Bekämpfung (classical biological control) verwendet. Dabei werden Tiere oder Pflanzen, die aus einem anderen Land stammen (Neozoen, Neophyten) dadurch bekämpft, dass ihre natürlichen Feinde aus dem Herkunftsland ebenfalls eingeführt werden. Eine Voraussetzung ist, dass die natürlichen Feinde sehr spezifisch sind und tatsächlich nur die Zielorganismen und keine anderen, einheimischen Arten angreifen. Um das sicher zu stellen, sind intensive Voruntersuchungen nötig. Die unsachgemäße Einführung generalistischer Räuber führt allerdings immer wieder zu Problemen. Ein aktuelles Beispiel ist der Harlekinmarienkäfer (Harmonia axyridis) aus Asien, der zur biologischen Bekämpfung von Schädlingen nach Europa eingeführt wurde und nun als überlegener Konkurrent und Räuber einheimische Marienkäferarten verdrängt bzw. frisst.


    Der inokulativen Methode steht die Überschwemmungsmethode (inundative biological control) gegenüber. Dabei werden große Mengen der natürlichen Feinde freigesetzt und das natürliche Gleichgewicht zwischen Feind und Opfer zugunsten des Feindes verschoben. Ziel bei dieser Methode ist ein Zusammenbruch der Schädlingspopulation, wobei es nicht erforderlich ist, dass der Nützling sich längerfristig etabliert. Falls eine einmalige Freilassung nicht den gewünschten Effekt hat, werden weitere Freisetzungen durchgeführt. Dieses Verfahren wird häufig mit parasitischen Wespen der Gattung Trichogramma zur Bekämpfung schädlicher Schmetterlingsarten im Obstanbau, Getreideanbau und im Gewächshaus angewendet (Abb. 3.23).
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    Abb. 3.23. Wirts-Parasitoid-Beziehungen. a Eine Wespe der Parasitoidenart Cotesia glomerata parasitiert frisch geschlüpfte Raupen des Großen Kohlweißlings Pieris brassicae, die an Kohl fressen. Die Wespen finden die Raupen mithilfe von herbivoreninduzierten Synomonen (Siehe hier), die von den mit Raupen befallenen Kohlpflanzen abgegeben werden. (Foto von Johannes Steidle.) b Die Lagererzwespe Lariophagus distinguendus ist ein Parasitoid von Vorratsschädlingen wie den Larven des Kornkäfers. Gut zu sehen ist der Legestachel, der in das von einer Kornkäferlarve befallene Weizenkorn eingeführt ist. Die Wespe wird in Europa zur Biologischen Bekämpfung dieser Schädlinge in Getreidelagern eingesetzt. (Foto von Jana Collatz, Stuttgart und Urs Wyss, Kiel.)


    Eine weitere Möglichkeit ist schließlich die Förderung natürlicher Feinde, die bereits vorhanden sind (conservation biological control). Dazu können z. B. Ackerrandstreifen begrünt oder Hecken angelegt werden, um auf diese Weise ganzjährig zusätzliche Nahrungsquellen aus Blüten zu schaffen oder ein Angebot aus alternativen Wirts- oder Beutetieren. Die größten Vorteile der biologischen Bekämpfung liegen in der Vermeidung von Umweltbelastungen durch Pestizide und darin, dass keine Resistenzerscheinungen zu befürchten sind. Die Nachteile des Verfahrens bestehen darin, dass bis zum erfolgreichen Einsatz eines Nützlings umfangreiche Untersuchungen erforderlich sind und während der Bekämpfung häufig eine intensive Beratung der Anwender durch Spezialisten erfolgen muss. Häufig ist dieses Verfahren nur dort konkurrenzfähig, wo der Pestizideinsatz keine Alternative darstellt, weil er zu teuer ist, weil es keine geeigneten Pestizide gibt oder weil er nicht erlaubt ist, wie im ökologischen Anbau. So ist biologische Bekämpfung in Gewächshäusern in den Niederlanden weit verbreitet, da Gemüsesorten dort durch Hummeln bestäubt werden und ein Pestizideinsatz nicht möglich ist.

    

  


  3.4.11 Modelle trophischer Beziehungen


  Für mathematische Modelle, mit denen die trophischen Interaktionen zwischen Konsumenten und Ressourcen untersucht werden, macht es zunächst keinen Unterschied, ob es sich bei den Konsumenten um Herbivore, Räuber, Parasiten oder Parasitoide handelt und bei den Ressourcen um Bakterien, Pilze, Pflanzen oder Tiere. Allerdings stimmen die Voraussetzungen der meisten mathematischen Modelle am ehesten mit Nahrungsbeziehungen zwischen Räubern und Beuten überein. Das bekannteste Modell ist das sogenannte Räuber-Beute-Modell von Lotka und Volterra, aus dem sich fünf Regeln ableiten lassen (Abb. 3.24): (1) die Dichten von Räuber und Beute schwanken periodisch, d. h. sie oszillieren zwischen wiederkehrenden Maxima und Minima (limit cycles) (Abb. 3.24d); (2) im Phasendiagramm (Populationsdichte des Räubers aufgetragen gegen die Populationsdichte der Beute, Abb. 3.24c) wird diese Oszillation durch einen geschlossenen Kreis beschrieben und die volle Periode der Oszillation durch den Wert p charakterisiert; (3) die Extremwerte (Minima oder Maxima) bei den Räubern werden immer nach den Extremwerten der Beute erreicht (Abb. 3.24d), da sie im Kreislauf um ein Viertel des Kreises bzw. π/4 phasenverschoben sind (Abb. 3.24c); (4) trotz der Schwankungen bleiben die langfristigen Mittelwerte der Populationsdichten beider Arten bei unveränderten Bedingungen konstant; (5) vermindert man die Dichte bei beiden Arten im gleichen Maße, z. B. durch Jagd oder Einsatz von Pestiziden, so erholt sich aufgrund der Phasenverschiebung die Population der Beute stets π/4 vor der Population der Konsumenten. Die numerische Reaktion (numerical response) beschreibt den mechanistischen Zusammenhang der numerische Dichten beider Arten in einem Modell: Veränderung der numerischen Dichte einer Art führen zu Veränderungen der numerischen Dichte der anderen Art. Die Phasenverschiebung der Oszillationen wird auch als verspätete Dichteabhängigkeit (delayed density dependence) beschrieben.


  
    Insbesondere aus der fünften Regel lassen sich Voraussagen machen, die z. B. für die Schädlingsbekämpfung relevant sind. Vermindert man Räuber- und Beutepopulationen durch das Versprühen von Insektiziden gleichermaßen, so wird dadurch auch die Geburtenrate des Räubers und damit die Sterberate der Beute stark vermindert. Nach einer Zeitverzögerung (s. o.) führt das zu einem Anstieg der Beutedichte, während die Räuberdichte noch gering bleibt. Die Schädlinge erholen sich also schneller als die Räuber. Verfeinerte Modelle berücksichtigen die Dichteabhängigkeit des Populationswachstums: Sie legen z. B. logistisches Wachstum der Beutepopulation zugrunde, berücksichtigen Sättigungseffekte und Ansammlungen der Räuber sowie die Heterogenität des Lebensraumes.

  


  Räuber-Beute-Modell von Lotka-Volterra


  Das Modell von A. J. Lotka (1925) und V. Volterra (1926) beruht auf dem Populationsmodell für exponentielles Wachstum. Sowohl für den Räuber als auch für die Beute gilt also:
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  Die Zuwachsrate der Beutepopulation wird nun durch Fraß der räuberischen Art gemindert. Wie hoch diese Minderung ausfällt, hängt dabei von drei Faktoren ab: Von der Größe der Beutepopulation NB (je weniger Beutetiere vorhanden sind, umso weniger können gefressen werden), von der Größe der Räuberpopulation NR (je mehr Räuber vorhanden sind, umso mehr Beutetiere werden gefressen) und der Rate a, mit der jedes Räuberindividuum in der Lage ist, Beute zu finden und zu überwältigen. Die Minderung durch den Räuber wird also folgendermaßen ausgedrückt: a × NR × NB. Setzt man diesen Term in die Gleichung für das exponentielle Wachstum der Beute ein, so erhält man die Lotka-Volterra-Gleichung für die Beute:
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  Auch die Zuwachsrate der Räuberpopulation hängt von der Größe der Beutepopulation NB, der Größe der Räuberpopulation NR und der Rate a ab. Darüber hinaus spielt die Effizienz e eine Rolle, mit der die Räuber in der Lage sind, Beutetiere in Nachkommen umzuwandeln. Negativ wirkt sich die Sterberate der Räuber dR auf die Zuwachsrate aus. Die Lotka-Volterra-Gleichung für die Räuber lautet demnach:
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  Wie schon bei der Untersuchung der interspezifischen Konkurrenz, so lassen sich die Eigenschaften des Modells über die Ermittlung der Nullwachstumskurven feststellen. Es gilt also für Räuber und für Beute [image: Equation Image]
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  In Phasendiagrammen mit der Anzahl der Beuteindividuen auf der x-Achse und der Räuberindividuen auf der y-Achse lassen sich nun die Nullisoklinen für Beute und Räuber einzeichnen (Abb. 3.24). Unterhalb einer Räuberdichte von r/a nimmt die Dichte der Beute zu, ist die Räuberanzahl größer, so nimmt die Beuteanzahl ab (Abb. 3.24a). Entsprechend nimmt die Anzahl der Räuber ab, solange die Beuteanzahl kleiner ist als dR/ea und nimmt zu, sobald die Beuteanzahl größer ist (Abb. 3.24b). Durch Vektoraddition ergibt sich Abb. 3.24c, die den kombinierten Verlauf der Populationsentwicklung von Räuber und Beute zeigt. Aus einem Bereich mit niedriger Populationsgröße bei Räubern und Beute (links unten) bewegt sich das System in einen Bereich mit hoher Anzahl der Beute, aber immer noch niedriger Anzahl der Räuber (rechts unten). Von dort aus kommt das System in einen Bereich, in dem sowohl die Beute als auch die Räuberpopulationen groß sind (rechts oben), bis schließlich die Beutepopulation wieder abnimmt. Dieser Verlauf lässt sich besonders gut in einer Graphik verfolgen, in der die beiden Populationsgrößen auf der y-Achse und der Zeitverlauf auf der x-Achse dargestellt werden (Abb. 3.24d). Das mathematische Räuber-Beute-Modell von Lotka und Volterra sagt also zyklische Populationsschwankungen von Räuber und Beute voraus, wobei die Räuberanzahl der Beuteanzahl verschoben folgt.
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  Abb. 3.24 Das mathematische Räuber-Beute-Modell von Lotka und Volterra. Die beiden oberen Abbildungen zeigen die Lage der Nullisoklinen der Beutepopulation (a) und der Räuberpopulation (b) und die Populationsentwicklung in Abhängigkeit von der Individuenanzahl der jeweils anderen Art. Im Bereich der Nullisoklinen bleibt die Population konstant. Ein Phasendiagramm mit Vektoraddition zeigt den Gesamtverlauf der Populationsentwicklung aus einem Bereich mit niedriger Populationsgröße bei Räuber und Beute (links unten) zu einem Bereich mit größeren Beute- und Räuberpopulationen und zurück (c). Die Darstellung mit beiden Populationsgrößen auf der y-Achse und der Zeitverlauf auf der x-Achse zeigt die zyklischen Populationsschwankungen von Räuber und Beute (d).


  
    Direkte und indirekte Regulation der Populationsgröße durch Parasiten. An Meeresküsten sind parasitische Saugwürmer (Trematoden) von ökologischer Bedeutung. Bei ihnen können sich aus einem einzigen Ei etwa 10 000 bis 1 Million erwachsener Würmer entwickeln. Als Endwirte treten Vögel oder Seehunde auf, als primäre oder sekundäre Zwischenwirte kommen vor allem Muscheln, Schnecken sowie Fische und Krebse in Frage. Damit sind die wichtigsten Glieder des Wattenmeer-Nahrungsnetzes in den Entwicklungszyklus der Parasiten eingebunden. Im primären Zwischenwirt entwickeln sich aus dem Ei parasitische Redien, die in großen Mengen Cercarien freigeben. Die Cercarien befallen den sekundären Zwischenwirt und wandeln sich dort zur Metacercarie um. Folge des Parasitenbefalls ist eine veränderte Altersstruktur oder gar ein Massensterben des sekundären Zwischenwirtes: Für ein junges Wirtstier kann schon eine einzige Cercarie tödlich sein, bei den Erwachsenen unterdrückt der Parasitenbefall die Entwicklung der Keimdrüsen und setzt dadurch die Geburtenrate in der Zwischenwirtpopulation herab. Der Endwirt frisst den sekundären Zwischenwirt und in seinem Darm entwickeln sich die Metacercarien zu adulten Parasiten. Die Parasiteneier werden mit dem Kot des Endwirtes ausgeschieden und schließen den Kreislauf.


    In diesem Beispiel wirkt sich der Parasitenbefall vielfältig auf die Populationsgröße anderer Arten aus: Der Befall des primären Zwischenwirtes mit parasitischen Trematoden verringert die Anzahl der sekundären Zwischenwirte, obwohl diese Arten in keiner direkten Ernährungsbeziehung zueinanderstehen. Der parasitische Befall des zweiten Zwischenwirtes beeinflusst die Anzahl der Endwirte: Ein Zuwachs der parasitierten Beuteanzahl vermindert die Anzahl des zugehörigen Räubers, es tritt also eine Umkehr der Regulation von der Räuber- und Beutepopulationsgröße ein.

  


  Lotka-Volterra-Modelle vereinfachen natürliche Räuber-Beute-Interaktionen in verschiedener Hinsicht. Trotzdem können ihre Charakteristika in Laboruntersuchungen von Räuber-Beute-Paaren gut nachgewiesen werden (Abb. 3.25a). Populationen in natürlichen Ökosystemen (Abb. 3.25) weisen dagegen oft wesentlich komplexere Schwankungen auf, die sich durch komplexere Phasendiagramme mit wechselnden Phasenverschiebungen auszeichnen.
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  Abb. 3.25 Räuber-Beute-Systeme. a Populationsschwankungen von Räuber und Beute im Laborversuch. Dargestellt ist die Populationsgröße der räuberischen Milbenart Typhlodromus occidentalis (rechte y-Achse) und ihrer Beute, der Spinnmilbenart Eotetranychus sexmaculatus (linke y-Achse). b Räuber-Beute-System in der Natur. Felduntersuchungen von Räuber-Beute-Systemen zeigen nur selten so gleichmäßige, zeitversetzte Fluktuationen, wie es das Lotka-Volterra-Modell voraussagt. Das Beispiel zeigt fluktuierende Dichtekurven des Kanadaluchses und seiner Beute, dem Schneeschuhhasen. (Nach a: Huffacker, 1963; b: Hachulich, 1937.)


  Das gilt auch bei der Übertragung der Vorstellung des Räuber-Beute-Modells auf andere natürliche Systeme, z. B. Parasit-Wirt-Systeme (Abb. 3.26). Für diese Abweichungen vom Modell gibt es verschiedene Erklärungen. So hängen die Dichte von Räubern und Beute auch von Umweltfaktoren ab, die ebenfalls häufig schwanken und in Nahrungsnetze eingebettet sind, in denen die oszillierenden Populationen noch vieler anderer Arten aneinander gekoppelt sind. Auch sind Populationen oft Teil von großen Metapopulationen, in denen extreme Populationsabnahmen oder Zunahmen innerhalb der Teilpopulationen durch Wanderbewegungen ausgeglichen werden (Siehe hier).
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  Abb. 3.26 Parasit-Wirt-System. Parasit-Wirt-Systeme zeigen im Modell ähnliche zeitversetzte Fluktuationen wie Räuber-Beute-Systeme, in Felduntersuchungen sind die Schwankungen weniger deutlich. Dargestellt ist der Befall des Schottischen Moorschneehuhns (Lagopus lagopus scoticus) mit dem parasitischen Fadenwurm (Trichostrongylus tenuis). (Nach Potts, 1984.)


  Klassische funktionelle Reaktionen von Holling


  Eine weitere wichtige Vereinfachung des Räuber-Beute-Modells besteht darin, dass die linearen Interaktionsterme auf der Annahme beruhen, dass sich die Konsumptionsrate des Räubers, d. h. die Anzahl gefressener Beutetiere, nicht mit der Dichte der Beute verändert. Diese Annahme ist analog zu der Annahme einer konstanten Wachstumsrate beim exponentiellen Wachstum (Siehe hier). Eher den natürlichen Verhältnissen entspricht die Annahme, dass sich die Sättigungsrate mit der Dichte ändert und das es eine maximale Konsumptionsrate gibt. Diese Bedingungen liegen den Modellen der funktionellen Reaktion (functional response) zugrunde. Sie beschreiben die Abhängigkeit der Konsumptionsrate eines Räubers von Veränderungen der Beutedichte (Abb. 3.27). Klassische Arbeiten von Holling haben drei Typen der funktionellen Reaktion ergeben, die jeweils auf der Angriffsrate und der Handhabungszeit basieren. Während die Angriffsrate (attack rate) v. a. durch die Sucheffizienz bestimmt wird, beinhaltet die Handhabungszeit (handling time) die Zeit für die Überwältigung, den Verzehr und die Verdauung eines Beutetieres.
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  Abb. 3.27 Die drei Typen der funktionellen Reaktion.


  Bei Hollings funktioneller Reaktion vom Typ 2 ist der Anstieg der Konsumptionsrate mit der Beutedichte nicht linear, sondern wird mit zunehmender Dichte schwächer und nähert sich allmählich dem Maximum an (Abb. 3.27b). Dieser Verlauf kommt zustande, da die Suche nach Nahrung bei geringer Beutedichte zunächst einen großen Teil des Zeitaufwandes benötigt, die Angriffsrate bei niedriger Beutedichte also zunächst ebenfalls niedrig ist. Mit zunehmender Dichte nimmt der Zeitaufwand für die Nahrungssuche ab, und die Tiere sind immer mehr mit der Handhabung der Nahrung beschäftigt. Das Maximum ist erreicht, wenn bei einer hypothetischen, unendlich hohen Beutedichte keine Suche nach Beutetieren mehr nötig ist. Die maximale Konsumptionsrate, d. h. die maximale Zahl der Beuteindividuen, die verzehrt werden können, wird dann alleine durch die Handhabungszeit bestimmt. Ihre Höhe entspricht dann dem Kehrwert der Handhabungszeit. Die funktionelle Reaktion vom Typ 2 ist in dem System von Holling die mechanistisch einfachste und alle anderen funktionellen Reaktionen können von ihr abgeleitet werden.


  Eine funktionelle Reaktion vom Typ 1 (Abb. 3.27a) tritt dann auf, wenn die Bearbeitung der Nahrung praktisch keinen Aufwand erfordert (Handhabungszeit = 0)wie es beispielsweise bei Tieren der Fall ist, die wie Wasserflöhe oder Bartenwale ihre Nahrung aus dem Wasser filtrieren oder bei Herbivoren, die Pflanzen abweiden. Die aufgenommene Menge an Nahrung steigt linear mit der Menge an vorhandener Nahrung an und erreicht ein Plateau, sobald die aufgrund der Morphologie und Physiologie maximal mögliche Aufnahmerate erreicht ist.


  Eine funktionelle Reaktion vom Typ 3 (Abb. 3.27c) zeigt einen sigmoiden Verlauf, d. h. die Kurve steigt zunächst nur sehr schwach an, zeigt dann eine starke Steigung und nähert sich schließlichwie Typ 2wieder dem Maximum an. Für diesen Verlauf gibt es unterschiedliche Gründe. Bei konstanter Handhabungszeit kann es sein, dass die Angriffsrate in Bereichen niedriger Beutedichte schwächer ansteigt als in Bereichen hoher Beutedichte, weil die Räuber erst lernen müssen, die Beute zu finden oder noch eine alternative Beute haben und erst ab einer bestimmten Dichte verstärkt auf den untersuchten Beutetyp umsteigen (switching). Es ist auch möglich, dass die Handhabungszeit ab einer bestimmten Dichte immer kürzer wird, weil die Räuber lernen, die neue Beute zu überwältigen oder zu verzehren. Alternativ kann eine funktionelle Reaktion vom Typ 3 auch auftreten, wenn die Beute ein Refugium besitzt, das sie bei niedrigen Dichten vor Prädation schützt. Ein solches Refugium kann räumlicher Art sein, wenn der Räuber einen bestimmten Habitatraum nicht erreichen kann; es kann aber auch ein Körpergrößerefugium sein, bei dem ein Teil der Beutepopulation zu groß oder zu klein für den Konsum durch den Räuber ist.


  Neben diesen drei Grundtypen der funktionellen Reaktionen gibt es eine große Anzahl weiterer Modelle, die versuchen, die natürlichen Verhältnisse noch besser abzubilden. So weisen die klassischen funktionellen Reaktionen von Holling keine Abhängigkeit von der Dichte der Räuber auf. Sobald die Räuber Interferenzverhalten zeigen, also einen Teil ihrer Zeit mit intraspezifischer Konkurrenz verbringen, sind diese Modelle nicht exakt. Räuberabhängige funktionelle Reaktionen (predator-dependent functional responses) berücksichtigen Interferenz zwischen Räuberindividuen. Dabei wurde intensiv diskutiert, ob die Interferenz von der Räuberdichte alleine abhängt oder von dem Verhältnis zwischen Räuber- und Beutedichte, wie es von verhältnisabhängigen funktionellen Reaktionen (ratio-dependent functional responses) beschrieben wird.


  Als Rosenzweig-Mac Arthur-Modelle werden Modelle bezeichnet, bei denen nicht lineare funktionelle Reaktionen in populationsdynamische Räuber-Beute Modelle implementiert werden. Interessanterweise führen Modelle mit funktionellen Reaktionen vom Typ 2 dabei meist zu instabilen oder stabilen („limit cycle“) Oszillationen. Modelle mit funktionellen Reaktionen vom Typ 3 ergeben dagegen in der Regel ein stabiles Gleichgewicht von Räuber- und Beutedichten ohne Oszillationen. Zudem kommt es in Modellen mit funktionellen Reaktionen vom Typ 2 zu paradoxen Effekten von Nährstoffanreicherungen (paradox of enrichment): Verbesserungen der Wachstumsbedingungen der Beute führen zwar zu höheren mittleren Populationsdichten, sie erzeugen aber auch Oszillationen mit größerer Amplitude. Diese führen letztendlich zum Aussterben beider Populationen, wenn die Minima der Beutedichten unter eine kritische Aussterbegrenze absinken. Diese paradoxen Nährstoffeffekte wurden zuerst in Modellrechnungen prognostiziert und dann in einfachen Laborversuchen beobachtet. Der Nachweis in natürlichen Ökosystemen gelang aber nur in manchen Fällen. Erklärungen dafür bietet eine reduzierte Prädation bei niedrigen Beutedichten, die beispielsweise durch räumliche Refugien oder induzierte Verteidigungen (inducible defences) bedingt sein kann. Generell können solche Refugialeffekte bei niedrigen Beutedichten auch durch eine funktionelle Reaktion vom Typ 3 beschrieben werden.


  
    


    Konsumenten: Ernähren sich von anderen lebenden Organismen.


    Generalisten: Attackieren eine Vielzahl auch nicht verwandte Arten.


    Spezialisten: Attackieren nur wenige und häufig eng verwandte Arten.


    Monophage: Fressen Arten derselben Gattung.


    Oligophage: Fressen Arten derselben Familie.


    Polyphage: Fressen Arten verschiedener Familien.


    Top-down-Kontrolle: Kontrolle der Populationsdichte einer Art durch die darüber liegende trophische Ebene, z. B. durch Prädation.


    Bottom-up-Kontrolle: Kontrolle der Populationsdichte einer Art durch die darunter liegende trophische Ebene oder durch ihre Ressourcen über intraspezifische Konkurrenz.


    Hypothese der biochemischen Koevolution von Pflanzen und Herbivoren: Erklärt die Entstehung der hohen Diversität bei Angiospermen, herbivoren Insekten und sekundären Pflanzeninhaltsstoffen über einen koevolutionären Wettlauf zwischen Pflanzen und Pflanzenfressern.


    Biologische Schädlingsbekämpfung: Bekämpfung von pflanzlichen und tierischen Schädlingen mithilfe ihrer natürlichen Feinde, d. h. Pflanzenfressern, Räubern, Parasitoiden oder Mikroorganismen.


    Räuber-Beute Modell von Lotka-Volterra: Beschreibt die Entwicklung der Populationen von Räubern und ihren Beutetieren.


    Funktionelle Reaktion: Beschreibt die Konsumptionsrate bei Räubern in Abhängigkeit von der Beutedichte.


    Handhabungszeit: Zeit, die benötigt wird, um ein Beutetier zu überwältigen und zu fressen.

    

  


  3.5 Symbiosen und Parabiosen


  
    


    Das enge Zusammenleben von zwei Arten, die mehr oder weniger aufeinander angewiesen sind, wird heute meist als Symbiose bezeichnet. Unter Mutualismus versteht man dagegen eine eher lockere Beziehung zum gegenseitigen Vorteil. Diese Wechselbeziehungen betreffen nicht unbedingt die Ernährung, sondern möglicherweise den Schutz, die Ausbreitung oder die Fortpflanzung der Partner. Von der Parabiose profitiert nur einer der beiden Partner, für den anderen Partner ist diese Beziehung neutral. Alle drei Formen der Interaktion können unter veränderten Bedingungen leicht in eine trophische Beziehung umschlagen, bei der einer der Partner z. B. als Parasit des anderen auftritt.

    

  


  3.5.1 Symbiose


  Unter Symbiose verstand man ursprünglich lediglich ein enges Zusammenleben zweier Arten, unabhängig, ob nur eine oder beide Arten davon profitieren. Der Begriff hat jedoch im Laufe der Zeit einen Bedeutungswandel erfahren und wird heutzutage meist nur für solche engen Formen des Zusammenlebens verwendet, bei denen beide Arten einen Nutzen haben. Die Beziehung der Symbionten zueinander ist in Intensität und räumlicher Nähe unterschiedlich abgestuft, sie reicht von einer lockeren Partnerschaft (Allianz), über wechselseitigen Nutzen ohne enges Zusammenleben (Mutualismus) bis zu einem Zusammenhalt, der für das Überleben beider Partner obligatorisch ist, der Symbiose im engeren Sinne (Eusymbiose) (Tab. 3.6). Eusymbiosen können so eng sein, dass sie zur Definition neuer taxonomischer Gruppen führten: Die Bildung der Eukaryoten lässt sich auf eine Symbiose mit Prokaryoten zurückführen (Endosymbiontentheorie, Siehe hier). Flechten entstehen durch eine Symbiose von Pilz und Cyanobakterien bzw. Grünalgen und entwickeln Stoffe und Eigenschaften, die bei den einzelnen Partnern unbekannt sind. Dabei profitiert der Pilz von der Photosynthese der Alge, während die Alge in Lebensräume vordringt, die sonst zu trocken wären ([image: Image Missing]Mikrobiologie).


  Besonders bei eusymbiotischen Beziehungen lassen Spezialanpassungen erkennen, dass die Partner einer langen gemeinsamen Evolution mit koordinierten Selektionsprozessen unterworfen waren. Eine Symbiose kann sich im Grunde aus jeder der oben beschriebenen Form einer trophischen Beziehung entwickeln. Viele Endosymbiosen lassen sich auf ein Räuber-Beute-Verhältnis zurückführen, bei dem phagocytierte Zellen nicht verdaut, sondern intrazellulär verwahrt und genutzt wurden. Solche endosymbiotischen Grünalgen bei einigen limnischen Ciliaten, Schwämmen und Hydrozoen werden als Zoochlorellen bezeichnet, endosymbiotische Dinoflagellaten der marinen Foraminiferen, Schwämme und Korallen als Zooxanthellen. Parasitische Bodenbakterien werden in den Wurzelknöllchen der Leguminosen zu Symbionten, von denen die ursprünglich geschädigte Wirtspflanze profitiert ([image: Image Missing]Botanik). Insekten fraßen zunächst zum Schaden der Blütenpflanzen vom Pollen und entwickelten sich zu nützlichen Bestäubern, wobei die Partner durch immer mehr Spezialanpassungen aneinander gebunden wurden ([image: Image Missing]Botanik). Die Koexistenz von Konkurrenten wird durch „kleine Geschenke“ stabilisiert und ein zunächst parabiotischer Partner wird eher geduldet, wenn sich daraus ein Nutzen ziehen lässt. Symbiosen reagieren wegen der Feinabstimmung der Partner empfindlich auf Veränderungen: Die Symbiose zwischen Waldbäumen und Mykorrhiza -Pilzen wird durch Bodenversauerung gefährdet, Flechten vertragen keine Luftverschmutzungen und werden daher als Indikatoren für die Luftqualität herangezogen.
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  Abb. 3.28 Eusymbiosen. a Eusymbiose zur Verbesserung der Ernährung: Riffbildende Steinkorallen (Madreporaria, hier die Hirnkoralle, Platygyra sp.) sind obligat mit Zooxanthellen (Dinoflagellaten der Gattung Symbiodinium) vergesellschaftet. Diese sind durch die Grünfärbung der Kolonie gut zu erkennen und tragen durch Photosyntheseprodukte zur Ernährung der Steinkorallen bei. Steinkorallen bilden durch ihr Kalkskellett Siedlungsraum für eine Vielzahl von Organismen, die sich hier temoporär oder dauerhaft einmieten (Symphorie, Metabiose; hier ein Schleimfisch, Blennidae). b Eusymbiose zur Verbesserung des Schutzes vor Fraßfeinden: Der Einsiedlerkrebs Eupagurus prideauxi ist obligatorisch mit der Actinie Adamsia palliata vergesellschaftet, die durch ihr Nesselgift den Schutz gegen Fraßfeinde (insbesondere Kraken) verbessert. Am Hinterende ist der Krebs zudem mit Hydrozoen besiedelt (Symphorie). (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  Tab. 3.6 Typen und Beispiele symbiotischer Beziehungen.
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  Viele Symbionten sind auch ohne ihren Partner lebensfähig, ihr Populations- oder Individualwachstum ist dann aber vermindert. Verglichen mit Parasitenpopulationen sind symbiotische Arten nur geringen Schwankungen der Populationsdichte unterworfen, sie leben mit ihrem Symbiosepartner in einem breiteren Toleranzbereich als alleine. Mathematische Modelle von Symbiosen sagen unbegrenztes Wachstum der beiden Partner voraus, erst die Berücksichtigung weiterer Arten führt zu realistischeren Ergebnissen. Tatsächlich hängen die Vorteile einer Symbiose in vielen Fällen davon ab, dass noch mindestens eine weitere (konkurrierende oder räuberische Art) vorhanden ist: Bei den sogenannten Myrmekophyten (Ameisenpflanzen, z. B. Acacia, Macaranga) vertilgen symbiotische Ameisen phytophage Arten und konkurrierende Pflanzen, als Gegenleistung erhalten sie Wohnung und eventuell Nahrung von der Ameisenpflanze.


  
    Die Wirkung von Symbiosen kann bis zur Bildung ganzer Lebensräume reichen. Die Korallenriffe im Küstenbereich tropischer Gewässer bilden eine vielfältige und produktive Gemeinschaft, die ohne die Symbiose von Anthozoen und einzelligen Dinoflagellaten (Zooxanthellen) nicht denkbar wäre. Die Zooxanthellen in dem Gewebe der Korallentiere bestimmen die braune, grüne oder blaue Färbung der Korallen. Alle Korallen scheiden nach unten einen Sockel aus Calciumcarbonat ab, riffbildende Mengen entstehen aber nur bei ausreichender Lichtversorgung und ganzjährigen Temperaturen über 20 °C. Das Korallengewebe überzieht dieses Kalkgestein als lebende Außenschicht. Die Symbiose besteht in einem unmittelbaren Stoffaustausch von Assimilaten und Sauerstoff der Alge gegen Kohlendioxid und Stickstoffverbindungen der Hohltiere. In welcher Weise die Zooxanthellen die Bildung des Calciumsockels fördern, wird im Einzelnen noch immer nicht ganz verstanden. Eine klassische Vorstellung besteht darin, dass die Symbiose folgende Gleichgewichtsreaktion beeinflusst:
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    Unter Lichteinwirkung entziehen die Zooxanthellen Kohlendioxid durch Photosynthese, dadurch verschiebt sich das Gleichgewicht nach rechts und Calciumcarbonat fällt aus. Allerdings erklärt das nicht, warum auch in der Dunkelheit Korallen mit Zooxanthellen schneller wachsen als ohne und warum im Licht Korallen mit mehr Zooxanthellen nicht unbedingt schneller calcifizieren. Möglicherweise begünstigen die Zooxanthellen Transportvorgänge im Polypen oder verbrauchen Phosphatmetabolite, die der Calcifizierung abträglich sind.

  


  Infochemikalien in symbiotischen Beziehungen


  Synomone sind Infochemikalien, von denen sowohl der wahrnehmende Organismus als auch der abgebende Organismus profitieren (Abb. 3.13). Sie kommen daher besonders in mutualistischen oder symbiotischen Beziehungen vor. Das bekannteste Beispiel sind Blütenduftstoffe, mit denen Pflanzen ihre Bestäuber, also Bienen, Schmetterlinge oder bei vielen tropischen Pflanzen auch Fledermäuse anlocken. Die Pflanzen profitieren in diesen Beziehungen vom Pollentransport zwischen Blüten, die Bestäuber von dem angebotenen Nektar. Weniger bekannt ist, dass Pflanzen auch mutualistische Beziehungen zu den natürlichen Feinden der Herbivoren unterhalten, die an ihnen fressen. Viele Pflanzen reagieren auf den Fraß und sogar auf die Eiablage von Herbivoren mit der Abgabe von Duftstoffen, welche Räuber und Parasitoide der Herbivoren anlocken. Diese fressen bzw. parasitieren die Herbivore und ersparen den Pflanzen dadurch die Fraßschäden. Sowohl die Pflanzen als auch die Karnivoren profitieren also von den Duftstoffen. Da ihre Abgabe erst durch die Herbivoren induziert wird, werden sie als herbivoreninduzierte Synomone (HIS) bezeichnet. Ihre Abgabe erfolgt entweder als lokale Abgabe an der Stelle des Befalls oder das Signal wird durch die Pflanze transportiert und erfolgt auch in anderen Pflanzenteilen (systemische Abgabe). Die Entdeckung der HIS als weit verbreitetes Phänomen hat gezeigt, dass bei der Betrachtung von trophischen Beziehungen zweier Arten auch stets das Umfeld mit beachtet werden muss. Die Untersuchung der Beziehung zwischen Pflanzen und ihren Herbivoren ist unvollständig, wenn nicht auch die natürlichen Feinde der Herbivoren mit einbezogen werden, und bei der Betrachtung einer Parasitoid-Wirts-Beziehung darf die Fraßpflanze des Wirtes nicht fehlen.


  3.5.2 Parabiosen


  Systeme aus zwei Arten, bei denen eine Art den alleinigen Nutzen hat, während für die andere Art keine Nachteile oder Vorteile ersichtlich sind, werden als Parabiosen bezeichnet. Profitiert eine Art von der Nahrung der anderen, spricht man von Kommensalismus. Dieser Begriff wird von einigen Autoren im weiteren Sinne, also synonym zu Parabiose benutzt. Eine parabiotische Beziehung kann sich aber auch auf die Nutzung von Wohnraum, Schutz oder Transport beziehen (Abb. 3.29a, Tab. 3.7). Viele Parabiosen haben Übergänge zum Parasitismus (Abb. 3.29b) oder zur Symbiose und dürften mit diesen in einem evolutionsbiologischen Zusammenhang stehen. Oft kann man erst nach genauer Analyse feststellen, ob der parabiotische Partner nicht doch einen Nutzen hat oder Schaden davonträgt. So lebt zum Beispiel der Muschelwächterkrebs (Pinnotheres pisum) als Mitesser in der Mantelhöhle von Austern (Ostrea edulis) oder Miesmuscheln (Mytilus edulis), gelegentlich frisst er aber zum Nachteil seiner Partner vom Muschelgewebe, erweist sich also als Parasit. Krustenförmige Kolonien des Stachelpolypen (Hydractinia) wachsen auf Strandschneckenhäusern, die von Einsiedlerkrebsen (Pagurus bernhardus) bewohnt werden. Die Polypenkolonie nutzt die bewegliche Unterlage und profitiert gelegentlich wohl auch von den Mahlzeiten des Einsiedlers. Diese für den Einsiedlerkrebs zunächst neutrale Beziehung (Parabiose) erweist sich als beiderseits nützlich (Symbiose), sobald die Schneckenschale für den wachsenden Krebs zu klein wird: Durch das Wachstum des Stachelpolypen am Schalenrand wird das Gehäuse indirekt vergrößert und erspart dem Krebs einen Umzug.
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  Abb. 3.29 Parabiose und Parasitismus. a Parasitismus bei Pflanzen: Pflanzen der Gattung Orobanche (Sommerwurz; Orobanchaceae) parasitieren mit ihren Wurzeln auf Nachbarpflanzen und versorgen sich hierdurch mit Mineralstoffen und organische Substanzen, was ihnen eine heterotrophe Ernährung ohne Photosynthese erlaubt; sie besitzen daher keine grünen Pflanzenteile. b Phoresie: Temporäre Assoziation zur Verbesserung der Verbreitung: Der Bücherskorpion Lamprochernes nodosus bewohnt als Räuber Ansammlungen von Dung und Aas. Sind diese erschöpft, klammert er sich z. B. an Beinen von Fleischfliegen (Sarcophagidae) fest und lässt sich zu neuen Dung- oder Aasansammlungen vertragen. (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  
    


    Symbiose: Wird heutzutage meist als enge Form des Zusammenlebens zum gegenseitigen Nutzen definiert.


    Mutualismus: Beziehung, bei der beide Partner profitieren, aber nicht unbedingt eng zusammenleben müssen.


    Parabiose: Beziehung, von der nur ein Partner profitiert und die für den anderen neutral ist.


    
      	Phoresie: Parabiose, bei der sich ein Partner vom anderen über weite Strecken transportieren lässt.


      	Kommensalismus: Parabiose, bei der sich ein Partner von den Nahrungsresten des anderen ernährt.

    

    

  


  Tab. 3.7 Typen und Beispiele für Parabiosen.


  
    
      	Parabiose-Typ

      	Beschreibung

      	Beispiel
    


    
      	Kommensalismus (Tischgemeinschaft, Mitessertum, oft auch synonym zu Parabiose gebraucht)

      	Art A ernährt sich von Nahrungsresten der Art B

      	Geier profitieren von Nahrungsresten der Raubtiere; Lotsenfische begleiten Raubfische
    


    
      	Parökie (Nachbarschaftsgesellung)

      	Art A sucht die Nachbarschaft von Art B

      	Schneehühner folgen Rentieren,

      um an die freigekratzte Vegetation zu gelangen; Solitäre Meeresvögel brüten im Schutz von Möwenkolonien
    


    
      	Synökie (Einmietung)

      	Art A wohnt bei Art B

      	Gliedertiere leben in Vogelnestern; Krebstiere leben in Polychaetenröhren
    


    
      	Epökie (Aufsiedlertum)

      	Art A lebt permanent auf Art B, ist aber kein Ektoparasit, Epizoen: Aufsiedler auf Tieren, Epiphyten: Aufsiedler auf Pflanzen

      	Glockentierchen leben auf Wasserinsekten, Seepocken bewachsen Krebse; Bromelien, Flechten wachsen auf Bäumen
    


    
      	Phoresie (Transportgesellung)

      	Art A nutzt Art B als Transport- und Verbreitungsmittel

      	Milben besetzen Käfer; Klettfrüchte verhaken im Fell von Säugern; Pilzsporen kleben an Insekten
    


    
      	Entökie (Einmietung im Körper)

      	Art A lebt vorübergehend im Körperinneren von Art B, ist aber kein Endoparasit

      	Fische (Fierasfer) leben in Seegurken; Garnelen leben in Anemonententakeln
    


    
      	Metabiose (Wegbereitung)

      	Art A liefert Lebensgrundlagen für Art B, ohne ihr direkt zu begegnen

      	Nitratbakterien liefern Nitrit für Nitritbakterien; in verlassenen Nisthöhlen des Spechts nisten Meisen oder Hummeln; Pionierpflanzen schaffen geeignete mikroklimatische Bedingungen für Folgepflanzen
    

  


  4 Ökologie der Gemeinschaften


  Ulrich Brose, Stefan Scheu, Johannes L. M. Steidle, Inge Kronberg


  4.1 Räumliche und zeitliche Struktur von Gemeinschaften


  
    


    Eine Lebensgemeinschaft (Biozönose) ist eine Gruppe von Populationen verschiedener Arten, die in einem Raum, dem Biotop, zu einer bestimmten Zeit koexistieren. Biotope können entweder durch scharfe Grenzen wie zwischen aquatischen und terrestrischen Biotopen oder durch fließende Übergänge (Ökotone) wie zwischen verschiedenen Offenlandbiotopen voneinander getrennt sein. Innerhalb der Biotope ist die räumliche Verteilung der Arten oft durch Umweltbedingungen geprägt, die zur Ausbildung von Zonen entlang von Gradienten oder Klumpungen mit Artenaggregationen führen. Die zeitliche Abfolge der Lebensgemeinschaft wird als Sukzession bezeichnet, wobei es zu einer charakteristischen Abfolge von Initial-, Folge-, Reife- und Zerfallsstadium der Biozönose kommt. Das Reifestadium wird auch als Klimaxstadium bezeichnet.

    

  


  4.1.1 Grenzen von Biotopen


  Biozönosen sind Gemeinschaften von Arten, die zu einem Zeitpunkt an einem bestimmten Ort, dem Biotop koexistieren. Biotopgrenzen definieren, wo eine Biozönose aufhört und die nächste anfängt. Vor allem Grenzen zwischen aquatischen und terrestrischen Biotopen könnten zunächst als scharfe Grenzen interpretiert werden, aber viele Arten wechseln zwischen den Biotopen (z. B. Amphibien) oder haben Entwicklungsstadien in beiden Ökosystemtypen (z. B. viele Insekten mit aquatischen Larvalstadien und terrestrischen Adultstadien). Für diese Arten besteht die strikte Abgrenzung zwischen aquatischem und terrestrischem Biotop nicht. Die Abgrenzung von terrestrischen oder aquatischen Biotopen untereinander ist oft noch viel weniger scharf. Ökotone entstehen in den Grenzbereichen zwischen verschiedenen Biotopen. Beispiele sind Uferstreifen an Binnengewässern oder Meeresküsten, Waldränder oder Hecken. Hier gehen die verschiedenen abiotischen Faktoren der benachbarten Biotope ineinander über und die Biozönosen mischen sich, was zu einem Anstieg der Artenanzahlen führt.


  Der kontinuierliche zeitliche Wandel der Biozönosen in der Sukzession bedingt unscharfe zeitliche Grenzen. Ein Beispiel ist die Sukzession von Grasland- über Busch- zu Waldlebensgemeinschaften in gemäßigten Breiten. Viele Buschlebensgemeinschaften teilen Arten sowohl mit Grasländern als auch mit Wäldern, sodass eine klare zeitliche Abgrenzung der Biozönosen nicht möglich ist. Wegen dieser unscharfen räumlich-zeitlichen Grenzen von Biozönosen untersucht die Ökologie von Gemeinschaften ökologische Muster und Prozesse auf der Ebene der Lebensgemeinschaften – entweder an einem Punkt im Raum-Zeit-Kontinuum oder unter Berücksichtigung der räumlichen und zeitlichen Veränderung. Dadurch ist ein Konzept von scharfen räumlich-zeitlichen Grenzen der Ökosysteme keine notwendige Bedingung für die Untersuchung der Ökologie von Gemeinschaften.


  4.1.2 Räumliche Struktur von Gemeinschaften


  Genau wie die Verteilung von Individuen folgt auch die Verteilung von Arten im Raum drei Typen: zufällig, regelmäßig (oft zoniert) oder geklumpt (Abb. 3.2). Die regelmäßige Verteilung der Arten im Biotop ist oft nicht gleichmäßig, sondern orientiert sich an der räumlichen Struktur des Biotops. In den verschiedenen Höhenlagen eines Berges, in den Überschwemmungszonen der Ufer von Seen und Meeresküsten sowie entlang anderer starker Umweltgradienten kommen sessile Organismen wie Pflanzen, Flechten, Seepocken, Korallen in bandförmigen Zonen vor (Abb. 4.1). Entlang solcher Umweltgradienten besteht eine Abstufung einer prägenden Umweltbedingung (z. B. Temperatur oder Salzgehalt, Siehe hier) oder einer Ressource (z. B. Feuchtigkeit oder Lichtintensität, Siehe hier), wodurch die Lebensbedingungen der Arten entscheidend geprägt werden. Die unterschiedlichen Fundamentalnischen der Arten bestimmen ihre potenziellen Verbreitungen entlang des Gradienten. Interaktionen und das Vorkommen von Ressourcen bestimmen die Realnischen der Arten (Siehe hier) und limitieren die reale Verbreitung der Arten entlang der Gradienten. Zusammen bedingen Umweltgradienten, Interaktionen und die Verteilung von Ressourcen die Ausbildung von räumlichen Zonen der Artenzusammensetzung sowohl von sessilen als auch von mobilen Arten. Theoretisch lassen sich in Biozönosen verschiedene Arten der Zonierung unterscheiden (Abb. 4.1): Benachbarte Zonen können ein unterschiedliches Arteninventar mit parallelen Dichtemaxima der Arten aufweisen oder sie haben Arten gemeinsam, die Dichtemaxima der Arten sind aber versetzt. In beiden Fällen können die Zonen entweder scharf abgegrenzt sein oder überlappen. In den meisten natürlichen Biozönosen weisen die unterschiedlichen Zonen eine starke Überlappung des Arteninventars auf, wobei die Dichtemaxima der Populationen versetzt sind. Die unterschiedlichen Dichten der Arten und Dominanzen einzelner Arten führen zu der charakteristischen Zonierung der Biozönosen.


  [image: Image Missing]


  Abb. 4.1 Zonierung. Theoretisch kann eine Zonierung von Populationen entlang eines Gradienten verschiedene Muster bilden: a Jede Zone enthält typische Artengruppen, die Dichtemaxima der Arten verlaufen parallel, die Zonen sind scharf abgegrenzt. b Jede Zone enthält typische Artengruppen, die Dichtemaxima der Arten verlaufen parallel, die Zonen überlappen. c Benachbarte Zonen enthalten gemeinsame Arten, die Dichtemaxima der Arten sind versetzt, die Verteilungen sind scharf abgegrenzt. d Benachbarte Zonen enthalten gemeinsame Arten, die Dichtemaxima der Arten sind versetzt, die Verteilungen überlappen. In realen Biozönosen trifft man häufig Muster d an. (Nach Whittaker, 1970.)


  
    


    Gradientenanalysen nutzen die unterschiedliche Artenzusammensetzung entlang eines Gradienten für Rückschlüsse auf die Stärke des primären Umweltfaktors. Die Artenzusammensetzung und der Umweltfaktor werden auf exemplarischen Probeflächen bestimmt. Klassifizierungsanalysen (z. B. Clusteranalysen) erlauben es, die Arten nach der räumlichen Ähnlichkeit ihres Vorkommens oder ihrer Dichten zu gruppieren. Das Vorkommen bestimmter Gruppen kann anschließend mit der Stärke des Umweltfaktors korreliert werden. In Ordinationsanalysen (z. B. kanonische Korrespondenzanalyse) werden die Dichten der Arten und die Stärke von Umweltfaktoren gleichzeitig analysiert. Dabei wird durch mit den Umweltfaktoren korrelierten Achsen ein multidimensionaler Raum aufgespannt, der die Verteilung der Arten maximiert. Beide Methoden finden Anwendung in der Bioindikation von Umweltfaktoren und in der Analyse der relevanten Umweltfaktoren einer Biozönose. Gradientenanalysen können aufwendige Messungen von Umweltfaktoren wie Bodenfruchtbarkeit oder Schwermetallgehalte ersetzen.

    

  


  Nicht alle Artenverteilungen folgen linearen Umweltgradienten. Oft bilden Artenverteilungen Klumpungen (patches) mit einem zufälligen Zentrum und abnehmenden Dichten mit zunehmender Distanz zum Zentrum (Abb. 4.2). Diese Klumpen sind oft nicht mit Umweltbedingungen korreliert. Stattdessen führen biotische Prozesse wie eine zufällige Besiedlung zur Ausbildung des Zentrums. Dichteabhängige Vermehrung der Individuen führt zu einem autokorrelierten Dichteanstieg rund um das zufällige Zentrum, wodurch charakteristische Klumpungen in der Biozönose entstehen (Abb. 4.2). Diesem Prozess entsprechend deuten die Klumpungen in der Artenverteilung oft auf biotische Prozesse wie Dispersion und Reproduktion hin, aber sie können auch auf geklumpten (patchy) abiotischen Mustern beruhen. Nur im letzteren Fall beruhen auch die Klumpungen auf abiotischen Gradienten.
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  Abb. 4.2 Klumpung kann durch einen mehrstufigen Besiedlungsprozess entstehen. 4 a Eine Art besiedelt ein Biotop zuerst mit einem Individuum an einem zufälligen Ort. b Die Nachkommen des ersten Individuums besiedeln das Biotop in unmittelbarer räumlicher Nähe. c Weiteres Fortschreiten dieses autokorrelierten Besiedlungsprozesses kann zu Klumpen führen.


  4.1.3 Zeitliche Struktur von Gemeinschaften


  Sukzession beschreibt die Entwicklung von Biozönosen in der Zeit. Die Biozönosen primärer Sukzessionsstadien besiedeln freie Flächen – entweder nach deren Entstehung oder nach der Zerstörung einer vorhergehenden Biozönose. Die Kombination der Faktoren Kolonisierungsfähigkeit, Ressourcenverfügbarkeit, biotische Interaktionen und abiotische Bedingungen bestimmt nun, welche Arten eine Fläche besiedeln. Durch diese Besiedlung kommt es zu einer Veränderung der Faktoren, wodurch neue Arten einwandern können und das folgende Sukzessionsstadium bilden. Folgende Sukzessionsstadien lassen sich normalerweise unterscheiden (Abb. 4.3):
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  Abb. 4.3 Sukzession. Vergleicht man die zeitlich veränderten Biomasse- und Produktionsdaten in einer Phytoplanktonkultur (a) und einem Wald (b), so ergibt sich ein weitgehend übereinstimmendes Sukzessionsmuster: Im Initial- und Folgestadium wächst die Biomasse und erreicht im Reifestadium ein Plateau. Aufbau und Abbau von Biomasse sind jetzt ausgeglichen. Die Nettoprimärproduktion (PN) steigt im Initialstadium, erreicht im Folgestadium die höchsten Werte und sinkt im Reifestadium wieder ab. Die Nettoprimärproduktion ergibt sich als Differenz zwischen gemessener Bruttoprimärproduktion (PB) und Respiration (R), also als schattierte Fläche zwischen (PB)- und (R)-Kurve. Auf das Reifestadium kann ein Zerfallsstadium folgen und die Sukzession startet neu. (Nach a: Cooke, 1967; b: Kira, 1967.)


  
    	Im Initialstadium treffen kurzlebige Pionierarten ein, die sich stark vermehren und die Biomasse schnell vergrößern. Bei diesen Arten handelt es sich meist um typische r-Strategen.


    	Im Folgestadium werden die Pioniere durch konkurrenzfähigere, langlebige Arten verdrängt. Es wird mehr Biomasse gebildet als abgebaut, dadurch können sich Konsumenten ansiedeln, die durch ihre Fraßaktivität einen Eintritt in das Reifestadium verzögern oder verhindern können.


    	Im Reifestadium (Endphase, Klimax) einer Sukzession sind Aufbau und Abbau von Biomasse in etwa ausgeglichen. Es besteht ein weitgehendes Fließgleichgewicht zwischen Verlusten und Zuwächsen, die Produktion ist vergleichsweise gering, und K-Strategen überwiegen.


    	Im Zerfallsstadium bricht die Biozönose zumindest lokal zusammen, wodurch ein erneuter Sukzessionsstart mit dem Initialstadium ermöglicht wird.

  


  
    Klimax-Konzepte: Nach dem Monoklimax-Konzept gehen alle Sukzessionen auf ein einziges Klimaxstadium zu, das nur von der jeweiligen geographischen Region abhängt. So ist das Klimaxstadium in mitteleuropäischen Lagen der Rotbuchenwald, und sowohl die Sukzessionen an Land (Xeroserien) als auch die im Wasser (Hydroserien) entwickeln sich letztlich dorthin. Nach dem Polyklimax-Konzept sind auch bei gegebenen großklimatischen Bedingungen verschiedene Endstadien denkbar, örtliche Bodenverhältnisse und lokalklimatische Bedingungen beeinflussen das Endstadium der Vegetation. Da das Erreichen des Klimaxstadiums in sehr langfristigen klimatischen Zeiträumen stattfindet, entziehen sich Mono- und Polyklimax-Konzept einer verifizierbaren Analyse. Als Planungsgrundlage für Naturschutz und Landschaftspflege werden vielfach kartographische Darstellungen der potenziellen natürlichen Vegetation herangezogen. Im Gegensatz zum Klimaxstadium entwickelt sich die potenzielle natürliche Vegetation nicht allmählich, sondern ist ein abstrakter hypothetischer Vegetationszustand. Ausgangspunkt sind die gegebenen Standortbedingungen, die zum Teil irreversibel durch Versiegelung, Aufspülung, Abtorfung und andere Einflüsse des Menschen verändert sind. Die potenzielle natürliche Vegetation gibt den gedachten Landschaftszustand an, der sich unter den aktuellen Umweltbedingungen einstellen würde, sobald alle unmittelbaren, reversiblen anthropogenen Nutzungen, z. B. Mahd, Düngung, Beweidung, ausgeschlossen werden. Diese potenzielle natürliche Vegetation wird der realen Vegetation gegenübergestellt und ist damit ein Maß für das biotische Potenzial eines Standortes.

  


  Verschiedene Konzepte betonen, ob Sukzessionen in einem Reifestadium (Klimax) enden oder zyklisch verlaufen und vom Reifestadium über ein Zerfallsstadium wieder in das Initialstadium führen. Diese unterschiedlichen Konzepte koexistieren oft auf unterschiedlichen räumlichen Skalenebenen. In kleineren räumlichen Ausschnitten einer Landschaft treten Sukzessionsstadien nacheinander auf: Dynamische Störungen erzeugen Lücken im Reifestadium, in denen die Sukzession durch Initial- und Folgestadien wieder zum Reifestadium führt. Kleinere Waldbereiche von wenigen Quadratmetern entwickeln sich von einem Stadium mit Pioniergehölzen zum Klimaxstadium (i. d. R. Rotbuchen-Altbestand in Mitteleuropa). In größeren Ausschnitten derselben Landschaft treten alle Sukzessionsstadien gleichzeitig auf: Nebeneinander tauchen in Landschaften mit dynamischen Störungen dadurch Flächen mit unterschiedlichen Sukzessionsstadien auf. Der gesamte Wald weist ein Mosaik von Pionierflächen, Klimaxstadien und Zerfallsstadien (z. B. Windwurf oder Brandflächen) auf. Dieses Konzept eines dynamischen Sukzessionsmosaiks beinhaltet zyklische Aspekte (auf kleineren räumlichen Skalenebenen) und Klimaxkonzepte (auf größeren räumlichen Skalenebenen).


  Bei autotrophen Sukzessionen wie in den frühen Stadien der Sukzession der Phytoplanktonkultur und des Waldes (Abb. 4.3) übertrifft die Primärproduktion (P) die Gesamtrespiration (R) der Biozönose: Das P/R-Verhältnis ist größer als eins (Abb. 4.4). Sukzessionen auf Windwurfflächen im Wald oder in neuen Seen gehören zu dieser Kategorie. Im Gegensatz dazu sind heterotrophe Sukzessionen durch eine Gesamtrespiration gekennzeichnet, die höher ist als die Primärproduktion: Das P/R-Verhältnis ist kleiner als eins (Abb. 4.4). Es handelt sich hier um Biozönosen, die Ressourcen abbauen. Dazu gehören Besiedlungsfolgen beim Abbau von Dunghaufen, Kadavern, Baumstümpfen, Strandanwurf oder die Selbstreinigungsstrecke eines Fließgewässers. Langfristig entwickeln sich beide Sukzessionstypen zu einem P/R-Verhältnis von eins im Reifestadium (Abb. 4.4). Bei der autotrophen Sukzession handelt es sich hier um das Klimaxstadium, wohingegen bei der heterotrophen Sukzession alle Organismen absterben oder in Überdauerungsstadien übergehen, sobald die abzubauenden Ressourcen aufgebraucht sind.
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  Abb. 4.4 Sukzessionstypen. Autotrophe Sukzessionen sind durch ein Verhältnis von Primärproduktion (P) zur Gesamtrespiration (R) von P/R > 1 charakterisiert; heterotrophe Sukzessionen weisen ein P/R < 1 auf. Im Reifestadium der Sukzession stellt sich ein P/R = 1 ein. (Nach Odum, 1956.)


  Verschiedene biologische Prozesse prägen den Ablauf der Sukzession: Kolonisierung, Konkurrenz, Begünstigung (facilitation) und Konsum. Die während der Sukzession zu beobachtende Verschiebung von Arten mit besonderer Fähigkeit zur Kolonisierung von neuen Flächen (r-Strategen) zu Arten mit hoher Konkurrenzstärke (K-Strategen) wird als Kolonisierungs-Konkurrenz Trade-off (competition-colonization trade-off) bezeichnet. In frühen Sukzessionsstadien ist die Fähigkeit zur Kolonisierung von Flächen von besonderer Bedeutung für den Erfolg von Arten. Mit zunehmender Biomassendichte auf einer Fläche während der Sukzession gewinnt die Konkurrenzstärke der Arten an Einfluss auf ihren Erfolg. Auf offenen Böden siedeln sich oft zuerst Pflanzenarten mit kleinen, windverbreiteten Samen an. Diese oft kleinen Arten werden anschließend von größeren, konkurrenzstärkeren Arten verdrängt.


  Häufig bedingt auch Begünstigung (positive Interaktionen) die Abfolge der Arten während der Sukzession. Dies ist von besonderer Bedeutung, wenn Arten die Verfügbarkeit von Ressourcen verändern. Beispielsweise siedeln in Kahlschlägen des Waldes zunächst einjährige Lichtpflanzen, in ihrem Schatten keimen mehrjährige Schattenpflanzen und verdrängen die Pioniere. Absterbender Strandhafer in den Weißdünen der Meeresküsten reichert den Sand mit Humusstoffen an und bereitet den Boden für weitere Gefäßpflanzen, die spätere Sukzessionsstadien der Grau- und Braundünen charakterisieren. Die Metabiose ist ein Extremfall solcher interspezifischen Begünstigungen, die den Verlauf einer Sukzession beeinflussen. Hier schafft eine Art die Lebensbedingungen für die zeitlich folgende Art: Z. B. bilden Nitrosomonas-Bakterien aus Ammoniak Nitrit, das dann von Nitrobacter zu Nitrat weiter verarbeitet wird und damit erst das Gedeihen höherer Pflanzen ermöglicht.


  Der Konsum (Konsumption) von Arten kann einen prägenden Einfluss auf die Sukzession haben, wenn kolonisierende Konsumenten eine biotische Ressource in ihrer Biomassendichte reduzieren oder ganz eliminieren. Dieser Konsumdruck kann den Konkurrenzdruck der reduzierten Ressourcenart auf andere Arten mindern und dadurch zu einer Verschiebung im Artengefüge führen. Die Kolonisierung eines Grünlandes durch Herbivore kann zu einer Verschiebung des pflanzlichen Artengefüges hin zu resistenten Arten führen, die oft eine Verholzung oder Dornen aufweisen. Von diesen autogenen Schrittmachern einer Sukzession lassen sich allogene Mechanismen abgrenzen, also abiotische Faktoren, die von außen auf die biozönotische Abfolge einwirken: Ein Anstieg des Grundwasserspiegels verändert das Artenspektrum im Auwald, Niederschläge waschen das Meersalz in den Primärdünen aus und ermöglichen das Wachstum salzempfindlicherer Arten.


  
    


    Das Management der Sukzession ist eine der Hauptaufgaben des Naturschutzes in Mitteleuropa. Als Konsequenz der dichten menschlichen Besiedlung, der Industrialisierung und der intensiven agrarischen und forstlichen Nutzung der Landschaft sind großräumig-naturnahe Flächen mit einem Mosaikzyklus der Sukzessionsstadien fast vollständig verschwunden. Viele der in Mitteleuropa seltenen und vom Aussterben bedrohten Arten gehören zu den Biozönosen der Initial- und Folgestadien der Sukzession. Die Verwaltung von meist kleinräumigen, dem Naturschutz gewidmeten Flächen erfordert deshalb eine Entscheidung zwischen den Prioritäten der natürlichen Ökosystemdynamik (Sukzession zum Reifestadium) und dem Artenschutz (Erhalt der frühen Sukzessionsstadien). Frühe Sukzessionsstadien werden vielerorts durch Beweidung oder extensive Mahd erhalten. In anderen Naturräumen mit großräumigen Naturlandschaften (z. B. Sierra Nevada, USA) wird das natürliche Sukzessionsmosaik durch Feuer als Störungsquelle erzeugt. Die menschliche Unterbindung dieser Feuerdynamik hat zunächst zu einer Reduktion der frühen Sukzessionsstadien und zu einer Akkumulation von Totholz in den Reifestadien geführt. Sich anschließende, nicht-kontrollierbare Waldbrände haben zu großräumigen Zerstörungen der Wälder geführt, sodass inzwischen kontrollierte Feuer als Sukzessions-Management eingeführt wurden. Da die Arten einer Biozönose spezifisch auf Management durch Beweidung, Mahd und Feuer reagieren, erfordert das Management der Sukzession im Naturschutz eine Art-spezifische Analyse.

    

  


  
    


    Biozönose, Biotop: Gemeinschaft der Arten (Biozönose), die zu einem Zeitpunkt an einem Ort (Biotop) koexistieren.


    Grenzen: Biotope können scharf gegeneinander abgegrenzt sein oder in Form von Ökotonen weich ineinander übergehen.


    Räumliche Muster: Arten sind zufällig, regelmäßig, zoniert oder geklumpt im Biotop verteilt.


    Zonierung: Räumliche Abfolge von Arten entlang eines Umweltgradienten.


    Klumpung: Räumliches Muster der Arten geprägt durch Autokorrelation, meist bedingt durch biologische Prozesse wie Dispersion.


    Sukzession: Zeitliche Abfolge von Arten oder Biozönosen, Ablösung einer Biozönose durch eine andere; Initial-, Folge-, Reife-, (Klimax-) und Zerfallsstadium.


    Sukzessionstypen: Autotrophe Sukzession wird durch autotrophe Primärproduktion angetrieben und P/R > 1; heterotrophe Sukzession wird durch heterotrophen Abbau geprägt und P/R < 1. Langfristig entwickeln sich beide Typen zu P/R = 1.

    

  


  4.2 Biodiversität


  
    


    Biodiversität beschreibt die Vielfaltigkeit einer Biozönose: Je nach räumlichem Bezug wird von α-Diversität (lokale Biotope), γ-Diversität (Landschaften) oder β-Diversität (Unterschiedlichkeit zweier lokaler Biotope) gesprochen. Klassische Diversitätsindizes setzen sich aus Faktoren der Artenzahl und der Gleichverteilung (evenness) der Individuen auf die Arten zusammen. Relative Abundanzverteilungen liefern eine genauere Beschreibung dieser Verteilungen der Individuen auf die Arten. Artenzahlen werden global durch Breiten-, Höhen- und Tiefengradienten bestimmt. Lokale Artenzahlen werden durch die Flächengröße des Biotops limitiert. Die Inselökologie beschreibt für Inseln, wie die Prozesse der Kolonisierung und des Aussterbens im Gleichgewicht zu diesen Flächeneffekten auf die Artenzahlen führen. Das Konkurrenzausschlussprinzip limitiert lokale Artenzahlen auf die Zahl der beschränkenden Ressourcen. Diese Limitierungen können aufgehoben werden durch: Störungen, Heterogenität, intrinsische chaotische Populations-Oszillationen und Keystone-Prädation. Es besteht ein Zusammenhang zwischen Biodiversität und Ökosystemfunktionen.

    

  


  4.2.1 Beschreibung und Quantifizierung von Diversität


  Die Vielfalt des Lebens auf der Erde versetzt den Betrachter immer wieder in Erstaunen. Lebensräume wie tropische Regenwälder, Korallenriffe oder Mangrovensümpfe sind besonders artenreich, wobei die meisten Arten aber nur in geringen Dichten auftreten. In den Wäldern der gemäßigten Breiten, Tundren oder Polarregionen kommen dagegen weniger Arten in hohen Populationsdichten vor. Den Ökologen interessiert, warum sich diese als Diversität bezeichnete Artenvielfalt in den Lebensräumen unterscheidet, wie man die Diversität messen kann und welche Faktoren die Diversität beeinflussen. Bei der Betrachtung einer Landschaft mit verschiedenen lokalen Biozönosen lässt sich Diversität hierarchisch in verschiedene Ebenen ordnen (Abb. 4.5). Die Arten-Diversität einer lokalen Biozönose wird als α-Diversität bezeichnet. Die β-Diversität beschreibt die Unterschiedlichkeit der Artenzusammensetzung von zwei lokalen Biozönosen. Sie ist umso größer, je weniger Arten zwei lokale Biozönosen gemeinsam haben, sie misst damit den Wandel in der Artenzusammensetzung im Raum. Die γ-Diversität einer Landschaft hängt von der α-Diversität der lokalen Biozönosen und der β-Diversität zwischen ihnen ab. Eine Landschaft kann eine hohe γ-Diversität aufweisen, wenn die lokalen Biozönosen eine hohe α-Diversität aufweisen oder wenn die β-Diversität aufgrund einer sehr unterschiedlichen Artenzusammensetzung der lokalen Biozönosen hoch ist.
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  Abb. 4.5 Diversität. α-Diversität beschreibt die Diversität von lokalen Biozönosen (hier indiziert durch die farbigen Punkte); γ-Diversität beschreibt die Diversität auf der Landschaftsebene und fasst die Diversität der lokalen Biozönosen zusammen; β-Diversität beschreibt die Unterschiedlichkeit der Artenzusammensetzung von lokalen Biozönosen – sie ist umso größer, je weniger Arten die Biozönosen gemeinsam haben.


  
    


    Zur Quantifizierung der Biodiversität entnimmt man dem Ökosystem Stichproben an verschiedenen Stationen oder zu verschiedenen Zeiten. Wie in der Populationsökologie muss dabei zunächst der repräsentative Stichprobenumfang bestimmt werden. Die Stichprobe muss groß genug sein, um die tatsächlichen Gegebenheiten mit einiger Sicherheit wiederzugeben, soll aber nicht zu viel Zeit und Kosten verursachen und die Natur nicht durch die Entnahme unnötig großer Proben belasten. Der Stichprobenumfang für die repräsentative Wiedergabe der Artenzahl wird durch Sammelkurven (collector’s curve) bestimmt (Abb. 4.6). Die kumulative Artenzahl wird gegen die Anzahl der verwendeten Stichproben aufgetragen. Man geht nach folgendem Schema vor: Die durchschnittliche Artenzahl in einzelnen Proben, die durchschnittliche Artenzahl in zwei Proben, usw. bis zur Artenzahl in allen Proben wird gegen die Anzahl der verwendeten Proben aufgetragen. Das ergibt eine ansteigende Kurve, die sich schließlich einem Sättigungswert nähert. Der Stichprobenumfang sollte so groß sein, dass die Sammelkurve in den Sättigungsbereich kommt. Für jede Stichprobe wird die Individuenzahl oder die Biomasse aller vorkommenden Arten quantifiziert. Aus diesen Erhebungen lassen sich als Maße der Diversität die Artenzahlen, Abundanzverteilungen (Siehe hier) und Diversitätsindizes (Siehe hier) bestimmen. Diese Maße der Diversität stellen generell nur abstrakte Größen dar, die keine funktionellen Rückschlüsse erlauben. Die Zahl der Arten lässt keine Rückschlüsse auf die Naturnähe oder Funktionsfähigkeit einer Biozönose zu. Die Abundanz einer Art sagt nicht notwendigerweise etwas über die ökologische Bedeutung der Art in einer Biozönose aus, die Zugehörigkeit zu unterschiedlichen Größenklassen oder trophischen Ebenen kann hier sehr viel wichtiger sein. Bei ausreichendem Stichprobenumfang können Artenzahlen direkt ausgezählt werden. Selten erreicht jedoch die beobachtete Artenzahl in den Stichproben die reale Artenzahl der Biozönose. Verschiedene Methoden erlauben die Abschätzung der realen Artenzahlen durch Extrapolation von Arten-Akkumulationskurven, relativen Abundanzmodellen und nicht-parametrischen Hochrechnungsmodellen (Abb. 4.6b). Insbesondere bei den meist geringen Stichprobengrößen vor allem in artenreichen Biozönosen liefern diese Methoden oft genauere Abschätzungen der realen Artenzahlen. Problematisch ist, dass die verschiedenen Methoden teilweise sehr unterschiedliche Hochrechnungen liefern, sodass a priori eine Methode ausgewählt werden muss. Zum Vergleich der Artenzahl von Biozönosen können Intrapolationen durch Rarefaction benutzt werden, bei denen die Arten-Individuen-Kurven (Artenzahl in Abhängigkeit von der gesammelten Individuenzahl) auf eine einheitliche (minimale) Individuenzahl reduziert werden (Abb. 4.6a). Der Verlust an Information und die Unschärfe der Methode bei sich schneidenden Arten-Individuen-Kurven limitieren den Wert von Rarefaction-Analysen.
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    Abb. 4.6 Bestimmung von Artenzahlen. a Mit zunehmender Sammelintensität nehmen die Zahl der gefundenen Individuen und der gefundenen Arten zu (Sammelkurven). Rarefaction-Analysen standardisieren die Individuenzahlen aller Biozönosen auf einen einheitlichen Wert: die Individuenzahl der individuenärmsten Biozönose. Die Artenzahlen auf den Sammelkurven bei diesen standardisierten Individuenzahlen werden zum Vergleich der Biozönosen genutzt. Da sich die Sammelkurven oft schneiden, ist diese Methode stark abhängig von der Sammelintensität in der individuenärmsten Biozönose. b Hochrechnungen (hier am Beispiel des Jacknife-Hochrechners zweiter Ordnung) extrapolieren die gemessenen Artenzahlen in einer Sammlung auf höhere Sammelintensitäten. Sie erlauben die Abschätzung der wahren Artenzahlen, aber sie können die Artenzahlen auch überschätzen. (Nach Colwell, 1994.)

    

  


  4.2.2 Diversitäts-Indizes


  Konzeptionell ist die Diversität einer Gemeinschaft hoch, wenn die Wahrscheinlichkeit zweier gesammelter Individuen zu einer Art zu gehören gering ist. Diese Wahrscheinlichkeit sinkt mit zunehmender Artenzahl und abnehmender Gleichverteilung (evenness). Je größer deshalb die Anzahl der Arten und je gleichmäßiger die Individuen auf diese Arten verteilt sind, umso größer ist die Diversität: Eine Biozönose aus zwei Arten zu je 50 Individuen ist diverser als eine Biozönose mit ebenfalls zwei Arten, bei der aber von einer Art nur ein Individuum, von der anderen 99 Individuen vorkommen. Dieses Prinzip nutzen verschiedene aus der Informationstheorie entlehnte Indizes, um die Diversität von Biozönosen zu quantifizieren (Tab. 4.1).


  Tab. 4.1 Gebräuchliche Diversitäts- und Similaritätsindizes.
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  Die α-Diversitäts-Indizes hängen sowohl von der Artenzahl als auch von der Evenness der Abundanzverteilung in der Biozönose ab. Ein höherer Diversitätsindex in einer Biozönose kann also nicht eindeutig einem dieser beiden Faktoren zugeordnet werden. Deshalb erfordert eine detaillierte Diversitätsanalyse eine gesonderte Betrachtung beider Faktoren.


  
    Ein häufig benutzter α-Diversitätsindex ist der Shannon-Wiener-Index (Tab. 4.1). Eine Biozönose a enthält drei Arten mit den Individuenzahlen ni (18, 1, 1, Abb. 4.7a). Der Shannon-Wiener-Index für die Biozönose a beträgt 0,39 bei einer Evenness von 0,35. Eine zweite Biozönose b enthält sechs Arten mit den Individuenzahlen ni (15, 1, 1, 1, 1, 1, Abb. 4.7b). Der Shannon-Wiener Index für die Biozönose b beträgt 1,1 bei einer Evenness von 0,6. Bei einer ähnlich ungleichen Verteilung der Individuen und Dominanz einer Art ist der Shannon-Wiener-Index für die artenreiche Biozönose b (HS = 1,1) also höher als der für die artenarme Biozönose a (HS = 0,39). Eine Biozönose c enthält drei Arten mit den Individuenzahlen ni (6, 7, 7, Abb. 4.7c). Der Shannon-Wiener-Index für die Biozönose c beträgt 1,1 bei einer Evenness von 1. Bei einer gleichen Anzahl von drei Arten hat die Biozönose c mit der gleichmäßigen Verteilung der Individuen auf die Arten (E = 1) eine höhere Shannon-Wiener-Diversität (HS = 1,1) als die Biozönose a mit der ungleichmäßigen Verteilung der Individuen (E = 0,35). Der Shannon-Wiener Index steigt demnach sowohl mit der Artenzahl als auch mit der Evenness.
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  Abb. 4.7 Diversität und Evenness von drei Biozönosen.


  In den meisten natürlichen Biozönosen existieren einige Arten mit hohen Abundanzen, einige mit mittleren Abundanzen und viele Arten mit geringen Abundanzen (Siehe hier). Anthropogene Störungen eines Ökosystems wie die Einleitung von Schadstoffen oder die Düngung können die Artenzahlen und die Evenness reduzieren, sodass es zu einer niedrigeren α-Diversität kommt. Im Gegensatz dazu existieren auch in vielen natürlichen Ökosystemen Biozönosen geringer Evenness (tropische Regenwälder, Korallenriffe) oder geringer Artenzahl (alpine und arktische Lebensgemeinschaften). Diese Zusammenhänge limitieren die Möglichkeiten des Vergleiches der α-Diversität zwischen Biozönosen mit α-Diversitätsindizes.


  β-Diversitäts-Indizes stellen Änderungen in der Diversität entlang eines Transekts (ein Satz von Beobachtungspunkten oder Proben auf einer geraden Linie) oder Gradienten dar. Sie vergleichen die mittlere Artenzahl pro Zone mit der Gesamtartenzahl, andere Indizes berücksichtigen An- und Abwesenheitsdaten der Arten (Tab. 4.1).


  
    Eine häufig benutzte β-Diversitätsfunktion ist der Whittaker-Index (vgl. Tab. 4.1). Bei Vergleich zweier Biozönosen mit 3 und 6 Arten (Abb. 4.8), also einer mittleren Artenzahl von z= 4,5, und einer gemeinsamen Gesamtartenzahl von S= 6 Arten ergibt sich eine β-Diversität nach Whittaker von: β = S/z – 1 = 6/4,5 – 1 = 0,33.
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  Abb. 4.8 β-Diversität. Vergleich der Unterschiedlichkeit der Artzusammensetzung zweier Biozönosen.


  
    


    Die Berechnung der Similarität dient dem paarweisen Vergleich der Ähnlichkeit von Biozönosen. Qualitative Similaritätsindizes (Sörensen-Index, Jaccard-Index) geben die Ähnlichkeit von Artenbeständen anhand von Präsenz-Absenz-Daten an (Tab. 4.1). Quantitative Similaritätsindizes (Renkonen-Index) berücksichtigen auch die Abundanzen der Arten (Tab. 4.1). Die berechneten Ähnlichkeitswerte lassen sich in einer Matrix sortiert darstellen, um subjektiv Ähnlichkeitsgruppen abzugrenzen (Trellis-Diagramm). In clusteranalytischen Verfahren vergleicht man paarweise alle Arten-Abundanz-Daten und gruppiert sie nach ihrer Ähnlichkeit in Dendrogrammen. Für diese Art der Klassifikation gibt es eine Reihe verschiedener, sogenannter multivariater Methoden. Für die statistische Absicherung der Ähnlichkeitsgruppen sind Diskriminanzanalysen notwendig (Tab. 4.1).

    

  


  4.2.3 Abundanzverteilungen


  In natürlichen Biozönosen sind die Abundanzen nicht gleichmäßig auf die Arten verteilt. Die relative Abundanz beschreibt den prozentualen Anteil einer Art an der Gesamtindividuenzahl pro Flächen- oder Raumeinheit. Anstelle der Individuenzahlen können auch Biomassen oder Deckungsgrade (in der Pflanzensoziologie) zur Berechnung von Verteilungen genutzt werden. Man unterscheidet folgende Abundanzstufen: eudominante (stark vorherrschende), dominante (vorherrschende), rezendente (zurücktretende) und subrezendente (stark zurücktretende) Arten. Mehrere gleichermaßen vorherrschende Arten werden Kodominante genannt.


  Relative Abundanzverteilungen beschreiben die Verteilung von relativen Abundanzen in einer Biozönose auf die Arten. Die relativen Abundanzen werden dabei gegen den Rang der Arten aufgetragen, geordnet von der Art mit der höchsten relativen Abundanz und dem ersten Rang zur Art mit der niedrigsten relativen Abundanz und dem höchsten Rang (siehe Beispiele in Abb. 4.9).


  In einer Biozönose, in der alle Arten die gleiche Abundanz aufweisen, wird die relative Abundanzverteilung durch eine horizontale Gerade beschrieben. Klassische relative Abundanzmodelle beschreiben Verteilungen mit unterschiedlicher Evenness und unterschiedlichen mechanistischen Konzepten der Nischenaufteilung in der Biozönose (Abb. 4.9). Die Broken-Stick-Verteilung beschreibt eine Biozönose mit hoher Evenness. Sie geht von einem Nischenraum mit einer einheitlichen Ressource aus, der zufällig und ohne Überlappung unter den koexistierenden Arten aufgeteilt wird. Bildlich entspricht dies einem Stab, der zufällig in Stücke gebrochen wird (broken stick). Biozönosen mit Broken-Stick-Verteilungen erreichen die höchste in der Natur festgestellte Gleichverteilung der Individuen auf die Arten. Die geometrische Verteilung mit sehr wenigen dominanten Arten und einigen rezendenten Arten findet man vor allem bei artenarmen Gemeinschaften in extremen Lebensräumen, aber auch in den frühen Stadien einer Sukzessionsreihe. Die geometrische Verteilung ist mit der „Nischen-Entleerungs-Hypothese“ verknüpft, wonach Arten nacheinander die Ressourcen eines Lebensraumes beanspruchen: Die erste Art beansprucht den Anteil k der Ressourcen, die nachfolgende Art den Anteil k des verbleibenden Restes usw. Das Ergebnis ist eine Kurve mit starker Neigung. Im Gegensatz zu diesen Nischenmodellen basiert die Lognormal-Verteilung auf der statistischen Annahme, dass die logarithmierten relativen Abundanzen in einer Biozönose einer Normalverteilung folgen. Sie charakterisiert Verteilungen mit besonders vielen Arten mittlerer Abundanz und relativ wenigen Arten mit hoher oder geringer Abundanz. Die meisten natürlichen Biozönosen weisen Abundanzverteilungen auf, die annähernd Lognormal-Verteilungen folgen. Abweichend von Lognormal-Verteilungen haben sie eine „Schulter“ mit einem wesentlich höheren Anteil an Arten geringer Abundanz. Neuere Abundanzmodelle wie Steven Hubbels Unified-Model oder John Hartes Self-Similarity Theory nutzen statistische Verteilungen der Arten im Raum, um diese Schulter in Abweichung von der Lognormal-Verteilung erfolgreich zu beschreiben.
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  Abb. 4.9 Relative Abundanzverteilungen. Logarithmierte Abundanzen der Arten werden der Reihe nach (von der häufigsten zur seltensten Art) aufgetragen. Drei klassische Modelle werden unterschieden: Bei der Broken-Stick-Verteilung sind die Individuen besonders gleichmäßig auf die Arten verteilt, bei der Lognormal-Verteilung gewinnen subdominante Arten an Bedeutung, bei der geometrischen Verteilung gibt es sehr wenige dominante und einige seltene Arten. Abundanzverteilungen in natürlichen Biozönosen zeigen alle Übergänge zwischen diesen Extremen. Am häufigsten tritt eine Lognormal-Verteilung der Abundanzen auf, die mit zunehmendem Artenreichtum eine Schulter aus vielen seltenen Arten ausbildet. (Nach Magurran, 1988.)


  4.2.4 Artenzahlen


  Natürliche Biozönosen variieren sehr stark in ihren Artenzahlen: Ökosysteme mit extremen abiotischen Bedingungen (z. B. montane Wüsten) oder starken anthropogenen Einflüssen (Äcker) sind oft artenarm, wohingegen Hot Spots der Biodiversität (tropische Wälder, Korallenriffe) sehr artenreich sein können. Die Gewinnung eines funktionellen Verständnisses zur Erklärung dieser Unterschiede in den Artenzahlen ist ein zentrales Ziel der Biodiversitätsforschung. Nur ein solches funktionales Verständnis ermöglicht die Erhaltung der globalen Biodiversität. Verschiedene Grundmuster der Biodiversität bestimmen die Forschung seit mehreren Jahrzehnten.


  Global ist die Biodiversität durch die geographischen Breitengrade bestimmt. Die Artenzahl vieler taxonomischer Gruppen ist am Äquator am höchsten und sinkt kontinuierlich mit abnehmenden Breitengraden in Richtung beider Pole (Abb. 4.10). Dies erzeugt eine buckelförmige Verteilung der Artenzahlen entlang der Breitengrade. Eine solche Verteilung der Artenzahlen entlang der Breitengrade wurde unter anderem für Vögel, Säugetiere, Amphibien und Reptilien dokumentiert. Die hohe Artenzahl am Äquator wurde unter anderem mit einer höheren Energieverfügbarkeit (stärkere Sonneneinstrahlung, längere produktive Saison), einer geringeren Produktivität der Ökosysteme, mit der Zunahme der Fläche auf den Kontinenten in Richtung Äquator und einer Abnahme der Größe von Verbreitungsgebieten (Rapoport-Regel, Siehe hier) begründet. Insgesamt konnte keines dieser mechanistischen Modelle bislang eine befriedigende Erklärung für die Verteilung der Artenzahlen entlang der Breitengrade liefern. Ähnliche buckelförmige Verteilungen der Artenzahlen wurden entlang von Höhengradienten in Gebirgen (Abb. 4.10b) und Tiefengradienten in aquatischen Ökosystemen dokumentiert. Die Höhenlagen der Gebirge und tief gelegene Flachlandbereiche weisen spezialisierte, stenöke Arten auf, die nicht in die jeweils andere Zone vordringen können. Während euryöke Arten entlang des gesamten Gradienten auftreten, mischen sich die beiden Gruppen stenöker Arten in den mittleren Bereichen des Höhengradienten. Auch im Fall der Tiefen- und Höhengradienten haben sich keine einfachen, linearen Erklärungsmodelle bewährt.
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  Abb. 4.10 Artenzahlen entlang von Gradienten. a Artenzahlen von Vögeln entlang eines globalen Breitengradgradienten: Die Artenzahlen sind bei niedrigen Breitengraden (in den Tropen) am höchsten. b Artenzahlen entlang eines Höhengradienten: Die Artenzahlen sind auf den mittleren Höhenstufen am höchsten.
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  Abb. 4.11 Mid-Domain-Modell. a Arten werden mit zufälligem Nischen-Mittelpunkt und zufälligen Nischen-Spannweiten entlang eines hypothetischen Gradienten verteilt. Arten, deren Spannweite sich über den Rand des Gradienten hinaus erstrecken, werden wieder entnommen. Arten mit großen Spannweiten können auf dem Gradienten nur existieren, wenn ihre Nischen-Mittelpunkte zentral auf dem Gradienten liegen, wohingegen Arten mit kleinen Spannweiten auch mit Mittelpunkten auf den Außenbereichen des Gradienten existieren können. Das Dreieck gibt den Bereich der möglichen Nischen-Mittelpunkte in Abhängigkeit von der Spannweite an. Die Artenzahl am Punkt x des Gradienten ist gegeben durch alle Arten, deren Spannweiten sich über x erstrecken. b Die Artenzahlen werden gegen den Gradienten aufgetragen: Es ergibt sich eine Buckelkurve. (Nach Colwell, 2000.)


  
    Ein neuerer Ansatz, das Mid-Domain-Modell, erklärt die buckelförmige Verteilung der Arten entlang von Gradienten wie Breitengraden als statistischen Effekt der zufälligen Verteilung von Nischen entlang eines Gradienten mit harten Grenzen (Abb. 4.11). In diesem Modell werden die Arten mit ihren Nischen zufälliger Größe zufällig entlang des Gradienten platziert. Arten, deren Nischen über den Rand des Gradienten hinausragen, werden eliminiert. Dieses statistische Modell erzeugt buckelförmige Verteilungen der Arten entlang des Gradienten als Null-Hypothese, die keiner mechanistischen Erklärung bedürfen. Mechanistische Modell müssen so formuliert werden, dass sie Abweichungen von einer rein buckelförmigen Verteilung vorhersagen können.

  


  Arten-Flächengrößen-Beziehungen (species-area relationships) stellen einen der am besten dokumentierten Muster der Biodiversität dar. Generell nimmt die Artenzahl mit der Flächengröße des untersuchten Gebietes zu (Abb. 4.12). Dies gilt beim Vergleich von geschachtelten Stichproben unterschiedlicher Flächengröße auf dem Festland (z. B. Vegetationsquadrate oder Rasterquadranten unterschiedlicher Größe, nested squares), Inseln unterschiedlicher Größe sowie Kontinenten unterschiedlicher Ausdehnung. Meist wird der Zusammenhang zwischen Artenzahl, S, und Flächengröße, A, als Potenzialfunktion beschrieben: S= cAz, wobei c und z Konstanten sind. Die Konstante c charakterisiert die Artendichte und hängt vor allem von der untersuchten Artengruppe ab. Die Konstante z beschreibt die Stärke des Anstieges der Artenzahl mit der Flächengröße: Im doppelt-logarithmischen Raum gibt sie die Steigung der Geraden an (log S= z log A+ log c; Abb. 4.12). Bei einer Verdopplung der Fläche steigt die Artenzahl um 7 % bei einem z von 0,1, sie steigt aber um 19 % bei einem z von 0,25.
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  Abb. 4.12 Arten-Flächengrößen-Beziehungen. Unterschiedliche Steigungen der Artenzahlen mit der Flächengröße für Inseln, Flächen auf Kontinenten und Interkontinentalvergleiche. (Nach Rosenzweig, 1995.)


  
    Die verschiedenen Typen der Arten-Flächengrößen-Beziehungen weisen unterschiedliche Steigungen auf: Die Steigung ist steiler beim Vergleich von Inseln oder Kontinenten als beim Vergleich von Flächen unterschiedlicher Größe auf dem Festland (Abb. 4.12). Die Begründung für diese Unterschiede liegt in den unterschiedlichen Prozessen, die für die Muster verantwortlich sind. Auf Inseln sind vor allem Flächeneffekte für die Aussterbe- und Besiedlungsraten entscheidend. Beim Vergleich der Kontinente spielen Evolutionsprozesse eine Rolle, wohingegen Flächeneffekte auf dem Festland vor allem durch eine größere Habitatheterogenität und passives Sammeln erzeugt werden. Letzteres ist ein rein statistischer Effekt, der darin besteht, dass größere Flächen eine größere Stichprobe mit mehr Individuen enthalten, die eine höhere Wahrscheinlichkeit haben, zu verschiedenen Arten zu gehören. Generell werden Arten-Flächen-Beziehungen danach klassifiziert, ob sie den Anstieg der absoluten Artenzahlen oder der Artendichten pro Flächeneinheit beschreiben.

  


  Inseln bieten aufgrund ihrer festen Grenzen, ihrer unterschiedlichen Größe und ihrer messbaren Entfernung voneinander und vom Festland ideale Untersuchungsbedingungen für Arten-Flächengrößen-Beziehungen. Dies hat der Inselökologie zum Status einer eigenständigen Forschungsrichtung verholfen. Viele an echten Inseln ermittelten biozönotischen Prinzipien können auf Biotopinseln des Festlandes übertragen werden, um mechanistische Erklärungen für Unterschiede in den Artenzahlen zu liefern. Solche Biotopinseln sind unter anderem Seen oder Feldgehölze in einer offenen Landschaft, Naturschutzgebiete in einem „Meer“ landwirtschaftlicher Nutzflächen, Oasen in der Wüste und Thermalquellen in der Tiefsee. Die Inseltheorie von Mac Arthur und Wilson (equilibrium theory of island biogeography) führt die Artenzahlen von Inseln auf das Verhältnis zwischen der Immigration (Einwanderung) neuer Arten und dem Aussterben anwesender Arten zurück. Die Immigration steigt mit der Flächengröße der Insel und der Isolation, welche die Distanz zum Festland und zu anderen Inseln als Quelle der Immigration beschreibt. Das Aussterberisiko sinkt mit der Flächengröße der Insel (größere Populationen auf größeren Inseln haben ein geringeres Aussterberisiko), aber es steigt mit der Artenzahl der Insel. Dies führt zu einem langfristigen Gleichgewicht zwischen Immigration und Extinktion von Arten. Die Artenanzahl hängt demzufolge über die Effekte von Immigration und Aussterben von der Größe der Insel und von ihrer Isolation ab (Abb. 4.13).
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  Abb. 4.13 Inseltheorie. Nach der Inseltheorie beruht die Artenanzahl auf einer Insel (oder Biotopinsel) auf einem Gleichgewicht zwischen Aussterbe- und Immigrationsrate, das beim Schnittpunkt der Kurven erreicht wird. Immigrations- und Aussterberaten hängen von der Flächengröße der Insel (Arealeffekt) und von der Entfernung der Insel zum Festland (Isolationseffekt) ab. a Arealeffekt. Große Inseln bieten mehr Raum für einwandernde Arten als kleine Inseln, die Immigrationsrate sinkt mit der Anzahl bereits vorhandener Arten. Wegen knapper Ressourcen sterben auf kleinen Inseln die Arten eher aus als auf größeren Inseln, die Aussterberate steigt außerdem mit der Artenanzahl. b Isolationseffekt. Inseln in Festlandsnähe sind leichter erreichbar, die Immigrationsrate naher Inseln ist also höher als bei fernen Inseln, sie sinkt mit der Anzahl bereits vorhandener Arten. Die Aussterberate ist dagegen unabhängig von der Isolation einer Insel, sie steigt mit der Artenanzahl. Große Inseln in Festlandnähe können eine besonders hohe Artenanzahl erreichen; kleine, isolierte Inseln sind dagegen artenarm.


  Die positiven Arealeffekte der Flächengröße einer Insel auf die Artenzahlen können auf verschiedene Ursachen zurückgeführt werden. Auf größeren Inseln existieren größere Populationen, in denen natürliche Populationsschwankungen weniger leicht zur kompletten Auslöschung führen (Flächeneffekt, area per se effect). Gleichzeitig steigt die Immigrationsrate mit der Flächengröße von Inseln, da sich eine statistisch höhere Ankunftswahrscheinlichkeit von passiv migrierenden Individuen ergibt (Sammeleffekt, passive sampling effect). Außerdem steigt die Heterogenität der Lebensräume mit zunehmender Größe der Inseln, wodurch die Koexistenz von mehr Arten ermöglicht wird (Heterogenitätseffekt, habitat heterogeneity effect). Korrelative Feldstudien boten Unterstützung für alle drei Hypothesen ohne ein klares Bild zu zeichnen, da Flächen- und Heterogenitätseffekte nicht klar getrennt werden konnten. Erst ein klassisches Experiment von Daniel Simberloff zeigte, dass übereinstimmend mit den postulierten Flächeneffekten nach der experimentellen Verkleinerung von Mangroveninseln die Artenzahlen sanken, obwohl die Heterogenität des Lebensraumes relativ konstant blieb. Anschließende Experimente zeigten, dass nach der Vernichtung der Fauna auf Inseln die Artenzahlen durch Immigration geprägt werden. Im Gegensatz zu diesen Untersuchungen auf richtigen Inseln weisen Untersuchungen von Biotopinseln des Festlandes auf eine größere Bedeutung der Biotopheterogenität hin, da die umgebende Matrix der Agrarlandschaft die Ausbreitung nicht so stark limitiert wie das Meer. Sammeleffekte spielen bei den meisten Arten-Flächengrößen-Beziehungen eine Rolle und erzielen die größte Bedeutung beim Vergleich von geschachtelten Flächen auf dem Festland.


  
    


    Die Inseltheorie erlangte große Bedeutung für die Planung von Naturschutzgebieten auf dem Festland. Die stark begrenzte Gesamtfläche, die dem Naturschutz zur Verfügung steht, löste eine Debatte aus, ob eine große Schutzfläche oder viele kleine Schutzflächen (single large or several small, SLOSS) mit der gleichen Gesamtfläche günstiger wären. Verfechter der Inseltheorie befürworteten stark die Einrichtung großer Schutzflächen, um durch größere Populationen das Aussterberisiko aufgrund genetischer Verarmung zu minimieren. Kontrahenten in der Diskussion unterstrichen, dass viele kleine Schutzflächen besser die naturräumliche Heterogenität abbilden können und so mehr Arten unter Schutz stellen. Unabhängig von dieser Diskussion lässt die starke Zersiedelung und Nutzung der Landschaft in den Industriestaaten eine Realisierung von großen Schutzgebieten nicht zu. Biotopverbundsysteme bestehend aus Ausbreitungskorridoren (Hecken, Bachsäume, Saumbiotope) und Ausbreitungstrittsteinen (Feldgehölze und -gewässer) in diesen Landschaften dienen der Wiederbesiedlung der kleinen Naturschutzinseln nach lokalen Aussterbeereignissen. Allerdings profitieren vom Biotopverbund vor allem euryöke Arten, wohingegen seltene, stenöke Arten in ehemals isolierten Biotopen sogar durch immigrierende Konkurrenten beeinträchtigt werden können. Vor allem große Arten mit beträchtlichem Raumanspruch können durch vernetzte kleine Schutzgebiete nicht gefördert werden. Planungen von Schutzgebieten erfordern deshalb konkrete Zielsetzungen im Bezug auf die zu schützenden Arten.

    

  


  Im Gegensatz zu den makroökologischen Analysen von globalen Artenzahlen und der Inseltheorie werden lokale Artenzahlen in kleinflächigeren Untersuchungsräumen vor allem durch Interaktionen wie Konkurrenz um Ressourcen limitiert. Konkurrenzausschluss (Siehe hier) führt zu niedrigeren lokalen Artenzahlen. David Tilmans klassische Arbeiten demonstrierten, dass in einer Biozönose im Gleichgewichtszustand mit n Ressourcen nicht mehr als n Arten koexistieren können. Im Gegensatz dazu koexistieren in natürlichen Biozönosen oft viele hundert Arten auf der Basis weniger essentieller Ressourcen: Dieser Gegensatz zwischen Theorie und Natur wurde insbesondere für aquatisches Phytoplankton (paradox of the plankton) und die Bodenfauna (enigma of soil animal species diversity) thematisiert. Die Koexistenz von Arten kann durch Konkurrenzentlastung (Siehe hier) erklärt werden. Mehrere Prozesse können über Konkurrenzentlastung zu höheren lokalen Artenzahlen führen: extrinsische und intrinsische räumliche Variation, extrinsische und intrinsische zeitliche Variation und Keystone-Prädation.


  Extrinsische räumliche Variation im Ökosystem erzeugt Heterogenität, die zu unterschiedlichen Mischungen der essentiellen Ressourcen an verschiedenen Orten im Biotop führt. Durch diese extrinsisch (nicht durch die Biozönose) bedingten unterschiedlichen Mischungen wird das Konkurrenzgleichgewicht zwischen den Arten verschoben, sodass an den verschiedenen Orten unterschiedliche Arten koexistieren. Während an den einzelnen Orten das Prinzip von n Arten auf n Ressourcen erhalten bleibt, koexistieren aufgrund der Heterogenität im gesamten Biotop mehr Arten auf größeren Flächen.


  Intrinsische räumliche Variation beschreibt die unterschiedliche Artenzusammensetzung der Biozönose zu verschiedenen Stadien der Sukzession (Siehe hier). Bei den Arten existiert oft ein Ausgleich zwischen Kolonisierungsfähigkeit und Konkurrenzstärke (competition-colonisation trade-off). Im Sukzessionsmosaik werden offene Flächen im Initialstadium durch Pionierarten mit hoher Kolonisierungsfähigkeit besiedelt, wohingegen sich in den Folgestadien konkurrenzstärkere Arten durchsetzen. Bei n Ressourcen führt diese Sukzessionsdynamik zur Koexistenz von mehr als n Arten, sodass das Konkurrenzgleichgewicht nur in der Reifephase der Sukzession besteht.


  Extrinsische zeitliche Variation wird durch zeitlich gepulste Störungen erzeugt. Vor allem jahreszeitlich gepulste Störungen durch Winterfrost können Konkurrenzgleichgewichte mit Konkurrenzausschluss verhindern. Für marine Phytoplankton Biozönosen konnte gezeigt werden, dass während der produktiven Jahreszeit sich die Biomassendichten in Richtung eines Konkurrenzgleichgewichts bewegen. Der Winterfrost übte eine nicht-dichteabhängige Störung aus, die alle Arten wieder auf ähnliche Biomassendichten reduzierte. Durch diese und andere extrinsisch (nicht durch die Biozönose) zeitlich gepulste Störungen kann die Koexistenz von Arten ermöglicht werden, die sich ohne Störung per Konkurrenzausschluss reduzieren würden.


  
    Die Intermediate Disturbance Hypothesis und die erweiterte Dynamic Equilibrium Theory beschreiben die besondere Bedeutung von extrinsischen Störungen und der Produktivität für die Artenzahlen (Abb. 4.14). Bei häufigen Störungen existieren nur Spezialisten, die in der Lage sind, diese Störungen zu tolerieren. Bei seltenen Störungen kommt es im System zum Konkurrenzgleichgewicht, und es existieren ebenfalls nur wenige Arten. Bei mittlerer Störungsfrequenz koexistieren die meisten Arten, sodass ein buckelförmiger Zusammenhang zwischen Artenzahlen und Störungsfrequenz besteht. Ebenfalls ein buckelförmiger Zusammenhang besteht zwischen den Artenzahlen und der Produktivität des Ökosystems. Bei niedriger Produktivität existieren nur Spezialisten, und bei hoher Produktivität schließen die konkurrenzstärksten Arten andere aus, wohingegen bei mittlerer Produktivität am meisten Arten koexistieren. Zusammen ergeben die Effekte von Störungsfrequenz und Produktivität ein dreidimensional-buckelförmiges Modell der Artenzahlen: Die höchsten Artenzahlen sind bei mittlerer Störungsfrequenz und mittlerer Produktivität zu erwarten.
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  Abb. 4.14 Störung und Produktivität. Die Farbstufen geben die Artenzahlen wieder: hell (geringste Artenzahl) bis dunkel (höchste Artenzahl). Die Artenzahlen sind niedrig bei hoher oder niedriger Produktivität und seltenen oder häufigen Störungen. Bei mittlerer Störungshäufigkeit und mittlerer Produktivität sind sie am höchsten.


  Intrinsische zeitliche Variation der Biozönose kann durch chaotische Populationsdynamiken erzeugt werden. Gleichgewichtsmodelle der Konkurrenz setzen Populationsdichten im Gleichgewicht ohne zeitliche Veränderung voraus, wohingegen die Dichten vieler natürlicher Populationen starken Dichteschwankungen unterworfen sind. Diese oft chaotischen Dichteschwankungen können das Einstellen eines Konkurrenzgleichgewichts mit Konkurrenzausschluss verhindern.


  Keystone-Prädation kann durch selektiven Konsum der konkurrenzstärksten Art den Konkurrenzausschluss der anderen Konkurrenten verhindern.


  
    Robert Paine dokumentierte in seinen Arbeiten im Felslitoral den Keystone-Konsum eines Seesterns der Gattung Pisaster. Durch bevorzugten Konsum von Muscheln der Art Mytilus californianus verhindert der Seestern, dass die Muscheln zur Dominanz gelangen und durch gewonnene Konkurrenz um Raum andere Arten auschließen. Dadurch wird eine artenreiche Lebensgemeinschaft erhalten. Eine experimentelle Entfernung der Seesterne führt dagegen zum Verlust an Biodiversität durch Konkurrenzausschluss. Deshalb werden die Seesterne als Keystone-Arten der Lebensgemeinschaft bezeichnet. Nachfolgende Arbeiten haben ähnliche Keystone-Arten in anderen Ökosystemen nachgewiesen: Seeotter in makrophytischen Algenbeständen, herbivore Fische und Seeigel in Korallenriffen, Fische in Seen und Fließgewässern, Kaninchen, Gänse und Nagetiere in Wiesen. Generell ist der Effekt der Keystone-Arten aber spezifisch für bestimmte Biozönosen. Eine Replikation seiner Experimente mit Pisaster in einem anderen Felslitoral brachte Robert Paine zu der Aussage, dass es sich nur um einen weiteren Seestern handelte („just another starfish“). Die Ausweisung von Keystone-Arten ist deshalb immer bezogen auf bestimmte Biozönosen und kann nicht generalisiert werden.

  


  4.2.5 Biodiversität und Ökosystemfunktion


  Neben der Frage nach den Faktoren, die Biodiversität beeinflussen, steht gleichberechtigt die Frage nach der funktionellen Bedeutung von Biodiversität. Auf der einen Seite verlieren viele Ökosysteme Arten, ohne dass es zu einer Einschränkung der für sie charakteristischen Prozesse kommt. Auf der anderen Seite werden diese Prozesse oft durch ein komplexes Zusammenspiel vieler Arten getragen, sodass bei einem fortlaufenden Verlust an Biodiversität die Prozesse behindert werden müssen. Zahlreiche Untersuchungen haben den Zusammenhang zwischen Biodiversität und Ökosystemfunktion zum Thema. Bei einer komplementären Funktionalität der Arten hat jede Art eine in der Biozönose einzigartige funktionelle Bedeutung, und die Ökosystemfunktion steigt linear mit der Artenzahl an (Abb. 4.15a, rote Linie). Bei Komplementarität wirkt sich der Verlust jeder Art gleichermaßen auf die Funktionalität des Ökosystems aus. Wenn die Funktionalität des Ökosystems von einer Schlüsselart gewährleistet wird, steigt die Ökosystemfunktion sprunghaft mit der Artenzahl an (Abb. 4.15a, blaue Linie). Der Sprung in der Funktionalität wird durch die Präsenz bzw. den Verlust der Schlüsselart erzeugt, und nur der Verlust der Schlüsselart hat starke Konsequenzen für die Ökosystemfunktion. Bei größtenteils redundanter Funktionalität der Arten steigt die Ökosystemfunktion mit steigender Biodiversität zunächst steil an, um sich dann zu sättigen (Abb. 4.15a, schwarze Linie). Bei Redundanz wirkt sich der Verlust an Arten zunächst kaum auf die Ökosystemfunktion aus, bevor es letztendlich zu einem starken Abfall der Funktionalität kommt. Bei idiosynkratischen Effekten der Arten auf die Ökosystemfunktion führen meist Wechselwirkungen zwischen den Arten zu schwer vorhersagbaren Sprüngen der Ökosystemfunktion beim Verlust an Arten (Abb. 4.15a, grüne Linie).


  In experimentell manipulierten Pflanzengemeinschaften geht eine reduzierte Artenzahl mit einem Verlust verschiedener Ökosystemfunktionen einher. Der Versicherungseffekt (insurance effect) wurde beim Vergleich von Jahren mit unterschiedlichem Niederschlag dokumentiert. Während die Gesamtbiomasse (Summe der Biomassen aller Arten) in artenreichen Biozönosen beim Vergleich trockener und niederschlagsreicher Jahre konstant ist, sinkt die Gesamtbiomasse in Biozönosen mit reduzierter Artenzahl in trockenen Jahren. Nur bestimmte spezialisierte Arten können die Gesamtbiomassenproduktion in trockenen Jahren aufrechterhalten. Ein Verlust dieser Arten in artenarmen Biozönosen führt zu einer Sensitivität der Biozönose gegenüber Schwankungen in Umweltfaktoren. In redundanten Biozönosen führt der Verlust an Arten bei konstanten Umweltbedingungen nicht zu einem Verlust an Ökosystemfunktion, aber bei schwankenden Umweltbedingungen zu einem Verlust der Verlässlichkeit der Ökosystemfunktion (Abb. 4.15b). Auch die Gesamtproduktivität sinkt mit einer Reduktion der Pflanzenarten. Dies wird funktionell entweder durch eine Komplementarität der Nischen (complementarity hypothesis) oder durch positive Effekte der Arten untereinander (facilitation hypothesis) erklärt. Eine alternative Erklärung der experimentellen Ergebnisse besagt, dass die Produktivität (oder andere Ökosystemfunktionen) maßgeblich von einzelnen Arten geprägt werden (z. B. stickstofffixierende Leguminosen in Pflanzengemeinschaften), deren Auftreten in artenreichen Experimentalflächen wahrscheinlicher ist (sampling effect). Diese Hypothese besagt, dass der Verlust an Ökosystemfunktion an einzelne Arten gebunden ist und nicht von der Artenzahl der Biozönose abhängt. Generell sind Sammeleffekte häufig anzutreffen, in den meisten Experimenten konnte aber ein zusätzlicher Diversitätseffekt nachgewiesen werden. Diese Ergebnisse zeigen eine gemeinsame Bedeutung einzelner Arten und der Biodiversität bei der Steuerung von Ökosystemfunktionen an.
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  Abb. 4.15 Diversität und Ökosystemfunktion. a Verschiedene Zusammenhänge zwischen Biodiversität und Ökosystemfunktion; b Zusammenhang zwischen Artenzahl und Verlässlichkeit der Ökosystemfunktion. „Komplementär“ repräsentiert den Bereich, in dem zusätzliche Arten eine Zunahme der Funktion bewirken, die Arten sich also in ihrer Wirkung gegenseitig ergänzen. „Redundanz“ repräsentiert den Bereich, in dem zusätzliche Arten keinen weiteren Beitrag mehr zur Funktion des Systems liefern. KMAZ (kritische minimale Artenzahl) markiert den Punkt, ab dem zusätzliche Arten keine Auswirkungen mehr auf Ökosystemfunktionen haben. Ab diesem Punkt nimmt die Verlässlichkeit des Systems oder die biologische Absicherung zu. Die Schlüsselart-Kurve repräsentiert die drastische Veränderung von Ökosystemfunktionen bei Verlust von einzelnen Arten (Schlüsselarten). Die Differenz zwischen der durchgezogenen und der unterbrochenen Kurve spiegelt die Bedeutung der Zusammensetzung der Gemeinschaft für Ökosystemfunktionen wider. (b: nach Naeem, 1998.)


  
    


    Diversität: Vielfaltigkeit der Artenzusammensetzung einer Biozönose in lokalen Biotopen (α-Diversität), in Landschaften (γ-Diversität) und beim Vergleich der Unterschiedlichkeit von Biozönosen (β-Diversität).


    Diversitätsindizes: Meist eine Kombination von Artenzahlen und Gleichverteilung (Evenness) der Individuen auf die Arten.


    Abundanzverteilungen: Mathematische Beschreibung der Verteilung der Individuenzahlen auf die Arten: Broken-Stick (sehr gleichmäßig), geometrische (sehr ungleichmäßig) und lognormale Verteilungen (mittlere Gleichmäßigkeit) werden oft verwendet.


    Globale Artendiversität: Für die meisten Artengruppen am Äquator am höchsten und fällt in Richtung der Pole.


    Arten-Flächengrößen-Beziehungen: Artenzahlen steigen mit der Flächengröße des Biotops; der Anstieg ist unterschiedlich für Inseln, Ausschnitte von Kontinenten und Interkontinentalvergleiche.


    Inselökologie: Die Artenanzahl auf Inseln und Biotopinseln hängt von der Flächengröße der Insel und ihrer Isolation vom Festland ab; ein Gleichgewicht von Immigration und Aussterben bedingt die Artenzahlen.


    Lokale Artendiversität: Konkurrenzentlastung führt zu höheren Artenzahlen; Entlastung kann durch äußere Störungen, intrinsische, chaotische Populationsoszillationen und Keystone-Prädation erzeugt werden.


    Ökosystemfunktion: Biodiversität ist meist mit Ökosystemfunktion korreliert; positive Effekte entstehen durch Komplementarität der Funktionen der Arten und Versicherungseffekte.

    

  


  4.3 Biokomplexität


  
    


    Biokomplexität beschreibt die Interaktionsstruktur von Biozönosen, in denen die Arten durch Konsum, Konkurrenz und Mutualismus miteinander vernetzt sind. Durch diese Vernetzung aller Arten einer Biozönose gibt es nicht nur direkte Effekte der Arten aufeinander (durch direkte Interaktionen), sondern auch indirekte Effekte, die über mehrere Interaktionen transportiert werden und als trophische Kaskaden im weiteren Sinne bezeichnet werden. Nahrungsnetze, die Konsuminteraktionen zwischen Arten beschreiben, stehen im Mittelpunkt der Biokomplexität. Sie bestehen aus Primärproduzenten und Konsumenten, die sich auf trophischen Ebenen verteilen. In simplifizierten Nahrungsketten spricht man von Basal-, Intermediär- und Toparten. Diese trophischen Ebenen sind durch Top-down- und Bottom-up-Prozesse dynamisch miteinander gekoppelt. Bei positiven Effekten der Topart auf die Basalart einer Nahrungskette spricht man von trophischen Kaskaden im engeren Sinne. In komplexen Nahrungsnetzen sind solche Ketten durch Links verbunden und es kommt zu Omnivorie. Die Komplexität der Nahrungsnetze wird durch die Zahl der Links, die Zahl der Links pro Art oder den Verlinkungsgrad beschrieben. Bei zeitlichen Analysen unterscheidet man die intrinsische Stabilität und die Störungs-Stabilität von Biozönosen.

    

  


  Populationen in natürlichen Ökosystemen existieren nicht isoliert voneinander, sondern interagieren unter anderem per Konsum, Konkurrenz und Mutualismus. Durch Interaktionen verbundene Populationen bilden komplexe ökologische Netzwerke, die natürliche Ökosysteme charakterisieren. Vor allem der universelle Bedarf an Energie, den alle heterotrophen Organismen durch Konsum anderer Organismen decken, erzeugt komplexe Nahrungsnetze mit vielen trophischen Interaktionen (Abb. 4.16). Durch diese komplexen Netzwerke sind indirekt alle Populationen einer Biozönose miteinander verbunden. Direkte Effekte auf einzelne Populationen gehen durch Serien von Interaktions-Links als indirekte Effekte auf andere Populationen der Biozönose über. Struktur, Dynamik und Stabilität dieser komplexen ökologischen Netzwerke sind wichtige Forschungsfelder der Ökologie der Gemeinschaften.
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  Abb. 4.16 Komplexes Nahrungsnetz (Lake Tahoe). Schematische Abbildung der Populationen (Kugeln) und ihrer Räuber-Beute-Interaktionen (Verbindungslinien) für die Biozönose des Sees Lake Tahoe in den USA. Das Netzwerk beinhaltet autotrophe Basalarten (unterste Ebene, hier vor allem Phytoplankton), Endkonsumenten (Toparten, oberste Ebene, hier vor allem große Fische) und Intermediärarten (mittlere Ebenen, hier Zooplankton, Invertebraten und kleine Fische). (foodweb3D, von Rick Williams, www.foodwebs.org.)


  4.3.1 Trophische Ebenen und Nahrungsketten


  In einer starken Abstraktion lassen sich Nahrungsnetze als Systeme aus diskreten trophischen Ebenen darstellen. Primärproduzenten (Erzeuger) bilden auf der basalen trophischen Ebene durch autotrophe Prozesse die Nahrungsgrundlage für die übrigen Mitglieder einer Biozönose (Abb. 4.16). Autotrophe Bakterien und Pflanzen stellen photosynthetisch oder seltener chemosynthetisch Biomasse aus anorganischen Stoffen her. Konzeptionell wird auch Detritus (totes organisches Material) meist als basale Energieressource auf der untersten trophischen Ebene dargestellt. Konsumenten (Verbraucher) ernähren sich heterotroph von anderen Organismen und bilden die höheren trophischen Ebenen. Die Primärkonsumenten (Erstverbraucher) wie Herbivore, Detritivore oder Bakterivore konsumieren die Primärproduzenten. Carnivore Sekundärkonsumenten (Zweitverbraucher) ernähren sich von den Primärkonsumenten. Die Sekundärkonsumenten werden von Konsumenten höherer Ordnung (Tertiär-, Quartärkonsumenten) gefressen. Die höchste Konsumentenebene wird als Endkonsument bezeichnet.


  
    Das Konzept der trophischen Pyramiden beschreibt die Verteilung von Körpermassen, Abundanzen, Biomassen und Produktivitäten auf die trophischen Ebenen. Vor allem in aquatischen Ökosystemen steigen die Körpermassen mit den trophischen Ebenen von kleinem Phytoplankton, über Zooplankton zu großen Fischen an, sodass sich eine inverse (auf dem Kopf stehende) Pyramide der Körpermassen ergibt (Körpermassenpyramide). Die negative Beziehung zwischen Abundanz und Körpermasse bewirkt eine trophische Pyramide der Abundanzen – absteigend vom Phytoplankton mit den höchsten Abundanzen über das Zooplankton zu großen Fischen als Endkonsumenten mit den niedrigsten Abundanzen (Abundanzpyramide). Da die Steigung der Abundanzpyramide kleiner ist als die der Körpermassenpyramide, sinken die Biomassen – als Produkt von Körpermasse und Abundanz – mit den trophischen Ebenen (Biomassenpyramide). Die Produktivität bzw. der Energiefluss sinkt mit der trophischen Ebene (Energiepyramide), da die Energie einer trophischen Ebene nur mit einem Verlust an die nächste weitergegeben wird. In terrestrischen Systemen sind diese Pyramiden weniger stark schematisch, da bereits die Körpermassenpyramide durch die Existenz großer Basalarten (z. B. Bäume) entgegengesetzt sein kann. In Ökosystemen mit kleinen Produzenten und großen Konsumenten kann die höhere metabolische Rate der Produzenten eine hohe Turn-over-Rate der Biomasse erzeugen. Trotz niedriger Biomassendichten (standing stock) der Produzenten balanciert diese hohe Turn-over-Rate den Konsum von Konsumenten mit hoher Biomassendichte. Unabhängig von den anderen Pyramiden, die sich zwischen den Ökosystemen unterscheiden und invers sein können, muss die Energiepyramide sich immer mit den trophischen Ebenen verjüngen.

  


  Konzeptionell werden Prozesse in Systemen mit trophischen Ebenen durch Nahrungsketten dargestellt. Nahrungsketten bestehen aus Basalarten auf der untersten trophischen Ebene (Primärproduzenten), Toparten auf der höchsten trophischen Ebene (Endkonsumenten) und Intermediärarten auf den mittleren trophischen Ebenen. Je nach Typ der Basalart spricht man von phytotrophen Nahrungsketten (Pflanzen als Basalarten) und saprotrophen Nahrungsketten (Detritus als Basalart).


  
    Der Prozess, bei dem die Konzentration bestimmter Substanzen beim trophischen Transport durch Nahrungsketten zunimmt, wird als Biomagnifikation bezeichnet. So wurden beispielsweise im Meerwasser Quecksilber-Konzentrationen von < 1ppt (parts per trillion) gemessen, in fischfressenden Fischen bereits 0,2 bis 1 ppm (parts per million), das entspricht einer Biomagnifikation um den Faktor 106. Angereichert werden solche Stoffe, die nicht ausgeschieden werden, sondern sich in bestimmten Geweben (vor allem im Fettgewebe) ablagern. Vom Folgekonsumenten werden zwar nur etwa 10 % der aufgenommenen Biomasse als körpereigene Substanz festgelegt, aber 100 % der eingelagerten Schadstoffe mit aufgenommen. Bei den Endkonsumenten einer Nahrungskette kann die Schadstoffkonzentration schließlich so hoch sein, dass Vergiftungserscheinungen auftreten. Neben den auch natürlich vorkommenden Metallen werden viele Umweltchemikalien, wie die chlorierten Kohlenwasserstoffe, in der Nahrungskette angereichert. In terrestrischen Ökosystemen wurden vor allem negative Effekte auf die Dichte von Brutvogelbeständen dokumentiert. Von der biologischen Magnifikation, also der Schadstoffaufnahme über die Nahrung, lässt sich die biologische Konzentration, das ist die Aufnahme über die Körperoberfläche, unterscheiden. Beide Anreicherungswege werden zusammenfassend Bioakkumulation genannt.

  


  4.3.2 Wer kontrolliert wen: Bottom-up- oder Top-down-Kontrolle?


  Wie erwähnt ist eine wichtige Frage der Ökologie, ob Populationen in natürlichen Ökosystemen durch Bottom-up- oder Top-down-Prozesse kontrolliert werden (Siehe hier). Kontrollieren Fische die Populationen des Zooplanktons oder die Verfügbarkeit an Phytoplankton? Eine Lösung bietet die Vorstellung an, wonach die Anzahl der trophischen Ebenen des betreffenden Nahrungsnetzes und die Position im Nahrungsnetz darüber bestimmen, wie eine Art kontrolliert wird. Arten, die an der Spitze der Nahrungskette stehen, werden vor allem durch die Verfügbarkeit der Nahrung und damit bottom-up kontrolliert. Arten, die auf unteren trophischen Ebenen stehen, werden dagegen durch Feinddruck top-down kontrolliert. Gibt es in einem System nur Pflanzen, so sind diese bottom-up durch ihre Ressourcen (Licht, Wasser, Mineralstoffe, etc.) kontrolliert. Besteht das System aus zwei trophischen Ebenen, Pflanzen und Herbivoren, so werden die Pflanzen top-down und die Herbivoren bottom-up kontrolliert (Abb. 4.17). Gibt es drei trophische Ebenen, Pflanzen, Herbivoren und Carnivore, so werden die Herbivoren top-down und die Carnivoren bottom-up kontrolliert. In natürlichen Nahrungsnetzen gibt es allerdings keine klar abgegrenzten trophischen Ebenen oberhalb der Primärkonsumenten (Abb. 4.16), sodass diese theoretischen Vorstellungen über Bottom-up- und Top-down-Kontrolle zwischen trophischen Ebenen oft nicht anwendbar sind. Auch Charakteristika der Populationen und der Struktur des Biotops können die Bedeutung von Bottom-up- und Top-down-Prozessen steuern. In Bodenökosystemen wird oft von einer Top-down-Kontrolle der auf Bakterien basierenden Nahrungskanäle und einer Bottom-up-Kontrolle der auf Pilzen basierenden Nahrungskanäle ausgegangen.
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  Abb. 4.17 Top-down-Kontrolle. a Top-down-Kontrolle von Pflanzen: Kaninchen (Oryclolagus cuniculus) können Pflanzen sehr effektiv abweiden und z. B. den Unterwuchs von Wäldern weitgehend eliminieren. So hatte die Einführung von Kaninchen nach England drastische Auswirkungen auf die Pflanzengemeinschaft; hier ein Laubwald, in dem durch einen Zaun Kaninchen ausgeschlossen wurden (hintere Bildhälfte). b Top-down-Kontrolle von Tieren: Im Küstenbereich von marinen Hartböden bilden Miesmuscheln (hier Mytilus californianus) oft ausgedehnte Bänke. Als wichtigste Räuber in Miesmuschelbänken fungieren Seesterne (hier Pisaster ochraceus), die durch Fraß von Miesmuscheln Lebensraum für andere sessile Tierarten und Algen schaffen (Keystone-Prädation). An der Pazifikküste Nordamerikas wurde dieses Räuber-Beute-System intensiv untersucht, was zu grundlegenden Einsichten in Regulationsmechanismen von komplexen Tiergemeinschaften geführt hat. (Fotos von Stefan Scheu, Göttingen.)


  
    Hypothese der Grünen Welt (green-world hypothesis) und trophische Kaskaden. Klassische Arbeiten zu trophischen Ebenen postulierten, dass die Welt grün ist, da Toparten (Carnivore) die Intermediärarten (Herbivore) kontrollieren, sodass die Basalarten (grüne Pflanzen) vom Top-down-Druck befreit sind und zu hohen Biomassendichten kommen. Nur bei ausreichender Energieverfügbarkeit für die Nahrungskette erlangen die Toparten eine Biomassendichte, die zur Kontrolle der Intermediärarten ausreicht. Eine zunehmende Produktivität des Ökosystems könnte die Basalarten demzufolge zweifach fördern: durch bessere Wachstumsbedingungen und durch Top-down-Kontrolle der Intermediärarten. Der Effekt der Topart über die Intermediärart auf die Basalart einer Nahrungskette wird auch als trophische Kaskade im engeren Sinne bezeichnet. Klassische Arbeiten zeigten, dass die experimentelle Entfernung von Fischen aus Biozönosen zu einer Zunahme des herbivoren Zooplanktons und einer Abnahme des Phytoplanktons führte. Die Hypothese, dass trophische Kaskaden vor allem in aquatischen Ökosystemen auftreten, wurde durch neuere Arbeiten in terrestrischen Ökosystemen nicht unterstützt.

  


  4.3.3 Nahrungsnetze


  In natürlichen Biozönosen existieren in der Regel weder isolierte Räuber-Beute-Paare noch einzelne Nahrungsketten (Abb. 4.15 und Abb. 4.16). Die Koexistenz vieler Konsumentenarten führt zur Vernetzung von Nahrungsketten. Außerdem gibt es Konsumenten, die Beute von verschiedenen trophischen Ebenen (z. B. Primär- und Sekundärkonsumenten) konsumieren. Diese Konsumenten werden als Omnivore bezeichnet. Diese Verbindung von zahlreichen Nahrungsketten und die Verbindung von Nahrungsketten über Omnivorie führen zu komplexen trophischen Netzwerken, sogenannten Nahrungsnetzen. Diese Netzwerke bestehen aus den Populationen der Biozönose, die die Knotenpunkte des Netzwerkes bilden, und ihren Konsum-Interaktionen, also den Verbindungen oder Links zwischen diesen Knotenpunkten (Abb. 4.16).


  Die Struktur oder Topologie von komplexen Nahrungsnetzen wird primär durch die Zahl der interagierenden Populationen (S) und die Komplexität ihrer Vernetzung beschrieben. Drei Maße der Komplexität werden häufig verwendet: (1) die Zahl der Links (L), (2) die Zahl der Links pro Art (L/S) (Verhältnis zwischen der Zahl der Links und der Zahl der Populationen im Netzwerk) und (3) der Verlinkungsgrad (connectance) (Abb. 4.18). Der Verlinkungsgrad beschreibt das Verhältnis zwischen der real existierenden Anzahl der Links (L) und der theoretisch maximal möglichen Anzahl an Links. In einem maximal verlinkten Nahrungsnetz konsumiert jede Art alle anderen Arten – einschließlich sich selbst. Deshalb kann die maximale Anzahl an Links als die quadrierte Artenzahl ausgedrückt werden (S2), und der Verlinkungsgrad eines Nahrungsnetzes wird als Verhältnis der realen Anzahl der Links zur quadrierten Artenzahl ausgedrückt: C= L/S2.
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  Abb. 4.18 Komplexe Nahrungsnetze. a Skipwith Pond, ein saures Moorgewässer in England, mit 25 Arten (S), 198 Links (L), 7,9 Links pro Art (L/S) sowie einem Verlinkungsgrad von 32% (C= L/S2 = 0,32) ist bei geringer Artenzahl hoch verlinkt. Die Energieflüsse des Nahrungsnetzes beruhen auf Detritus als Basalart. b Der Regenwald von El Verde mit 155 Arten (S), 1504 Links (L), 9,7 Links pro Art (L/S) sowie einem Verlinkungsgrad von 6% (C= L/S2 = 0,06) ist bei hoher Artenzahl schwach verlinkt. (foodweb3D, von Rick Williams, www.foodwebs.org.)


  
    


    Komplexitäts-Diversitäts-Beziehungen beschreiben den Zusammenhang zwischen den drei Maßen der Komplexität (L, L/S, C) und der Artenzahl (S) von Biozönosen (Abb. 4.19). Sie beschreiben, wie sich strukturelle Charakteristika von Nahrungsnetzen systematisch zwischen artenarmen und artenreichen Biozönosen unterscheiden. Da jede Art ein eigenes Set an Konsumenten- und Ressourcenarten aufweist, steigt die Zahl der Links stark mit der Artenzahl an. Traditionelle Arbeiten gingen zunächst von einem konstanten Zusammenhang zwischen der Zahl der Links pro Art und der Diversität der Biozönose aus (link-species scaling law). Dies beruht auf der Annahme, dass jede Art einer Biozönose mit einer festen Anzahl an anderen Arten interagiert, wobei der Mittelwert der interagierenden Arten über viele Biozönosen als eine universelle Konstante eingeführt wurde. Dies würde zutreffen, wenn nur von bestimmten Artengruppen gefressen werden kann und nur von bestimmten anderen Artengruppen gefressen wird und die Größen dieser Gruppen sich nicht mit der Zahl der koexistierenden Arten verändert. Die Erhebung von Nahrungsnetzen besserer Qualität führte zur Verwerfung dieser Hypothese. In der Folge wurde postuliert, dass der Verlinkungsgrad der Nahrungsnetze konstant sei und nicht mit der Artenzahl der Biozönose variiert. Dies beruht auf der Annahme, dass jede Art einer Biozönose mit einem festen Anteil der koexistierenden Arten interagiert. Eine mögliche mechanistische Erklärung ist, dass jede Art nur andere Arten konsumieren kann, die innerhalb einer festen Körpergrößenspanne liegen. Empirische Untersuchungen von neueren Nahrungsnetzen mit höheren Artenzahlen haben zur Verwerfung auch dieser Hypothese geführt. Neuere Arbeiten identifizieren die folgenden Trends in der Komplexität von Nahrungsnetzen mit steigender Artenzahl: (1) die Zahl der Links steigt, (2) die Zahl der Links pro Art steigt und (3) der Verlinkungsgrad sinkt (Abb. 4.19). Mechanistische Erklärungen dieser Zusammenhänge stehen noch aus. Artenreiche Biozönosen weisen folglich mehr Links und mehr Links pro Art aber einen geringeren Verlinkungsgrad auf als artenarme Biozönosen.
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    Abb. 4.19 Komplexität und Diversität in natürlichen Nahrungsnetzen. Mit zunehmender Diversität (Artenzahl) steigt die Zahl der Links (a) und die Zahl der Links pro Art (b), wohingegen der Verlinkungsgrad sinkt (c).

    

  


  4.3.4 Stabilität


  Biozönosen unterscheiden sich in ihrer intrinsischen Stabilität: Manche Lebensgemeinschaften sind zeitlich konstant (Persistenz) und die biozönotische Struktur bleibt weitestgehend unverändert. Oft gilt dies für stabile Klimaxstadien der Sukzession (Siehe hier), wie Altersbestände von Wäldern oder Korallenriffe, solange äußere Störungen nicht zu einem Zerfallsstadium führen. Andere Biozönosen sind zeitlich dynamisch (Instabilität) und ihre Struktur ist einem beständigen Wandel ausgesetzt. Eine solche Instabilität charakterisiert beispielsweise Zersetzer-Lebensgemeinschaften, die auf einen heterogenen Einfluss von organischem Input-Material mit dynamischen heterotrophen Sukzessionen reagieren (Siehe hier). Eine dritte Gruppe von Biozönosen wird als zeitlich zyklisch (Zyklizität) beschrieben: Ihre Struktur verändert sich beständig und kehrt letztendlich zyklisch wieder in den Ausgangszustand zurück. In diese Gruppe fallen Biozönosen, die einer zyklischen Sukzession unterworfen sind wie Wälder, die sich bei Betrachtung langer Zeiträume von einem Reife- über ein Zerfalls- und Initial- wieder zu einem Reifestadium entwickeln (Siehe hier). In vielen anderen Systemen weisen die Populationen keine konstante Dichte (Equilibrium) auf, sondern oszillieren regelmäßig, wobei sie zyklisch wieder zu den gleichen Dichten zurückkehren.


  Viele Biozönosen sind äußeren Störungen unterworfen: Wälder werden von Bränden und Windwurf beeinflusst, Wiesen werden gemäht und Äcker werden gepflügt. Außerdem sind viele Ökosysteme anthropogenen Störungen durch Eutrophierung und Toxine unterworfen. Bezüglich ihrer Reaktion auf diese äußeren Störungen lassen sich Biozönosen nach ihrer Störungsstabilität (bzw. Störanfälligkeit) charakterisieren. Wenn die Artenzusammensetzung und die Populationsdichten trotz Störung unverändert bleiben, spricht man von Resistenz. Dagegen charakterisiert Elastizität eine Reaktion, bei der sich die Struktur der Biozönose nach äußeren Störungen zunächst verändert, dann aber nach einer gewissen Zeit wieder in den Ausgangszustand zurück schwingt. Das Arteninventar bleibt gleich und die Populationsdichten der Arten weisen Oszillationen auf, die nach einer Dämpfungsphase wieder in die konstanten Gleichgewichtsdichten zurückkehren. Instabilität charakterisiert Biozönosen, die sich als Reaktion auf eine Störung irreversibel verändern.


  
    


    Eine zentrale Frage der Ökologie ist es, ob sich aus der Struktur der Biozönosen ihre intrinsische oder ihre Störungsstabilität vorhersagen lassen. Nach der klassischen Diversitäts-Stabilitäts-Hypothese kann ein komplexes System Störungen besser abfangen als ein System aus wenigen Elementen. Die Instabilität niedrig diverser Biozönosen wurde vor allem an Laborpopulationen aus wenigen Arten beobachtet sowie in land- und forstwirtschaftlichen Monokulturen, die anfällig gegenüber Schädlingskalamitäten sind. In realen Biozönosen lässt sich dieses Ergebnis nicht bestätigen: Natürliche „Monokulturen“ wie Röhrichte oder Seegraswiesen mit ihren Bewohnern können sehr stabil sein. Wechselhafte Lebensräume erfordern eine relativ einfache und robuste Lebensgemeinschaft, während ein gleichförmiger Lebensraum eine konstante, relativ komplexe und empfindlich abgestimmte Biozönose beheimaten kann. Starke Störungen in konstanten Ökosystemen wirken sich auf alle abhängigen Arten aus, hier bestehen enge, in Koevolution entstandene Wechselbeziehungen. Störungen können daher zu irreversiblen Störungen führen. In wechselhaften Lebensräumen ist der Artenreichtum oft gering, dafür sichert eine hohe Dichte die Variabilität in der Population und eine schnelle Anpassung an veränderte Umweltbedingungen und Störungen. Nachdem klassische Arbeiten von einem grundsätzlich positiven Zusammenhang zwischen Diversität und Stabilität ausgingen, haben mathematische Ansätze der 70er Jahre des 19. Jahrhunderts verdeutlicht, dass die Stabilität von Nahrungsnetzen mit ihrer Diversität und ihrer Komplexität sinkt. Als mathematisches Nullmodell ist also davon auszugehen, dass die Elastizität und Persistenz von Nahrungsnetzen mit der Diversität und der Komplexität sinkt. Dies bedeutet, dass starke Störungen von Ökosystemen durch anthropogene Umweltbelastungen für diverse und komplexe Ökosysteme folgenschwerer sein könnten als für Ökosysteme geringer Diversität und Komplexität. Die Schlussfolgerung aus diesen theoretischen Arbeiten, dass sich diverse und komplexe Ökosysteme auf Dauer in Richtung geringerer Diversität und Komplexität entwickeln sollten, steht allerdings in deutlichem Gegensatz zur hohen Diversität, Komplexität und Stabilität vieler natürlicher Systeme wie tropischen Regenwäldern und Korallenriffen.


    Diese Spannung zwischen theoretischen Modellen und natürlichen Ökosystemen hat die Ökologie über mehrere Jahrzehnte in der Diversitäts-Stabilitäts-Debatte beschäftigt. In diesem Rahmen konnte gezeigt werden, dass sowohl die Struktur natürlicher Nahrungsnetze als auch die Verteilung der Biomassenflüsse auf die Links zwischen den Arten nicht zufällig sind, wie in theoretischen Arbeiten angenommen. Diese nicht-zufällige Organisation natürlicher Nahrungsnetze ermöglicht ihre Stabilität. Neue Arbeiten konnten zeigen, dass einfache Zusammenhänge zwischen der mittleren Körpergröße der Individuen einer Population und den Nahrungsbeziehungen diese nicht-zufälligen Strukturen bedingen. So ist bei Räuber-Beute-Interaktionen in der Regel der Räuber größer als seine Beute. Aufgrund von Effekten der Körpergröße auf die Respirations- und Fraßraten führt dieser simple Zusammenhang zu einer spezifischen Verteilung der Biomassenflüsse auf die Links von Nahrungsnetzen, die eine hohe Stabilität ermöglicht.

    

  


  
    


    Komplexe Netzwerke: Die Arten von Biozönosen sind durch ihre Interaktionen (Konsum, Konkurrenz, Mutualismus) in komplexen Netzwerken organisiert.


    Nahrungsnetze: Konsuminteraktionen zwischen Arten beschreiben Nahrungsnetze, die aus Primärproduzenten und Konsumenten bestehen.


    Trophische Ebenen: In Nahrungsketten und -netzen werden Basal-, Intermediär- und Toparten unterschieden, die durch Bottom-up- und Top-down-Effekte miteinander gekoppelt sind.


    Komplexität: Beschreibt die Verlinkung der Netzwerke durch die Zahl der Links, die Zahl der Links pro Art oder den Verlinkungsgrad. Mit zunehmender Diversität steigen die Zahl der Links und die Zahl der Links pro Art, wohingegen der Verlinkungsgrad abnimmt.


    Stabilität: Es wird zwischen intrinsischer Stabilität (Persistenz, Zyklizität, Instabilität) und Störungsstabilität (Resistenz, Elastizität, Instabilität) unterschieden.

    

  


  4.4 Ökosysteme


  
    


    Die Struktur und Dynamik der Biozönosen steht in engem Zusammenhang mit den abiotischen Zuständen im Biotop. Einerseits beeinflussen die abiotischen Zustände die Lebensmöglichkeiten der Arten und damit die Zusammensetzung der Biozönose. Andererseits verändern die Stoffwechsel- und Interaktionsprozesse der Arten wiederum die abiotischen Zustände im Biotop, wodurch es zu dynamischen Rückkopplungsprozessen auf die Biozönose kommt. Zusammen werden die Biozönose und die abiotische Struktur eines Biotops als Ökosystem bezeichnet.

    

  


  Bei den bisherigen synökologischen Betrachtungen wurden die Wechselbeziehungen zur abiotischen Umwelt weitgehend ausgeklammert, Inhalt ökologischer Untersuchungen sollten aber gerade Ökosysteme sein, also die Beziehungsgefüge der Lebewesen untereinander und mit ihrer abiotischen Umwelt. Ökosysteme benötigen Energie für die Lebensaktivitäten und chemische Stoffe für den Aufbau von Biomasse, es sind offene Systeme, die ihre Energie von außen beziehen (Energiefluss) und in denen die Stoffe zirkulieren (Stoffkreislauf). Stoffumsatzprozesse in Ökosystemen sind durch ein hohes Maß an Geschlossenheit gekennzeichnet. Die aufgebaute Biomasse wird durch Destruenten wieder abgebaut; die dabei freigesetzten Nährstoffe bilden die Grundlage für Primärproduzenten. Ökosysteme weisen eine gewisse Beständigkeit oder Stabilität auf, so lange äußere Einwirkungen eine bestimmte Stärke nicht überschreiten.


  Die Ökosystemanalyse lässt sich in Strukturanalyse (Inventarisierung, Kartierung, Verbreitung, Typisierung), Funktionsanalyse (Energiefluss, Produktion, Stoffkreislauf) und Systemanalyse (Stabilität, Selbstregulation, Belastbarkeit, Modellvorstellungen) unterteilen.


  
    Ökosystembegriff: Gaia oder Aggregat. Die Definition von Ökosystemen als Beziehungsgefüge Biotop-Biozönose stellt einen Minimalkonsens in der Ökologie dar. Im Detail unterscheiden sich die Ökosystembegriffe der verschiedenen Ökologen erheblich voneinander. Oft hängen die unterschiedlichen Auffassungen damit zusammen, welcher Naturraum betrachtet wird: Ein Wald erscheint deutlich abgegrenzter und in sich verflochtener als das freie Wasser der Ozeane oder ein Fließgewässer. Ein Naturraum wirkt umso geschlossener, je stärker biotische Interaktionen gegenüber abiotischen Faktoren überwiegen, andererseits weisen Zonationen darauf hin, dass charakteristische Verteilungsmuster auch ohne einen starken biozönotischen Konnex entstehen können.


    Von holistischen Ökologen werden Ökosysteme mit „Superorganismen“ analogisiert: Wie in einem Organismus finden Selbstregulation, Stoffwechsel, Wachstum und Alterung statt, Individuen und Populationen ordnen sich als Elemente in den Energiefluss der Ökosysteme ein. Ökosysteme sind als Ganzes der Selektion unterworfen und besitzen sogenannte „emergente“ Eigenschaften, die sich nicht aus den Eigenschaften ihrer Bestandteile erklären lassen. Die Gaia-Hypothese geht noch weiter: Hier stellt die gesamte Biosphäre eine sich selbst regulierende Einheit dar, welche die Fähigkeit besitzt, die Erde durch Steuerung der physikalischen und chemischen Umweltbedingungen zu erhalten. Dabei kommt den Organismen die Hauptrolle bei der Einhaltung des ökologischen Gleichgewichtes im Rahmen eines kybernetischen Regelsystems zu.


    Für reduktionistische (mechanistische) Ökologen stellen Ökosysteme keine natürlichen, hochgradig integrierten Einheiten dar, Komplexität ist vielmehr das Ergebnis von Selbstorganisation und Selbststrukturierung. Ökosysteme besitzen weder eine Instanz, die ihren Fortbestand gewährleistet, noch Eigenschaften, die sich nicht aus ihren Bestandteilen ableiten ließen. Ökosysteme sind vielmehr abstrakte, modellhafte Aggregate, deren Abgrenzung eher pragmatischen Gründen bei der Untersuchung von Energiefluss und Stoffkreislauf folgt. Erst durch die willkürliche Abgrenzung von funktionellen Organismengruppen kommt die Konfiguration des Energieflusses in einem Ökosystem zustande. Umgangssprachlich und in der populären Ökologie-Literatur wird der Begriff Ökosystem meistens synonym zu Naturraum (Biom) gebraucht.

  


  4.4.1 Stoffkreisläufe


  Durch die Organismen eines Nahrungsnetzes werden Stoffressourcen aus der Umwelt aufgenommen, umgebaut und abgebaut, weitergegeben oder abgegeben. Selbst die vollständig reduzierten anorganischen Bestandteile der Biomasse können wieder als Ressource dienen. Die Stoffe zirkulieren also in einem Ökosystem. Dieser Kreislauf der Stoffe ist jedoch nur dann vollständig, wenn man globale Langzeitbilanzen zieht. Regional und mittelfristig betrachtet, werden Teile der anorganischen und organischen Stoffe deponiert oder in andere Lebensräume exportiert, es gibt Reservoirs und Flüsse von Stoffen. Als biologisch wichtige Stoffe seien hier besonders Kohlenstoff, Sauerstoff, Stickstoff, Phosphor, Schwefel und Wasser genannt (Abb. 4.20).
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  Abb. 4.20 Stoffkreisläufe. In diesem allgemeinen Schema sind die Biozönosen in Ellipsen dargestellt und abiotische Mineralstoffvorräte in Kästen (bedeutende Reservoirs dunkel eingerahmt), Pfeile charakterisieren den Mineralstofffluss. Menschliche Aktivitäten beeinflussen diese globalen Stoffkreisläufe.


  Kohlenstoffkreislauf: Der Kohlenstoffkreislauf ist durch die Photosynthese der grünen Pflanzen und die Atmung der Organismen eng mit dem Sauerstoffkreislauf gekoppelt (Abb. 4.21). Aus dem atmosphärischen Kohlendioxidvorrat von 0,038 Vol% wird Kohlenstoff photosynthetisch in die Biosphäre eingespeist und durch die Atmung ständig zurückgeführt. Die Ozeane bilden eine gigantische Kohlenstoffsenke, denn sie binden Kohlenstoff physikochemisch als Carbonat und biologisch durch die Photosynthese des Phytoplanktons. Die von Primärproduzenten freigesetzte Menge an Sauerstoff übersteigt dabei diejenige, die beim Abbau organischer Substanz durch die Atmung freigesetzt wird. Das ist darauf zurückzuführen, dass ein Teil der biogenen Kohlenstoffverbindungen nicht abgebaut wird, sondern sich als organisches Material anreichert und fossilisiert (z. B. als Erdöl, Steinkohle, unbelebte organische Substanz, lebende Biomasse). Der freigesetzte Sauerstoff wurde im Laufe der Erdgeschichte durch Oxidationsprozesse in Gesteinen festgelegt und hat zu einem Anstieg der atmosphärischen Sauerstoffkonzentration auf heute 21 Vol% geführt. Durch den anthropogenen Verbrauch fossiler Brennstoffe und die Freisetzung von CO2 aus Humussubstanzen in Böden, die in landwirtschaftliche Nutzung überführt wurden, ist die atmosphärische Kohlendioxidkonzentration von 0,025 Vol% Mitte des 18. Jahrhunderts auf heute 0,038 Vol% angestiegen ([image: Image Missing]Mikrobiologie).
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  Abb. 4.21 Kohlenstoffkreislauf. Angaben der Pools (Kästen) in 1015 g C, der Raten (fett) in 1015 g C pro Jahr. Nettoverlust: Netto-Freisetzung von CO2 durch Abholzung und damit verbundenem Verlust an Kohlenstoff in der pflanzlichen Biomasse und in der Humussubstanz des Bodens. Austrag: Austrag von Kohlenstoff aus terrestrischen Lebensräumen über Fließgewässer.


  Stickstoffkreislauf: Die Atmosphäre enthält 78 Vol% N2 und bildet damit das größte Stickstoffreservoir. Der elementare Stickstoff wird durch frei lebende oder symbiotische Mikroorganismen organisch gebunden, die Stickstoffbindung durch geochemische Vorgänge ist demgegenüber unbedeutend. Bei der Zersetzung der stickstoffbindenden Bakterien entstehen anorganische Nitrate und Ammoniumverbindungen, aus denen die Pflanzen Aminosäuren und Eiweiße bilden. Die Konsumenten decken ihren Stickstoffbedarf aus der pflanzlichen und tierischen Nahrung. Beim Abbau organischer Substanzen wird durch Bakterien Ammonium freigesetzt, in Nitrat überführt und wieder für die Pflanzen bereitgestellt. Stickstoff zirkuliert also im Ökosystem, ohne atmosphärisch auftreten zu müssen, es entsteht ein rein biologischer Stickstoffkreislauf Abb. 4.22). Der atmosphärische Stickstoffkreislauf wird erst geschlossen, wenn denitrifizierende Bakterien elementaren Stickstoff freisetzen ([image: Image Missing]Mikrobiologie).
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  Abb. 4.22 Stickstoffkreislauf: Angaben der Pools in 1012 g N, der Raten in 1012 g N pro Jahr. Austrag: Austrag von Stickstoff aus terrestrischen Lebensräumen über Fließgewässer.


  Phosphorkreislauf: Das hauptsächliche Phosphorreservoir befindet sich im Gestein. Phosphorverbindungen werden bei der geochemischen Verwitterung freigesetzt und gelangen über Oberflächenwasser und Flüsse in die Meere und Sedimente (Siehe hier). Von den autotrophen Organismen wird es als Phosphat aufgenommen und zirkuliert dann über Konsumenten und Destruenten im Nahrungsnetz. In Böden liegt Phosphor vor allem in organischer Bindung vor und wird beim Abbau durch Mikroorganismen aus diesen als Phosphat freigesetzt. Der landwirtschaftliche Einsatz von Phosphorverbindungen als Düngemittel kann zu einem Überangebot an Phosphaten und damit zur Eutrophierung führen.


  Schwefelkreislauf: Die mineralischen Sulfate der Sedimente und das Schwefeldioxid in der Atmosphäre sind die wichtigsten Schwefelreservoire. Sulfate werden von den Primärproduzenten aufgenommen, in die Proteine eingebaut und mit der Nahrung von den Konsumenten aufgenommen. Bei der mikrobiellen Zersetzung organischer Substanz wird Schwefelwasserstoff gebildet, durch die Sulfurikation der Schwefelbakterien entstehen wieder Sulfate, damit ist der biologische Schwefelkreislauf geschlossen. Bei der Verbrennung fossiler Brennstoffe gelangt vermehrt Schwefeldioxid in die Luft und führt zur Versauerung von Niederschlägen und Böden (Siehe hier; [image: Image Missing]Mikrobiologie).


  Wasserkreislauf: Hauptreservoir des Wassers sind die Ozeane. Verdunstung, Niederschlag, Abfluss und Stauung finden zwar auch unabhängig vom Nahrungsnetz der Ökosysteme statt, werden aber durch den Wasserhaushalt der Biosphäre, insbesondere der Vegetation, modifiziert. Aktive und passive Wasseraufnahme, Wasserspeicherung und Wasserabgabe bestimmen den Wasserkreislauf im Nahrungsnetz. Die chemische Veränderung des Wassers durch Photolyse und Endoxidation bei Photosynthese und Atmung ist zwar von zentraler energetischer Bedeutung, spielt bei Bilanzierungen aber keine Rolle (Siehe hier, Abb. 2.16).


  4.4.2 Energiefluss und Produktion


  Wie alle thermodynamischen Systeme bleiben Ökosysteme nur dann bestehen, wenn sie ständig mit Energie versorgt werden. Wichtigste Energiequelle ist die Sonne, deren Strahlungsenergie durch die grünen Primärproduzenten in chemische Energie umgewandelt wird. Der weitere Energiefluss im Nahrungsnetz ist daher mit einem organischen Stofffluss kombiniert. Bei jedem Schritt durch die Glieder der Nahrungskette wird stoffliche Energie aufgenommen und umgewandelt, dabei geht den Organismen jeweils ein Teil als Wärme verloren. Ein weiterer Teil der aufgenommenen Energie wird von den Konsumenten eingesetzt, um energetische Kosten für Bewegung, Verdauung und Betriebsstoffwechsel auszugleichen, also für die Respiration. Außerdem ist nicht die gesamte aufgenommene Substanz energetisch nutzbar, der unverdauliche Teil wird ausgeschieden, er verlässt die phytotrophe Nahrungskette und gelangt ebenso wie die abgestorbene Biomasse in die saprotrophe Nahrungskette, der Weg der Energie gabelt sich (Abb. 4.23). Die Energie durchfließt ein Ökosystem also in einer zweigleisigen Einbahnstraße, dabei kann die Energie verschiedene alternative Wege durch das Nahrungsnetz nehmen. Nach jedem Schritt durch das Nahrungsnetz steht den Lebewesen weniger Energie zur Verfügung, die Höhe der Verluste lässt sich ermitteln, wenn man den Biomassezuwachs in den trophischen Ebenen vergleicht.
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  Abb. 4.23 Energiefluss und Stoffkreislauf in einem Ökosystem. Die Strahlungsenergie der Sonne wird durch die grünen Primärproduzenten in chemische Energie umgewandelt, von nun an ist der Energiefluss (farbige Pfeile) mit einem organischen Stofffluss kombiniert. Ein Teil der pflanzlichen Biomasse stirbt ab und steht den Destruenten als tote organische Substanz zur Verfügung, ein anderer Teil wird von Konsumenten gefressen, unverdauliche Reste werden ausgeschieden und zusammen mit toten Organismen von den Destruenten zersetzt. Die Destruenten dienen wiederum den Konsumenten als Nahrung. Die Energie durchfließt ein Ökosystem also in einer zweigleisigen Einbahnstraße. Die von den Destruenten freigesetzten Mineralstoffe werden von den Primärproduzenten genutzt (schwarze Pfeile). Ökosysteme sind nicht geschlossen, sondern stehen in einem Stoff- und Energieaustausch mit der Umgebung. Der Stoffkreislauf in Ökosystemen ist jedoch durch ein hohes Maß an internen Umsätzen gekennzeichnet. (Nach Ellenberg, 1973.)


  Einige Biotope, wie der Boden, große Teile der Tiefsee, einzelne Kadaver, aber auch Oberläufe von Flüssen und Kläranlagen werden durch mehr oder minder rein saprotrophe Nahrungsnetze geprägt (heterotrophe Systeme). Hier hängt der Energiefluss vom Import organischer Stoffe aus anderen Ökosystemen ab und ist damit indirekt ebenfalls an Sonnenenergie gebunden. Systeme, deren Primärkonsumenten wesentlich vom Import organischer Stoffe abhängen, werden allochthon genannt. Da in allochthonen Systemen Stoffkreisläufe weitgehend offen sind, stellen sie keine Ökosysteme im engeren Sinne dar.


  
    Anorganische Energiequellen in der Tiefsee. Nur in wenigen Ökosystemen geht der Energiefluss nicht direkt oder indirekt vom Licht, sondern von einer anorganischen Energiequelle aus. Ein Beispiel dafür sind Thermalquellen der Tiefsee, sogenannte Hot Vents. An tektonisch aktiven Stellen des Atlantischen und Pazifischen Ozeans dringt kaltes Meerwasser tief in die Spalten der Erdkruste ein, es reagiert dort chemisch mit dem 300 °C heißen Basalt, belädt sich unter anderem mit Schwefelwasserstoff und Schwermetallen und gelangt unter großem Druck wieder an den Meeresboden. Die Schwermetalle fallen beim Kontakt mit dem kalten Ozeanwasser als Sulfide aus, diese bauen gelegentlich regelrechte Schornsteine auf. Je nach der Farbe der Partikel unterscheidet man zwischen weißen und schwarzen Rauchern. In der Umgebung der Hot Vents siedeln sich Schwefelbakterien an, sie oxidieren Schwefelwasserstoff und nutzen die gewonnene Energie im Calvin-Zyklus für die Glucosebildung. Chemosynthetisch aktive Bakterien sind die Primärproduzenten für ein komplexes Nahrungsnetz aus stark spezialisierten Weichtieren (Mollusca), Borstenwürmern (Polychaeta) und Gliedertieren (Arthropoda). Hohe Dichten erreichen bizarre, darmlose Röhrenwürmer (Pogonophora), bei denen symbiotische Schwefelbakterien fast die Hälfte des Körpergewichtes ausmachen. Von den 375 beschriebenen Arten sind 90 % endemisch, kommen rezent also nur an Hot Vents vor.

  


  Lebewesen nutzen die aufgenommene Energie, um zu wachsen und sich zu vermehren, dadurch erhöhen sie die Biomasse in der Biozönose. Der Biomassezuwachs pro Zeiteinheit wird als Produktion bezeichnet. Die Gesamtheit der neu gebildeten organischen Stoffe nennt man Bruttoproduktion, zieht man die durch Atmung und Ausscheidung verlorenen Anteile ab, bleibt die Nettoproduktion zurück. Man unterscheidet die Primärproduktion der Primärproduzenten von der Sekundärproduktion der Konsumenten.


  Von der auf die Erde eintreffenden Globalstrahlung (im Mittel 10 000 kJ pro m2 und Tag) werden durch die Photosynthese der Pflanzen höchstens 1–5 % in organischer Substanz gebunden (Bruttoprimärproduktion). Davon fließt etwa die Hälfte sofort in die Respiration oder geht den Lebewesen als Wärme verloren, wird also gar nicht erst als neue Biomasse festgelegt. Die Bruttoprimärproduktion abzüglich dieser Betriebsenergie wird als Nettoprimärproduktion bezeichnet ([image: Image Missing]Botanik) und ist als Biomassezuwachs messbar. Die Nettoprimärproduktion hängt zwar unmittelbar, aber nicht ausschließlich von der verfügbaren Sonnenenergie ab. In Landökosystemen und Binnengewässern bestimmen in erster Linie Klima und Vegetation die Primärproduktion, in den lichtreichen Tropen ist sie besonders hoch. In Meeresökosystemen wirkt der Mineralstoffgehalt begrenzend auf die Photosyntheserate, in den mineralstoffreichen Flachmeerregionen ist die Primärproduktion besonders hoch, in den Hochsee-Bereichen wird die Primärproduktion dagegen auch bei guter Lichtversorgung kaum gesteigert (Tab. 4.2). Wird allgemein von Produktion gesprochen, ist in der Regel die Nettoprimärproduktion gemeint.


  Tab. 4.2 Primärproduktion.
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  Konsumenten sind nicht zur autotrophen Bildung von Biomasse in der Lage, sondern bauen lediglich vorhandene organische Substanzen um. Sie müssen Energie einsetzen, um die Nahrung zu finden, aufzunehmen und zu verdauen. Trotzdem tragen auch die Konsumenten durch Wachstum und Vermehrung zur Vergrößerung der Biomasse in einer Biozönose bei, denn sie sind oft langlebiger als die Primärproduzenten und können ihre körpereigene Substanz aus mehreren Generationen von Primärproduzenten aufbauen. Sie vergrößern damit die „erntbare“ (aktuell vorhandene) Biomasse eines Ökosystems durch Sekundärproduktion.


  Nur ein Bruchteil der von den Organismen aufgenommenen Energie kann zum Aufbau körpereigener, lebender Substanz genutzt werden. Vergleicht man die Produktion zweier durch Energiefluss verknüpfter trophischer Ebenen, so erhält man eine Vorstellung davon, wie effizient die Energie in einem Nahrungsnetz von einer trophischen Ebene auf die andere übertragenwird. In Anlehnung an Begriffe aus der Energietechnik spricht man vom ökologischen Wirkungsgrad (ökologische Effizienz, Produktivität). Eine Faustregel besagt, dass etwa 10 % der aufgenommenen Biomasse von der Folgekonsumenten-Stufe als körpereigene Biomasse festgelegt werden. Das heißt, von 10 000 kJ Sonnenenergie nutzen die Primärproduzenten 100 kJ, in der phytotrophen Nahrungskette werden davon 10 kJ durch Primärkonsumenten, 1 kJ durch Sekundärkonsumenten, 0,1 kJ durch Tertiärkonsumenten in körpereigene Biomasse umgebaut. Diese Faustregel ist eine starke Vereinfachung, ökologische Effizienzen schwanken zwischen 1 % und 30 %: Im Wald wird zum Beispiel relativ wenig Biomasse von den Primärproduzenten auf die Primärkonsumenten übertragen, in der Steppe relativ viel (Abb. 4.24).
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  Abb. 4.24 Energiefluss. Der Energiefluss in Wald, Steppe, Meeresplankton und Fluss gabelt sich jeweils in das phytotrophe und saprotrophe Nahrungsnetz, bei jedem Schritt durch die Glieder des Nahrungsnetzes fallen energetische Kosten an (Atmung). Allerdings unterscheiden sich die jeweiligen Energieanteile in den verschiedenen Ökosystemen deutlich. Pfeildicken (Energiefluss) – nicht jedoch die Flächengrößen (Energiereservoirs) – sind jeweils proportional zur Größenordnung dargestellt. (Nach Began, 1998.)


  Diese Energielimitierung könnte ein Grund dafür sein, dass die Anzahl der Ernährungsstufen in den meisten Lebensgemeinschaften auf drei bis vier Ebenen begrenzt ist. Der Vergleich von Ökosystemen mit hoher bzw. geringer Primärproduktion zeigt jedoch keinen signifikanten Unterschied in der Länge der Nahrungsketten, allenfalls ist die Anzahl der Arten innerhalb einer Ebene in hoch produktiven Ökosystemen größer.


  
    Eine umfassende Ökosystemanalyse bedarf einer interdisziplinären Zusammenarbeit von Botanikern, Zoologen, Mikrobiologen, Chemikern, Geologen, Klimatologen und Mathematikern, denn hier fließen autökologische Befunde, demökologische und synökologische Strukturanalysen ein und werden mit den Bilanzen von Stoffkreisläufen, Energiefluss und Produktion kombiniert (Abb. 4.25). Folgende exemplarische Indizes und Methoden lassen allenfalls Schätzungen oder Trendangaben zu.
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  Abb. 4.25 Ökosystemforschung in einem Buchenwald im Solling. Zur Untersuchung der Wirkung von durch den Menschen verursachten Einträgen von Protonen, Stickstoff und Schwefel wurden in einem Fichtenwald im Solling diese Einträge durch ein Dach abgefangen und in veränderter Form auf den Flächen verregnet. Die Veränderung von Stoffflüssen wurde dabei mit freilandökologischen Methoden erfasst, z. B. durch Absaugen der Bodenlösung aus bestimmten Bodentiefen mit Lysimetern (Flaschen mit Schläuchen). (Foto von Stefan Scheu, Göttingen.)


  
    Primärproduktion: Die Primärproduktion kann durch verschiedene Methoden bestimmt werden, z. B. indem man die zu zwei verschiedenen Zeiten entnommene pflanzliche Biomasse vergleicht (Erntemethode). Physiologisch orientierte Verfahren analysieren die Relation zwischen CO2-Bindung durch Photosynthese und O2-Freisetzung durch Atmung (Gaswechselanalyse) oder verwenden mit 13C markiertes CO2 und verfolgen dessen Bindung und Anreicherung (Tracermethode).

  


  
    Sekundärproduktion: Grundsätzlich lässt sich die Sekundärproduktion als Biomassezuwachs der Konsumenten nach einer definierten Zeitspanne bestimmen. Allerdings werden dann nicht die Biomasseverluste berücksichtigt, die in der gleichen Zeit durch die Mortalität in der Population stattfanden. Es lassen sich allenfalls Schätzungen dieser eliminierten Sekundärproduktion berücksichtigen:


    Bei diskontinuierlichem Populationswachstum haben alle Individuen einer Art zur gleichen Zeit etwa die gleiche Biomasse, nur ihre Dichte nimmt durch Wegfraß und Tod ab. Trägt man die Anzahl der Individuen in einer Grafik gegen ihr Durchschnittsgewicht ein, entspricht die Fläche unter der Kurve der Sekundärproduktion.


    Bei kontinuierlichem Populationswachstum unterteilt man die Population in Größenklassen. Dann bestimmt man experimentell, wie lange es dauert, bis die Individuen eine Größenklasse durchlaufen haben und wie viel sie in dieser Zeit zugenommen haben. Daraus berechnet man den täglichen Biomassezuwachs eines Individuums und summiert ihn für alle Individuen und alle Größenklassen der Population auf.

  


  
    P/B-Verhältnis: Der P/B-Wert gibt das Verhältnis zwischen jährlicher Produktion und mittlerer Biomasse in einem Ökosystem an. In einem Wald ist die Biomasse des Baumbestandes zwar hoch, die Bäume bestehen aber zum größten Teil aus Holz, das nicht zur Produktion beiträgt; das P/B-Verhältnis ist niedrig. Graslandschaften weisen zwar weniger pflanzliche Biomasse auf, diese ist aber zum überwiegenden Teil photosynthetisch aktiv; das P/B-Verhältnis ist höher. Die P/B-Relation ist ein Maß für die energetische Umsatzrate (turnover) in einem Ökosystem.

  


  
    C/N-Verhältnis: Das C/N-Verhältnis gibt die Relation von Kohlenstoff zu Stickstoff in der Biomasse an. Besonders hoch ist der Kohlenstoffanteil bei den Pflanzen (C/N = 40/1), bei den Bakterien, Pilzen und Tieren liegt der C/N-Wert bei 10/1. Bei Werten über 25/1, also relativ geringem Stickstoffanteil, ist die Zersetzungstätigkeit von Mikroorganismen gehemmt, da Grundsubstanzen für ihre Proteinsynthese fehlen.

  


  
    


    Ökosystem: Funktionelle Einheit von Biotop und Biozönose, offenes System mit Stoffkreislauf und Energiefluss, Raum-Zeit-Gefüge mit der Fähigkeit zur Bildung mehr oder minder stabiler Muster.


    Ökosystemanalyse: Strukturanalyse: Inventarisierung, Kartierung, Verbreitung, Typisierung. Funktionsanalyse: Energiefluss, Produktion, Stoffkreislauf; Systemanalyse: Stabilität, Selbstregulation/Selbstorganisation, Belastbarkeit, Modelle.


    Stoffkreisläufe: Zirkulation von Elementen in Ökosystemen, Beispiele: Kohlenstoff-, Stickstoff-, Phosphor-, Schwefelkreislauf.


    Energiefluss: Energieaufnahme und Weitergabe in einem Ökosystem. Zweigleisige Einbahnstraße durch die phyto- und saprotrophe Nahrungskette.


    Produktion: Biomassezuwachs pro Zeiteinheit.


    Bruttoprimärproduktion: Gesamter durch Photosynthese gebundener Kohlenstoff bzw. aufgebaute Biomasse pro Zeiteinheit.


    Nettoprimärproduktion: Biomassezuwachs der Primärproduzenten pro Zeiteinheit. Nettoprimärproduktion = Bruttoprimärproduktion minus Respiration.


    Sekundärproduktion: Biomassezuwachs pro Zeiteinheit bei den Konsumenten.


    Ökologischer Wirkungsgrad: Verhältnis zwischen der Produktion benachbarter trophischer Ebenen, Synonym: Ökologische Effizienz, Produktionseffizienz, Produktivität. Gibt Auskunft über die Weitergabe der Energie in der Nahrungskette. Faustregel: 10% der aufgenommenen Biomasse werden von der Folgekonsumenten-Stufe als körpereigene Biomasse festgelegt.

    

  


  5 Ökologie der Naturräume


  Inge Kronberg


  „Im Bereiche der organischen Entwicklung entdecken wir Gesetze und Regeln; die Welt der Pflanzen insbesondere enthüllt das stille innere Treiben der Natur, die seit Jahrhunderten dieselben Organe entfaltet, und noch keinen Frühling ohne Blumen ließ . . .


  Die geographische Verbreitung der Pflanzen ist abhängig von den Klimaten . . .


  Die geographische Verbreitung der Thiere ist derjenigen der Pflanzen ähnlich und steht im Verhältniß mit dem Klima und der Natur des Bodens, indem sie durch die Nahrung modificirt wird, und das thierische Leben, das der Pflanzen voraussetzt . . .


  Thiere . . . bewegen sich frei von ihrer Entstehung, und diese Locumotivität dauert ihr ganzes Leben. Eben dieser Eigenschaft wegen streifen die Thiere, durch mehrere Klimate . . . Die alte Thierwelt ist aber verschieden von der jetzigen, und mag wahrscheinlich einförmiger gewesen seyn. Der größte Reichthum an Thier und Pflanzenformen findet sich überall in der Tropenwelt . . .“


  Alexander von Humboldt (1769–1859), Kosmos – Vorlesungen


  5.1 Biomtypen


  
    


    In ökologischer Hinsicht stellt die Erde ein Mosaik verschiedener Naturräume (Biomtypen) dar, die durch typische klimatische Bedingungen, Bodenstruktur und Lebewelt charakterisiert sind. Wir unterscheiden marine (z. B. Hochsee, Tiefsee, Küstenlebensräume), limnische (z. B. See, Flüsse, Grundwasser) und terrestrische (z. B. Wald, Gras- und Buschlandschaften, Wüsten) Biomtypen. In verschiedenen geographischen Regionen leben bei vergleichbaren Umweltbedingungen ähnliche Lebewesen, deren Gemeinsamkeiten oft konvergent entstanden sind. Das Klima auf der Erde wird durch Sonne und Atmosphäre geprägt, es ist in der Erdgeschichte und in der Zukunft einem Wandel unterworfen, der die Verbreitung der Lebewesen beeinflusst. Hinzu kommen erdgeschichtliche Veränderungen der Wasser- und Landverteilung. Die Ökologie der Naturräume ist damit eine interdisziplinäre Wissenschaft von Biologen, Geographen, Geologen, Klimatologen und Paläontologen.

    

  


  Meer, See, tropischer Regenwald oder Wüste – jeder hat bei diesen Begriffen sofort ein plastisches Bild vor Augen, welches Klima, Boden, Pflanzen und Tiere einschließt. Für jeden Betrachter sind also typologische Unterschiede zwischen diesen marinen, limnischen oder terrestrischen Naturräumen offensichtlich. Bei vergleichbaren klimatischen Bedingungen lebt in verschiedenen geographischen Regionen eine ähnliche Flora und Fauna, die Regionen gehören demselben Biomtyp an. So gibt es auf allen Kontinenten mehr oder minder vegetationsfreie Gegenden, die sich alle sofort als „Wüste“ ansprechen lassen. Einem Biomtyp kann man die verschiedenen Biome einer geographischen Region zuordnen. Zum Biomtyp „Wüste“ gehört z. B. das Biom Sahara in Afrika, das Biom Sonora-Wüste in Amerika und das Biom Simpson-Wüste in Australien. Das Arteninventar der einzelnen Biome ist bei näherer Betrachtung jedoch oft gänzlich verschieden. Die äußeren Ähnlichkeiten der im gleichen Biomtyp lebenden Organismen sind als Anpassungen an ähnliche Umweltfaktoren zu verstehen. Sie beruhen vielfach auf Analogien, eine systematische Verwandtschaft liegt nicht immer vor: Es gibt zwar in allen Wüstengebieten sukkulente Pflanzen, diese gehören in Amerika aber zur Gruppe der Cactacea, in Afrika zur Gruppe der Euphorbiacea (Stellenäquivalenz, Siehe hier).


  Um das Vorkommen oder Fehlen von Arten in bestimmten Regionen der Erde zu verstehen, muss man einerseits die zugehörigen Klimate betrachten und andererseits die erdgeschichtliche Entwicklung der Region berücksichtigen.


  Das Klima auf der Erde wird vor allem von der Sonne geprägt, außerdem spielen die Gase der Atmosphäre eine wichtige Rolle (Siehe hier). Zusammen mit der Gestalt und Bewegung des Globus bestimmt die Sonne die Beleuchtungsverhältnisse auf der Erdoberfläche, dadurch werden indirekt auch Temperaturverhältnisse und Verdunstungsraten maßgeblich beeinflusst. Man unterscheidet grob die solaren Klimazonen: äquatorial, tropisch, subtropisch, gemäßigt (temperiert) und polar, mit Grenzen entlang dem Äquator, den Wende- und Polarkreisen. Die Land-Meer-Verteilung auf der Erde, Oberflächenstrukturen, Wolkenbildung und atmosphärische Zirkulationen wirken modifizierend und ermöglichen eine weitere Differenzierung in die folgenden zehn Klimazonen: äquatoriale immerfeuchte Zone, tropische Sommerregenzone, subtropische Trockenzone, Übergangszone mit Winterregen, warme gemäßigte (warmtemperierte) Zone, humide gemäßigte Zone, aride gemäßigte Zone, boreale oder kaltgemäßigte Zone, arktische Zone und die oreale Zone der Hochgebirge. In den Grenzbereichen benachbarter Biome (Ufer, Küsten, Waldränder) ergeben sich durch Randeffekte Sonderbedingungen, solche Saumbiotope (Ökotone) sind oft besonders produktiv und vielfältig (Siehe hier).


  Neben dem aktuellen Klima und dem erdgeschichtlichen Klimawandel spielen für das Vorkommen der Arten auch Veränderungen der Land-Wasser-Verteilung eine erhebliche Rolle, denn auch in klimatisch ähnlichen Regionen können nur dann gleiche oder verwandte Arten vorkommen, wenn eine Ausbreitung zumindest irgendwann einmal möglich war. Für viele Verbreitungsmuster von Organismen liefert die Kontinentalverschiebungstheorie (Alfred Wegener, 1912) plausible Erklärungen, wonach wechselnde Kontakte zu den verschiedenen Festlandsgebieten Ausbreitungswege öffneten oder versperrten (Abb. 5.1). Im älteren Paläozoikum, also vor etwa 600 Millionen Jahren, gab es die Erdmassen Laurasia (heutiges Europa, Nordamerika sowie Nord- und Ostasien, Indonesien) und Gondwana (heutiges Afrika, Südamerika, Australien, Neuseeland, Indien). Diese Landmassen rückten zur Pangaea zusammen und wurden in der Trias (vor 200 Millionen Jahren) durch das keilförmige Tethysmeer wieder voneinander getrennt. Von nun an drifteten die Kontinente weiter auseinander, bis im Tertiär (vor etwa 4 Millionen Jahren) etwa der heutige Zustand erreicht war. Noch immer zeugen vulkanische Aktivitäten, Rücken- und Grabenlinien in den Tiefen der Ozeane von dieser Plattentektonik. Durch die noch andauernde, langsame Verschiebung der Kontinente gehörten die Landmassen in früheren Zeiten oft anderen Klimazonen an als heute, außerdem bildeten sich auch zwischen den Meeresteilen auf diese Weise neue Verbindungen, Trennungen und Strömungen.
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  Abb. 5.1 Kontinentalverschiebungstheorie. In der Trias (vor etwa 200 Millionen Jahren) wurde die bis dahin zusammenhängende Landmasse der Pangaea durch das Tethysmeer getrennt. Am Ende der Kreidezeit (vor etwa 65 Millionen Jahren) verschoben sich die Kontinente weiter und erreichten im Tertiär (vor etwa 4 Millionen Jahren) den heutigen Zustand.


  Im Rahmen einer ökologischen Charakterisierung der Biomtypen interessieren zunächst die abiotischen Faktoren und ihr tages- und jahreszeitlicher Wandel. Unter diesen Umweltbedingungen leben Prokaryoten, eukaryotische Einzeller, Pilze, Pflanzen und Tiere mit ihren vielfältigen Anpassungen und Wechselbeziehungen, sie bestimmen Struktur und Produktion der Gemeinschaft. Durch Einflüsse des Menschen können Naturräume erheblich verändert werden. Umgekehrt haben die Naturräume aber auch die kulturelle Entwicklung der dort ansässigen Menschen deutlich beeinflusst.


  
    


    Biomtyp: Naturraum mit typischem Klima, Boden und Lebewesen.


    Biom: Biomtyp in einer bestimmten geographischen Region.


    Klimazonen: Äquatoriale immerfeuchte Zone, tropische Sommerregenzone, subtropische Trockenzone, Übergangszone mit Winterregen, warme gemäßigte Zone (maritim, ozeanisch), humide gemäßigte Zone (nemoral), aride gemäßigte Zone (kontinental), kalte gemäßigte Zone (boreal), arktische Zone, Zone der Hochgebirge (oreal).


    Kontinentalverschiebungstheorie: Im Laufe der Erdgeschichte haben sich durch Auseinanderdriften aus einem Urkontinent die verschiedenen Kontinente und Ozeane gebildet.


    Saumbiotop (Ökoton): Grenzbereich benachbarter Lebensräume. Abiotische Sonderbedingungen durch Randeffekte, hochproduktiv, hochdivers. Beispiele: Küste, Ufer, Waldrand.

    

  


  5.2 Marine Ökologie


  
    


    Ozeane bedecken rund 71% der Erdoberfläche und bilden den größten Lebensraum unseres Planeten. Die Wassermassen sind zusammenhängend, nach ökologischen Kriterien untergliedert man in küstenferne (ozeanische) und küstennahe (neritische) Bereiche, betrachtet verschiedene Tiefenzonen, freies (Pelagial) bzw. bodennahes Wasser (Benthal) und differenziert außerdem zwischen verschiedenen Bodensubstraten (Fels, Sand, Schlick). Die Meereslebensräume werden geprägt durch die jeweiligen Salzgehaltsbedingungen, Strömungen und Gezeiten, Temperatur-, Licht- und Druckverhältnisse. Besonders die Flachmeere sind hochproduktiv.

    

  


  Meere wirken in ihrer Ausdehnung nahezu grenzenlos, mit einer Fläche von 361 Millionen km2, einer mittleren Tiefe von 3,8 km und extremen Tiefen von 11 km bilden die Ozeane den größten Lebensraum der Erde. Die Ozeane prägen in entscheidender Weise das Klima auf der Erde und enthalten bedeutende Nahrungs-, Rohstoff- und Energieressourcen.


  Der Atlantische Ozean wird in Längsrichtung vom Mittelatlantischen Rücken durchzogen, dessen vulkanische Aktivität sich auch an Land beobachten lässt, da er bei Island über den Meeresspiegel hinausragt. Erwärmt wird der Atlantik aber in erster Linie durch die Sonne, der Golfstrom transportiert das erwärmte Oberflächenwasser von den Tropen nach Norden.


  Der Pazifische (Stille) Ozean weist mit dem Marianengraben den tiefsten Punkt der Erdoberfläche auf. Erdbeben und Vulkanismus lassen Flutwellen entstehen, die sich an den Küsten zu riesigen Wasserwänden aufbauen. Im tropischen Pazifik wird das warme Oberflächenwasser normalerweise durch Passatwinde westwärts gedrückt, sodass im Osten mineralstoffreiches Tiefenwasser nach oben dringt. In Jahren mit sehr schwachen Passatwinden kehrt sich die Strömung um, das Wasser im östlichen Pazifik ist dann ungewöhnlich warm. Dieses als El Niño bezeichnete Phänomen kann das Wetter in der ganzen Welt beeinflussen.


  Der Indische Ozean ist im Gegensatz zum Atlantik und Pazifik im Norden vollkommen von Landmassen umschlossen, das führt im Laufe eines Jahres zu stark veränderlichen Winden und Strömungen. Im Sommer steigt die erwärmte Luft über den asiatischen Hochgebirgen auf und zieht die feuchtwarme Meeresluft nach sich. Dieser Monsunwind erzeugt Meeresströmungen und beeinflusst mit seinen wolkenbruchartigen Regenfällen auch die Landregionen.
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  Abb. 5.2 Oberflächenströmung und Oberflächensalzgehalt (Jahresmittel) der Ozeane. a Auf der Nordhalbkugel verlaufen die Wirbel der Oberflächenströme im Uhrzeigersinn, auf der Südhalbkugel gegen den Uhrzeigersinn. Der Golfstrom transportiert warmes, tropisches Wasser vom Golf von Mexiko nach West- und Nordeuropa und lässt die europäische Atlantikküste wärmer sein als die amerikanische Atlantikküste gleichen Breitengrades. Oberflächenströme der Ozeane verursachen entgegengesetzte Tiefenströme, die in Auftriebsgebieten (Südwestküste von Amerika und Afrika) nährstoffreiches, kaltes Tiefenwasser an die Oberfläche bringen. b Der Meerwasser-Salzgehalt liegt zwischen 32‰ im Nördlichen Eismeer und 40‰ im Roten Meer.


  Die südlichen Ausläufer von Atlantik, Pazifik und Indik werden oft zusammenfassend als Südpolarmeer bezeichnet, sie umspülen den antarktischen Kontinent mit zirkulierenden Strömungen. Das Nordpolarmeer ist von einer permanenten Eisdecke wechselnder Ausdehnung umgeben, feste Landmassen fehlen.


  5.2.1 Hochsee und Flachmeer


  Die zusammenhängenden Wassermassen der Ozeane lassen sich ökologisch in das freie Wasser (Pelagial) und die bodennahen Bereiche (Benthal) untergliedern. Im Pelagial unterscheidet man weiter zwischen dem küstenfernen, ozeanischen Bereich (Hochsee) und dem küstennahen, neritischen Bereich (Flachmeer) über dem Kontinentalschelf. Obwohl die Flachmeere nur etwa 3 % der gesamten Ozeanfläche einnehmen, stellen sie den Hauptteil der marinen Produktion, denn Mineralstoffeinträge von Land, günstige Temperaturen und Lichtverhältnisse fördern die Bildung neuer Biomasse. Bedeutende Flachmeere sind, neben der Nord- und Ostsee, das Gelbe und Ostchinesische Meer, große Teile des Südchinesischen Meeres, Hudson Bay und Beringmeer.


  Wie in allen Biomen sind Licht, Temperatur und Mineralstoffangebot wichtige abiotische Faktoren, zusätzlich werden die Ozeane durch Salzgehalt, Strömung und Gezeiten charakterisiert.


  Das Licht dringt nicht in alle Tiefenzonen der Meere ein, denn es wird teilweise reflektiert, absorbiert oder gestreut. Daher unterteilt man das Pelagial vertikal in das für die Photosynthese ausreichend mit Licht versorgte Epipelagial, das dämmerlichtige Bathypelagial und das dunkle Abysso- und Hadopelagial. Im Benthal unterscheidet man entsprechend je nach Lichtversorgung zwischen Litoral, Bathyal, Abyssal und dem Hadal der Tiefseegräben (Abb. 5.3).
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  Abb. 5.3 Schematische Großgliederung der Meere. Horizontal lassen sich die Meere in den küstennahen neritischen Bereich (Flachmeer) und den küstenfernen ozeanischen Bereich (Hochsee) unterteilen. Dabei ergeben sich ökologische Besonderheiten für das freie Wasser (Pelagial) und die bodennahen Bereiche (Benthal). Vertikal werden Pelagial und Benthal in Abhängigkeit von der Lichtversorgung weiter unterteilt.


  Der Salzgehalt der Ozeane von im Mittel 35‰ ist vor allem auf gelöstes Natriumchlorid zurückzuführen und senkt den Gefrierpunkt auf –1,9 °C und das Dichtemaximum auf –3,5 °C. Eine Eisbildung setzt also erst bei Temperaturen deutlich unter dem Nullpunkt ein. Abgestorbene Meeresorganismen sinken ab und werden dabei von Destruenten zersetzt, daher sammeln sich organische Nähr- und anorganische Mineralstoffe vorwiegend im Tiefenwasser (Abb. 5.2).


  Die Temperatur der Meere ist ausgeglichener als die Lufttemperatur, sie schwankt nur in den Flachmeeren und in den oberen Wasserschichten relativ stark. Die Oberflächentemperatur des Meerwassers liegt in den Polarzonen um 0 °C, am Äquator zwischen 26 und 30 °C, die Temperatur sinkt mit der Wassertiefe. Die Dichte des Wassers hängt von Temperatur und Salzgehalt ab. Dichteres Wasser sinkt nach unten, wärmeres Wasser schichtet sich dabei auf kälteres, ausgesüßtes auf salziges Wasser. Solche horizontalen Sprungschichten können nicht nur eine Ausbreitungsbarriere für Organismen darstellen, sondern auch mineralstoffreiches Wasser in der Tiefe zurückhalten. In den gemäßigten Klimaregionen befindet sich die Sprungschicht in etwa 25–40 m Tiefe, erst in der kalten Jahreszeit sinkt das abgekühlte, mineralstoffarme Oberflächenwasser ab und mineralstoffreiches Tiefenwasser gelangt nach oben. Ergebnis ist eine Massenvermehrung von Planktonalgen (Algenblüte) im Herbst und besonders im warmen, hellen Frühjahr. In den tropischen Regionen befindet sich die thermische Sprungschicht in 300–400 m Tiefe, in den Subtropen bei 500–1000 m. Wegen der geringen jahreszeitlichen Temperaturschwankungen bleibt die Schichtung hier ganzjährig erhalten, trotz reichlicher Lichtversorgung wird die Primärproduktion daher durch eine Mineralstoffzehrung im Oberflächenwasser begrenzt. Tropische Meere sind kristallklar. Nur in den polaren Bereichen mischen sich Tiefen- und Oberflächenwasser das ganze Jahr hindurch, hier wirken sich allerdings Licht- und Temperaturverhältnisse limitierend auf die Produktion aus.


  Im Meer mischt sich das Oberflächenwasser ständig mit der Luft, bei ausreichender Lichtversorgung wird es zusätzlich durch die Photosynthese mit Sauerstoff angereichert. Im Oberflächenwasser ist die Sauerstoffversorgung daher deutlich besser als in 500–1000 m Tiefe, wo Durchmischung und Primärproduzenten fehlen. Das Tiefenwasser unterhalb 1000 m weist wieder günstigere Sauerstoffbedingungen auf, denn es stammt vom sauerstoffreichen Oberflächenwasser der kältesten Erdregionen, außerdem verlangsamen die geringen Temperaturen sauerstoffzehrende Prozesse.


  In den ozeanischen Bereichen der Meere durchmischen und verfrachten vor allem Strömungen die Wassermassen, sie sind auf Wind, Dichteunterschiede, Verdunstung und Zustrom von Wasser zurückzuführen und werden durch die Form der Kontinente, Meeresschwellen und die Trägheit der Wassermassen gegenüber der Erdrotation (Coriolis-Kraft) modifiziert. Da Licht- und Mineralstoffangebot über die Primärproduktion entscheiden, sind besonders solche Strömungen wichtig, die mineralstoffreiches Tiefenwasser an die lichtdurchflutete Oberfläche bringen, das gilt z. B. für den Humboldtstrom vor den Küsten Perus, den Kalifornischen Strom, den Guinea Strom, den südafrikanischen Benguelastrom und den Westaustralstrom (Abb. 5.2). Die Fischereierträge dieser Auftriebsregionen erbringen 75 % des Weltfischfanges. In den Flachmeeren gewinnen die Gezeiten bei der Wasserdurchmischung an Bedeutung.


  Viele Lebewesen des freien Wassers sind kaum eigenbeweglich, sondern folgen passiv den Wasserströmungen. Sie werden als Plankton vom aktiv beweglichen Nekton abgegrenzt. Planktonische Algen (Phytoplankton) sind die Primärproduzenten in den durchleuchteten Wasserschichten des Pelagials. Das Zooplankton der Hochsee besteht vorwiegend aus Formen, die ihren ganzen Lebenszyklus im freien Wasser durchlaufen (Holoplankter), dazu gehören vor allem Kleinkrebse. Im Flachwasser leben dagegen viele Meroplankter (z. B. Krebslarven, Molluskenlarven), die das freie Wasser als Adulte verlassen und im Benthal siedeln. Plankton bildet die Nahrung für weitere Meerestiere, darunter die größten Tiere der Erde, die Furchenwale. Sie gehören wie die Großräuber (Tintenfische, Knochenfische, Haie und Delphine) dem Nekton an.


  5.2.2 Tiefsee


  Die Tiefsee wird durch Finsternis geprägt, es gibt zwar einen dämmerlichtigen Übergangsbereich, aber diese Lichtintensitäten können photosynthetisch nicht genutzt werden. Schließlich kann allenfalls die Biolumineszenz einzelner Tiefseearten eine Lichtquelle darstellen. Sieht man von den vereinzelten Hot Vents ab (Siehe hier) ist das Wasser mit Temperaturen zwischen + 4 und –1 °C gleichmäßig kalt und weitgehend unbewegt. Sauerstoff ist im Allgemeinen in ausreichender Menge vorhanden, da von den kalten Polen aus das schwere, sauerstoffreiche Oberflächenwasser bis in die tiefen Wasserzonen absinkt. Bedeutender abiotischer Faktor ist der hydrostatische Druck, er wächst mit jedem Tiefenmeter um 10 Kilopascal (kPa) und beträgt bei 10 000 m Tiefe bereits etwa 100 000 kPa. Stoffwechsel und Morphologie der Tiefseeorganismen müssen an diese Druckbedingungen angepasst sein (Siehe hier).


  Die Tiefsee ist vielfältiger und dichter bewohnt als man lange Zeit dachte, hier leben Hohltiere, Würmer, Krebse, Kopffüßer, Stachelhäuter, Manteltiere und Fische. Lange Extremitäten oder Körperanhänge verhindern ein Einsinken bei den bodenlebenden Organismen. Im Boden lebt ein Mikrokosmos aus Prokaryoten, Pilzen, Protozoen, verschiedenen „Würmern“, Kleinkrebsen und Tardigraden. Chemosynthetisch aktive Primärproduzenten können zwar lokal von Bedeutung sein (Siehe hier), da photosynthetisch aktive Primärproduzenten fehlen, gehören die meisten Organismen den Konsumenten oder Destruenten an. Ausgangspunkt des Nahrungsnetzes sind organische Substanzen, die aus der darüberliegenden Wassersäule herabregnen, dabei handelt es sich einerseits um Planktonleichen und andererseits um Kotbestandteile mit den darauf siedelnden Bakterien. Räuberisch leben vor allem die Fische, sie besitzen große, zahnbewehrte Mäuler, in der Dämmerungsschicht sind ihre Augen besonders groß, in den finsteren Zonen können die Augen ganz fehlen.


  Auch die Tiefsee ist heute nicht ohne anthropogene Beeinflussung, lange wurden Möglichkeiten zur Deponierung radioaktiver Substanzen in den Tiefseegräben diskutiert, außerdem locken verschiedene Rohstoffquellen, wie Manganknollen oder Methanhydrat.


  5.2.3 Brackwasserregionen


  Wird Meerwasser durch Süßwasser von Flüssen, Niederschlägen oder Grundwasser verdünnt, entsteht Brackwasser mit mittleren oder wechselnden Salinitäten zwischen 0,5 und 30‰. Dieser Salinitätsbereich lässt sich weiter unterteilen in eine mixo-polyhaline (30–18‰), eine mixo-mesohaline (18–5‰) und eine mixo-oligohaline Zone (5–0,5‰). Zu den Brackgewässern gehören Ästuare, Deltas, Lagunen, Strandseen und -tümpel, Binnenmeere und das Küstengrundwasser. Ein Beispiel für ein Brackwassermeer ist die Ostsee, ihr fließt aus zahlreichen Flüssen mehr Süßwasser zu als verdunstet, und der Zustrom salzhaltigen Tiefenwassers aus der Nordsee wird durch Schwellen verhindert. Viele Meeresarten, die sowohl in der Nordsee als auch in der Ostsee vorkommen, leben in der Ostsee in tieferen und damit salzigeren Zonen. Dieses Phänomen bezeichnet man als Brackwassersubmergenz. In tieferen Zonen finden sie nicht nur angemessene Salinitätsbedingungen, sondern müssen sich auch mit weniger Konkurrenten und Prädatoren auseinander setzen als in der Nordsee. Wachstumsgeschwindigkeit und Größe von Brackwasserformen bleiben hinter denen der Nordseeformen zurück (z. B. Miesmuschel Mytilus edulis, Ostsee-Dorsch bzw. Nordsee-Kabeljau Gadus morhua). Es gibt nur wenige Arten, die auf das Brackwasser spezialisiert sind (z. B. Flohkrebs Corophium lacustre, Moostierchen Membranipora crustulenta, Chinesische Wollhandkrabbe Eriocheir sinensis), die meisten sind euryhalin und lassen sich von marinen Arten ableiten (z. B. Hering Clupea harengus, baltische Plattmuschel Macoma baltica, Darmtang Enteromorpha), nur wenige sind euryhaline Arten limnischen Ursprungs (Borstenwurm Nais elinguis, Schlammschnecke Limnaea ovata, Plötze Rutilus rutilus). Das Artenmaximum liegt bei 3–8‰, nur wenige Arten dringen bis zur 17‰ Grenze vor.


  5.2.4 Litoral


  Als Grenzbereich zwischen Meer und Land weist die Küste (Litoral) eine für Ökotone typische Diversität und Produktivität auf. Die prägenden Umweltfaktoren sind das Licht und der Wechsel von Ebbe und Flut (Gezeiten). Gezeiten entstehen durch Erdrotation und Anziehungskraft von Mond und Sonne auf die Wassermassen und äußern sich in einem rhythmischen Steigen und Fallen des Wasserspiegels. Die Höhendifferenz zwischen Hoch- und Niedrigwasser wird als Tidenhub bezeichnet. Gezeiten mit besonders großem Tidenhub (Springtiden) treten dann auf, wenn sich die Anziehungskräfte von Sonne und Mond addieren. Das ist bei Vollmond und bei Neumond der Fall, denn dann stehen Sonne, Mond und Erde in einer Linie. Bei Halbmond schwächen sich die Anziehungskräfte dagegen gegenseitig ab, und der Tidenhub fällt geringer aus, es handelt sich um eine Nipptide. Da die mondabhängigen Gezeiten die Lebensaktivitäten der Litoralarten bestimmen, ist die Lunarperiodik ein wichtiger Taktgeber im Litoral, sie kann von einer Tag-Nacht-Periodik überlagert werden. Die Reproduktion verschiedener Braunalgen, Polychaeten, Strandschnecken und Zuckmücken ist zum Beispiel mit den Springfluten synchronisiert. Die Überflutungsdauer und damit das Küstenniveau lässt sich als Komplexgradient verstehen: Landwärts verlängern sich die Expositionszeiten, die täglichen Temperatur- und Salzgehaltsschwankungen verschärfen sich, die mechanische Beanspruchung durch Wellen und Eisgang wird stärker, die Lichtversorgung wird besser. Ergebnis ist eine charakteristische Zonierung der litoralen Organismen. Das am weitesten landwärts gelegene Supralitoral kommt nur bei Springfluten oder durch Wellenspritzermit Meerwasser in Berührung, das Eulitoral wird bei Ebbe und Flut regelmäßig freigelegt und überflutet, während das Sublitoral nur bei Niedrigwasser von Springtiden trockenfällt. Viele Migrationen von Land- und Meeresorganismen finden im Takt der Gezeiten statt. Mit jedem Ebbe- und Flutwechsel wechselt der jeweils aktive Teil der Fauna. Im Litoral leben nicht nur viele charakteristische Litoralarten, wie Wattwürmer, Seepocken oder Tange, sondern auch Gäste aus benachbarten Lebensräumen. Dabei dominieren im Supralitoral salztolerante terrestrische Arten, im Sublitoral austrocknungstolerante marine Organismen. Die Grenzen der Verbreitungszonen korrespondieren weitgehend mit der Hoch- und Niedrigwasserlinie, können aber bei stärkerer Wellenexposition und in Abhängigkeit von der Wasserkapazität des Substrates verschoben sein. Bei den Substraten lassen sich grob Hartböden, Sandböden und Weichböden unterscheiden. Wichtige marine Naturräume auf Hartboden sind Korallenriff und Felsküste, auf Sandboden Dünen und das sublitorale Wattenmeer, auf Weichböden das eulitorale Wattenmeer, Salzwiesen und die tropischen Mangroven (Tab. 5.1).


  Tab. 5.1 Litoraltypen.
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  Für den Menschen boten besonders die Küstenregionen der Meere scheinbar unerschöpfliche Nahrungsquellen, das Küstenhinterland erwies sich oft als fruchtbares Agrarland, für Handels- und Hafenstädte ergaben sich optimale Expansionsmöglichkeiten. Heute werden die Küsten zusätzlich für die Gewinnung von Rohstoffen und als Erholungsgebiete genutzt. Die anthropogenen Beeinträchtigungen durch Industrialisierung, Landwirtschaft, Tourismus, Fischerei, Schifffahrt und Küstenschutz sind entsprechend vielfältig. Ein integriertes Küstenzonenmanagement (IKZM) soll eine nachhaltige Entwicklung dieser empfindlichen Lebensräume sicherstellen und die Interessen von Küstenschutz, Fischerei, Tourismus und Naturschutz koordinieren.


  Bei Korallenriffen handelt es sich um sehr alte, sehr vielfältige und produktive Küstenbiome der Tropen und Subtropen, ein bedeutendes Beispiel ist das Große Barriere Riff vor Australien mit einer Fläche von 344 000 km2. Der Riffcharakter ist auf biogenen Kalk zurückzuführen, der hauptsächlich aus Skeletten von Steinkorallen besteht. Neben den Steinkorallen sind weitere Arten an der Riffbildung beteiligt, z. B. bestimmte Leder- und Rindenkorallen, Bryozoen, Seefedern, Seepocken, Serpuliden, sessile Mollusken und einige kalkanlagernde Grün- und Rotalgen. Man unterscheidet Saumriffe an Küsten, Barriereriffe parallel in einiger Entfernung zur Küste und Ringriffe oder Atolle, die um versinkende Inseln herum entstanden. Im Erdmittelalter kamen Korallenriffe zum Teil in Gegenden vor, die heute feste Landmassen bilden, so stellen die Dolomiten der Alpen ehemalige Korallenriffe dar.


  Riffbildende Korallen bleiben auf die Hartböden der oberflächennahen Wasserschichten beschränkt und kommen nur in Meeren vor, deren Temperaturen stets über 20 °C liegen. Nur bei diesen Umweltbedingungen reicht die Carbonatbildung für die Ausbildung von Riffen aus. Obwohl Korallenriffe von Tierkolonien gebildet werden, bestehen sie zum größten Teil aus photosynthetisch aktiver Biomasse. Dieser Anteil ist auf endosymbiotische Zooxanthellen (Dinoflagellata) zurückzuführen. Steinkorallen können zwar auch ohne Symbionten überleben, ihr Wachstum ist dadurch aber deutlich verringert. Die Primärproduktion der Korallen ist sehr groß und bildet die Lebensgrundlage für zahlreiche Konsumenten und Destruenten (Tab. 4.2, Siehe hier). Poren und Hohlräume im Riff bieten nicht nur für Fische, Krebse, Borstenwürmer gute Versteckmöglichkeiten, sie bilden auch ausgedehnte Oberflächen für zersetzende Bakterien und Pilze, welche die Stickstoff- und Phosphorverbindungen sehr schnell wieder den Produzenten zuführen.


  Wegen des starken Bevölkerungszuwachses in Küstennähe leiden heute viele Korallenriffe unter Tourismus, Schiffsverkehr, Abwässern und Aquakultur. Weltweit gelten 10 % der Riffe als irreparabel geschädigt.


  Das Wattenmeer ist ein litorales Schwemmland aus Sedimenten, es bildet sich an flachen Gezeitenküsten der gemäßigten Klimate und fällt bei Niedrigwasser regelmäßig trocken. Vielfach werden Sedimentpartikel durch die Wasserbewegung nach Größen sortiert, dabei gelangen die kleinsten, tonigen Partikel besonders weit landwärts. Im oberen Eulitoral herrscht daher Schlickwatt vor, es folgt Sand-Schlickwatt im unteren Eulitoral und schließlich Sandwatt im Sublitoral. Mit der Partikelgröße ändern sich weitere Umweltfaktoren: Schlickwatt enthält deutlich mehr organische Stoffe, wird seltener umgelagert und ist bereits in geringen Tiefen anaerob. Die Lebewelt des Wattenmeers erschließt sich dem Betrachter oft erst auf den zweiten Blick, denn die meisten Polychaeten, Krebse und Muscheln leben eingegraben im Sediment. Im Schlickwatt dominieren der Seeringelwurm (Nereis diversicolor), winzige Schlickkrebse (Corophium), Wattschnecken (Hydrobia) und die Pfeffermuschel (Scrobicularia). Charaktertiere des Sandschlickwattes sind Wattwurm (Arenicola marina), Sandklaffmuschel (Mya arenaria) und Herzmuschel (Cerastoderma edule). Typische Arten des Sandwattes sind verschiedene Borstenwürmer (Lanice conchilega, Scoloplos armiger, Nephthys hombergi) und das Seegras (Zostera). Unter den Gefäßpflanzen der gemäßigten Klimate ist das Seegras am weitesten in das Meer vorgedrungen, der Bestand an Zosterawiesen geht aber ständig zurück. Für zahlreiche Watvögel bietet das Wattenmeer eine vielfältige Nahrungsquelle, die sie regelmäßig bei Niedrigwasser mit ihrem langen Schnabel durchstochern (Abb. 5.4). Bei Hochwasser nutzen Fische das Wattenmeer als Nahrungsquelle oder Laichgrund. Primärproduzenten der Wattenmeere sind vor allem die Kieselalgen und Cyanobakterien, die das Sediment wie eine dünne Haut überziehen. Tange können sich nur auf Festsubstrat festheften, wie einzelnen Steinen oder Miesmuschelbänken.
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  Abb. 5.4 Wattenmeer. a Priele sind natürliche Wasserläufe im Wattenmeer, die vor allem im Schlickwatt Mäander mit Prall- und Gleithang bilden. b Lachmöwen suchen nicht nur im Wattenmeer nach Nahrung, man kann sie auch auf Wiesen, Äckern und Müllkippen beobachten. (Fotos von Inge Kronberg, Hohenwestedt.)


  
    Weitere Küsten-Naturräume: Landeinwärts folgt auf das Schlickwatt die supralitorale Salzwiese, die in unregelmäßigen Abständen überflutet wird. Überschwemmungen verhindern das Aufkommen von salzempfindlichen Landpflanzen und sorgen für einen Konkurrenzvorteil von Blütenpflanzen, die Salz vertragen (Halophyten). Neben NaCl bringen Sturmfluten auch andere wichtige Mineralstoffe in die Salzwiesen. Ein Verlandungspionier ist der Queller (Salicornia europaea), ein Gänsefußgewächs mit salzsukkulentem Spross. Landeinwärts folgen weitere Salzwiesenzonen: Der Andelrasen (Puccinellia maritima) wird 100- bis 200-mal im Jahr überflutet, der Rotschwingelrasen (Festuca rubra) etwa 25- bis 50-mal jährlich. Für die Kleintierwelt, überwiegend aus Insekten und Spinnen, ist der Salzgehalt ein Extremfaktor. Viele Salzwiesen-Insekten scheiden überschüssige Salze über den Enddarm oder die Malpighischen Gefäße aus, limnische Insektenlarven weisen oft Analpapillen oder Chloridepithelien auf. Alle Salzwiesen-Wirbellose haben einen großen Flüssigkeitsbedarf, den sie an Niederschlagswasser stillen. Bodenlebende Arten müssen wegen der Überflutungen für eine Sauerstoffversorgung sorgen, viele Ameisen, Spinnen und Milben tragen an ihrem Körper einen Luftvorrat, der als physikalische Kieme wirkt, einige Käfer halten sich in belüfteten Bodengängen auf (Salzkäfer Bledius). In Salzwiesen ist der Artenreichtum größer als im seewärts gelegenen Watt.


    Im Schwemmland der Tropen und Subtropen wachsen an Stelle der Kräuter mehrjährige Holzpflanzen. Diese charakteristischen Wälder werden als Mangroven bezeichnet. Aufgrund des höheren Humusanteils ist die Bodenreaktion sauer und nicht alkalisch wie in den Salzwiesen. Die ostafrikanischen und indopazifischen Mangroven werden als östliche Mangroven den westlichen Mangroven von Westafrika und Amerika gegenübergestellt. Die Zonierung der Pflanzen wird vor allem vom Salzgehalt des Bodens bestimmt, daher weisen Mangroven der niederschlagsreichen Gegenden eine vollkommen andere Abfolge auf als in Trockengebieten. In ariden Regionen erhöht sich der Salzgehalt der Böden durch Verdunstung so stark, dass landeinwärts salzresistente Formen die weniger salzverträglichen ablösen. Schließlich wird ein Überleben von Gefäßpflanzen unmöglich, eine vegetationsfreie Zone trennt daher die aride Mangrove von der Landvegetation. An humiden Küsten geht dagegen die Mangrovenvegetation allmählich in die Landvegetation über, denn hier sinkt der Bodensalzgehalt landeinwärts kontinuierlich durch die Niederschläge. Nur die oberste Schicht des Schlickbodens ist sauerstoffhaltig, Stelzwurzeln (bei Rhizophora) oder spargelartige Luftwurzeln (bei Sonneratia, Avicennia) versorgen die unterirdischen Pflanzenteile mit Atemluft. Die Wurzeln wirken als Ultrafilter und lassen nur wenig Salz in die Pflanzen eindringen. Das Salz liegt gelöst in den Vakuolen der Blattzellen vor und bei tropischen Temperaturen reicht der Transpirationssog für eine Wasserversorgung der Bäume aus. Samen keimen vielfach bereits auf der Mutterpflanze und verankern sich beim Herabfallen im Schlick (Viviparie), sodass ein Anwachsen im geeigneten Lebensraum gesichert ist. Tiere in den Mangroven leben weniger deutlich zoniert als die Pflanzen, denn ihr Aufenthaltsort wechselt mit den Gezeiten und richtet sich eher nach Feuchtigkeitsbedingungen und Substrat. Bodenlebende Tiere bevorzugen die oberen sauerstoffreichen Schichten, andere besitzen wie die Tubificiden Hämoglobin, durchblutete Hautpapillen wie die Meergrundeln, oder sie sammeln sauerstoffreiche Wasservorräte im Kiemenraum, um einen aeroben Stoffwechsel aufrecht zu erhalten. Für die Tiere sind außerdem Wurzeln, Stämme und Laubbereich ein wichtiger Lebensraum. Zu den amphibischen Tieren der Mangrove zählen viele Krebse (Winkerkrabben, Flohkrebse), aber auch Borstenwürmer, Strandschnecken und Fische (Schlammspringer). Im Baumkronenbereich überwiegen die Landorganismen, viele Insekten und Vögel. Brackwassermangroven der Ästuare sind deutlich artenärmer.


    Dünen bilden sich in Küstenbereichen, an denen durch Wind Sand aufgeblasen wird (Abb. 5.5). Sand stellt besondere Anforderungen an die Besiedlung, weil er durch Wind, Wellen, Strömung und Gezeiten ständig umgelagert wird. Dünenpflanzen zeigen neben der Salztoleranz die Fähigkeit, sich durch weitverzweigte Wurzeln oder Rhizome nicht nur gut zu verankern, sondern auch immer wieder zur Bodenoberfläche vorzudringen. Eingerollte Blätter verringern die Verdunstung. Meerseitig bilden sich zunächst leichte Sandansammlungen im Windschutz vereinzelter Gräser (Primärdünen), es folgen Weißdünen (Sekundärdünen) mit den bestandsbildenden Strandgräsern (Ammophila und Elymus). Landpflanzen fassen vermehrt Fuß, wenn der Salzgehalt abgenommen hat, der Humusgehalt durch absterbende Pflanzenteile zunimmt und der Sand durch Wurzeln allmählich festgelegt wird. Äußerlich wandeln sich die zunächst weißen Dünen dabei in Graudünen, hier gedeihen bereits Zwergsträucher wie Empetrum, Calluna oder Kiefern. Bei weiterer Bodenbildung entsteht die Braundüne (Tertiärdüne). Tiere sind ebenfalls großen Temperatur- und Feuchteschwankungen ausgesetzt, sie müssen Salz und starke UV-Strahlung vertragen. Viele Tiere graben sich tagsüber ein und sind nur nachts aktiv, oft sind sie heller gefärbt als ihre Verwandten im Landesinnern (z. B. Kreuzkröte, Langwanze) und reflektieren so einen Teil des Lichtes.

  


  [image: Image Missing]


  Abb. 5.5 Düne. Sand in Bewegung am Ostseestrand. (Foto von Inge Kronberg, Hohenwestedt)


  
    An Küsten mit starker Wellenaktivität kann das Sediment bis auf das Gestein abgetragen sein. An solchen Felsküsten ist oft eine besonders deutliche Zonierung feststellbar, die sich in bandförmiger Anordnung der Organismen spiegelt. Mit der Exposition steigen die Ansprüche an die mechanische Festigkeit der Pflanzen und die Anheftungsmöglichkeiten der Tiere (Siehe hier). Felsküsten sind daher bevorzugter Lebensraum für sessile Meerestiere, wie Seepocken, Manteltiere, Schwämme. Andere entwickeln Haltefähigkeit durch ihre muskulösen Saugfüße (Schnecken, Käferschnecken) oder Klammereinrichtungen (Krebse, Milben). Im Supralitoral überwiegen Flechten, an der Grenze zum Eulitoral bilden Cyanobakterien ein schwarzes Band, das einen starken Kontrast zu einem weißen Seepockenstreifen bildet; diese Schwarze Zone entspricht dem Spritzwasserbereich. Eulitoral und Sublitoral sind der bevorzugte Küstenstreifen für verschiedene Tange. Wegen der Lichtabsorption im Wasser fehlt im Sublitoral das Rotlicht, hier wachsen nur braune und rote Algen, deren Hilfspigmente das Restlicht aufnehmen können. Ausschlussexperimente zeigen, dass die supralitoralen Gemeinschaften vor allem durch abiotische Faktoren in der Dichte kontrolliert werden, während in den eulitoralen und sublitoralen zunehmend Konkurrenz und Prädation, also biotische Bedingungen, an Bedeutung gewinnen.

  


  
    


    Ozeane: Atlantischer Ozean, Pazifischer Ozean, Indischer Ozean, Südpolarmeer, Nordpolarmeer.


    Pelagial: Freies Wasser: Vertikale Gliederung: Epipelagial: bis 200 m Tiefe, lichtversorgt, sauerstoffversorgt; Bathypelagial: bis 3000 m Tiefe, dämmerlichtig, mineralstoffhaltig; Abyssopelagial: bis 6000 m Tiefe, dunkel, hoher Druck, sauerstoffversorgt; Hadopelagial: Tiefseegräben bis 11 000 m Tiefe, kalt, dunkel, sehr hoher Druck.


    Benthal: Bodennahe Bereiche: Vertikale Gliederung: Litoral: Gezeitenbereich bis 200 m Tiefe, lichtversorgt, periodisch trockenfallend; Bathyal: bis 3000 m Tiefe, dämmerlichtig (bis ca. 1000 m Tiefe Kontinentalschelf); Abyssal: bis 6000m Tiefe; Hadal: Tiefseegräben bis 11 000 m Tiefe.


    Hochsee: Küstenferne, ozeanische Bereiche der Ozeane. Abiotische Faktoren mit vertikaler Schichtung, Strömungen vor allem durch Wind, Dichteunterschied, Meeresschwellen, Coriolis-Kraft; Phytoplankton als Primärproduzenten, Zooplankton aus Holoplanktern und Meroplanktern, Nekton aus zum Teil sehr großen Tieren.


    Flachmeer: Küstennahe, neritische Bereiche der Ozeane im Schelfgebiet der Kontinente, abiotische Faktoren durch das Festland beeinflusst, Strömungen vor allem durch Gezeiten, Verdunstung, Zustrom, Küstenform. Phytoplankton, Tange und benthische Algen als Primärproduzenten, Zooplankton aus Meroplanktern (Larvenformen), hochproduktiv.


    Tiefsee (Hadal): Tiefenzone der Ozeane unterhalb 3000 m, wenig schwankende abiotische Faktoren, hoher Druck, Dunkelheit, Temperaturen zwischen –1 °C und +4 °C, vielfältige Besiedlung aus Konsumenten und Destruenten (chemoautotrophe Produzenten nur an Thermalquellen), Druckanpassungen, Riesenaugen oder reduzierte Augen, teilweise Biolumineszenz.


    Brackwasser: Deltas, Strandseen, Lagunen, Binnenmeere, Randmeere, Küstengrundwasser, mittlere oder wechselnde Salinitäten zwischen 0,5 und 30‰, Diversität geringer als in reinem Meer- oder Süßwasser, Größe und Wachstumsgeschwindigkeit oft geringer als bei verwandten marinen Arten.


    Meeresküste (Litoral): Saumbiotop zwischen Meer und Land: Korallenriff, Wattenmeer, Salzwiese, Mangrove, Düne, Felsküste. Lichtversorgter Teil des Benthals, geprägt durch Gezeiten und Bodensubstrat, Diversität und Produktivität hoch.


    Korallenriff: Biogene Kalksteinablagerungen in Form von Säumen, Barrieren oder Ringen, warme Meere (> 20 °C), Zooxanthellen der Steinkorallen als Haupt-Primärproduzenten, charakteristische vielfältige Tierwelt.


    Wattenmeer: Schwemmland aus Sedimenten im Litoral, bei Ebbe trocken, bei Flut überspült. Kieselalgen und Cyanobakterien als Haupt-Primärproduzenten, viele eingegrabene Tiere, Besucher von Land- und Meerseite.

    

  


  5.3 Limnologie


  
    


    Zu den Süßwassernaturräumen gehören stehende Gewässer (See, Weiher), fließende Gewässer (Bach, Fluss), Moore, Grundwasse r und kurzzeitige Kleinstgewässer. Die abiotischen Faktoren sind geprägt durch Temperatur-, Licht- und Sauerstoffgradienten, die NaCl-Konzentration im Süßwasser ist niedrig, dafür spielen Carbonatgehalt und pH-Wert eine große Rolle. Süßwasserlebensräume sind hinsichtlich der Lebewelt besonders eng mit den benachbarten Landlebensräumen verzahnt.

    

  


  Obwohl die Binnengewässer mit etwa 2 Millionen km2 Fläche nur 1,4 % der Landflächen einnehmen, tragen sie erheblich zur Strukturierung der terrestrischen Naturräume bei: Alle limnischen Ökosysteme sind durch Stoffkreisläufe und durch die Wanderungen ihrer Organismen eng mit der umgebenden Landschaft verknüpft. Je nach der Tiefe unterscheidet man bei den stehenden Gewässern zwischen Seen und Weihern. Im Gegensatz zum Weiher besitzt der See eine dunkle Tiefenzone. Teiche sind künstlich angelegte Weiher. Bäche und Flüsse sind Fließgewässer unterschiedlicher Größe, sie lassen sich horizontal in Quellregion, Oberlauf, Mittellauf und Unterlauf einteilen. Während stehende Gewässer Speicherbecken im globalen Wasserkreislauf darstellen, sind die Fließgewässer wichtige Transportsysteme.


  Einen leicht übersehenen limnischen Naturraum bildet das Grundwasser, es steht in Kontakt mit den oberirdischen Gewässern und bildet einen unterirdischen (subterranen) lichtfreien Lebensraum. Ephemere, also kurzzeitige, Kleinstgewässer wie Pfützen, Wasseransammlungen in Blattachseln oder Steinmulden stellen ganz besondere Anforderungen an die Lebewelt, da sie ebenso unvorhersehbar entstehen wie austrocknen. Moore sind amphibische Lebensräume, die sich durch durchnässten Boden auszeichnen und von einer feuchtigkeitsliebenden Vegetation besiedelt werden.


  5.3.1 Stehende Gewässer


  Seen bilden sich als Wasseransammlungen in größeren Vertiefungen der Bodenoberfläche. Je nach der Entstehung differenziert man zwischen tektonischen Seen, die wie die Kraterseen und Maare durch Bodenabsenkungen entstanden (z. B. Tanganjika-See, Baikalsee, Ochridsee), Dammseen, die durch Gletscher oder Moränen abgedämmt wurden, und Ausräumungsseen, deren Becken sich durch Abtragung lockeren Gesteins bildete (z. B. Talseen, Karseen).


  Wie bei der Gliederung der Ozeane unterscheidet man auch bei einem See das freie Wasser (Pelagial) und die bodennahen Lebensbereiche (Benthal). Bei geringen Wasserbewegungen bildet sich an der Grenzschicht zwischen Wasser und Luft ein besonderer Lebensraum, das Pleustal. Innerhalb des Benthals lässt sich das von Uferpflanzen bewachsene Litoral von dem pflanzenfreien, dunkleren Profundal unterscheiden. Im Pelagial unterscheidet man aufgrund der Lichtverhältnisse eine obere trophogene Zone von einer tieferen tropholytischen Zone. Nur in der trophogenen Zone findet Photosynthese statt. Seen der gemäßigten Klimazonen weisen im Sommer eine ausgesprochene vertikale Temperaturschichtung auf: Das warme Epilimnial (Epilimnion) liegt auf einem kühlen Hypolimnial (Hypolimnion), der Temperaturwechsel erfolgt sprunghaft in einer Schicht, die als Metalimnial (Metalimnion) abgegrenzt wird.


  Temperatur, Licht und Sauerstoffgehalt bilden vertikale Gradienten aus, wobei besonders der Temperaturgradient einem charakteristischen jahreszeitlichen Wandel unterworfen sein kann. Süßwasser gefriert bei 0 °C, erreicht seine größte Dichte aber bei +4 °C. Sobald die Wassertemperatur +4 °C unterschreitet, sinkt das Oberflächenwasser daher nicht mehr ab, sondern bleibt wegen seiner geringeren Dichte oben und schirmt das Tiefenwasser vor einer weiteren Abkühlung ab. Wegen dieser Dichteanomalie gefrieren Seen bei ausreichender Tiefe nicht bis zum Grund und bieten Überwinterungsplätze für die Seeorganismen. Unter der winterlichen Eisdecke ist das Tiefenwasser also wärmer als das Oberflächenwasser, im Sommer befindet sich dagegen das wärmere Wasser an der Oberfläche. Solche Temperaturschichtungen werden nur bei veränderten Lufttemperaturen oder durch Windeinwirkung aufgehoben. Eine dauerhafte Temperaturschichtung verhindert die Durchmischung von sauerstoffarmem Tiefenwasser mit sauerstoffreichem Oberflächenwasser und führt am Seegrund leicht zu Sauerstoffmangelsituationen.


  Die Temperaturschichtung und Durchmischung von Seen weist in den gemäßigten Zonen eine typische Jahresrhythmik auf: Nach der Teilzirkulation im Sommer (Stagnation im Hypolimnial) folgt eine Vollzirkulation im Herbst, eine Stagnation im Winter und eine erneute Vollzirkulation im Frühling. Solche Seen werden als dimiktisch bezeichnet (Abb. 5.6). In monomiktischen Seen findet nur einmal jährlich eine Umwälzung statt. Diese kann wie in den subtropischen und warm gemäßigten Zonen im Winter erfolgen, oder wie in den polaren und subpolaren Seen im Sommer. Die Eindringtiefe des Lichtes kann durch Schwebstoffe erheblich eingeschränkt sein. Im Gegensatz zu den Meeren ist der NaCl-Gehalt im Süßwasser unbedeutend, hier spielt der als Härte bezeichnete Carbonatgehalt eine wichtigere Rolle, dieser steht in einer engen Beziehung zum pH-Wert der Gewässer.
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  Abb. 5.6 Jahresperiodische Zirkulation und Stagnation in einem See der gemäßigten Breiten. Dargestellt ist ein dimiktischer See mit einer windinduzierten Vollzirkulation des Wassers im Frühjahr und Herbst. Im Sommer baut sich in den gemäßigten Breiten eine stabile Temperaturschichtung auf (Stagnation), das Wasser wird allenfalls im oberen Bereich durchmischt, die Wassertemperatur sinkt mit der Seetiefe. Wasser mit einer Temperatur von 4 °C hat die größte Dichte, sinkt also zu Boden und bietet im Winter einen eisfreien Überwinterungsraum für die Seeorganismen.


  Die Lebewelt stehender Gewässer ist vielfältig. In großen Seen ist das Phytoplankton der wichtigste Primärproduzent, in kleineren Seen gewinnen die Litoralpflanzen und Einträge von Landpflanzen an Bedeutung (Abb. 5.7). Das Zooplankton besteht aus verschiedenen Cladoceren, Copepoden und Rotatorien. Die meisten Plankter sind holoplanktisch, verbringen also ihr ganzes Leben im freien Wasser. Dornenartige Schwebefortsätze vermindern nicht nur die Sinkgeschwindigkeit, sondern vor allem auch die Fressbarkeit bestimmter Planktonarten. Im See besteht das Nekton vor allem aus Fischen, Amphibien und Insektenlarven. Das Pleuston bewohnt die Wasseroberfläche und nutzt dabei die Oberflächenspannung des Wassers. Zum Pleuston gehören verschiedene mikroskopisch kleine Algen, aber auch Gefäßpflanzen (Wasserlinsen), und Insekten (räuberische Wasserläufer und Schwimmkäfer).
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  Abb. 5.7 Seen, wie dieser in Neuseeland, zeichnen sich durch eine enge Verzahnung mit der Ufervegetation und eine geringe Wasserbewegungen aus. (Foto von Johannes Munk, Karlsruhe.)


  In den gemäßigten Zonen werden verschiedene Seentypen aufgrund der Unterschiede in der Primärproduktion unterschieden. Oligotrophe Seen sind mineralstoffarm, haben daher eine geringe Primärproduktion, absterbendes Plankton wird komplett abgebaut, bevor es den Seeboden erreicht. Die Mineralstoffe gelangen so auf kürzestem Wege wieder zurück in das Nahrungsnetz. Der mikrobielle Zyklus im Plankton wird als Microbial Loop bezeichnet, dabei kommt dem Pikoplankton (0,2–2 μm große Prokaryoten) eine besonders große Bedeutung zu. Als Destruenten wirken aber nicht nur Bakterien, sondern auch heterotrophe Flagellaten, Ciliaten und Cladoceren.


  Eutrophe Seen (Siehe hier, Siehe hier) sind mineralstoffreich, ein großer Teil der Mineral- und Nährstoffe stammt aus der umgebenden Landschaft. Wegen der hohen Primärproduktion wird sehr viel Biomasse aufgebaut, absterbende Organismen sammeln sich als Faulschlamm am Seegrund. Zwischen eutrophen und oligotrophen Seen gibt es Übergänge. Nitrate und Phosphate, die aus Düngemitteln, Abwässern und Industrieabgasen stammen, können Seen stark überdüngen. Dadurch wird die Primärproduktion derart angeregt, dass die absterbenden Pflanzenmassen nur unter Sauerstoffzehrung abgebaut werden. Die untersten Wasserschichten werden anaerob und lassen kein Überleben höherer Organismen zu. Stark eutrophierte Seen werden auch als hypertrophiert bezeichnet.


  5.3.2 Fließgewässer


  Als Fließgewässer werden Wasserläufe unterschiedlicher Größe zusammengefasst: Ein Fluss vereinigt mehrere Bäche und Nebenflüsse und führt ihr Wasser dem Meer zu, große Flüsse werden oft als Ströme bezeichnet. Fließgewässer durchziehen die Landschaft wie ein Aderwerk, sie bewässern oder entwässern die Umgebung (Abb. 5.8). Der Wasserkörper selbst und seine Ufervegetation stellen bedeutende Wanderwege dar.


  [image: Image Missing]


  Abb. 5.8 Flüsse sind Lebensadern der umgebenden Landschaft. Große Ströme wie Nil (Foto), Ganges oder Amazonas haben die Kultur der dort ansässigen Menschen geprägt. (Foto von Inge Kronberg, Hohenwestedt.)


  „Fluss“ und „fließen“ sind geradezu sinnbildliche Ausdrücke für allmähliche Veränderung. Im Verlauf eines Fließgewässers lässt sich dieser kontinuierliche Wandel nachvollziehen: Von der Quelle bis zur Mündung ändern sich schrittweise Temperatur, Strömungsgeschwindigkeit und Substrat. Im Gegensatz zu den stehenden Gewässern weisen Fließgewässer daher weniger vertikale als horizontale Gradienten auf. Entsprechend verläuft die Gliederung der Fließgewässer. Der Veränderung der abiotischen Bedingungen folgt eine Umstrukturierung der Lebensgemeinschaften – Fließgewässer bilden ein Kontinuum (River-Continuum-Konzept). Regional lassen sich charakteristische Lebensgemeinschaften zwar bestimmten Flussabschnitten zuordnen, das darf aber nicht darüber hinwegtäuschen, dass die Flussabschnitte ineinander übergehen. In Mitteleuropa unterteilt man die drei Hauptabschnitte eines Flusses weiter hinsichtlich der dort lebenden Fischarten: Quellregion (Krenal), danach Bergbachregion (Rhithral), bestehend aus Forellenregion und Äschenregion, dann Flussregion (Potamal) aus Barbenregion, Bleiregion und Kaulbarschregion.


  Ereignisse in der Quellregion, z. B. der Eintrag von Mineralsalzen, setzen sich zeitverzögert wie eine fließende Welle bis in den Unterlauf fort, dabei schwächen sich die Konzentrationen ab.


  Bestimmender abiotischer Faktor für die Fließgewässer ist die einsinnig gerichtete Strömung, die Flüsse am offensichtlichsten von stehenden Gewässern unterscheidet. Die Fließgeschwindigkeit hängt einerseits vom Gefälle, also vom Höhenunterschied zwischen Quelle und Mündung, andererseits aber auch von der Querschnittsfläche des Gewässers ab. Gelöste Stoffe, Sediment, Geröll und auch die Lebewesen werden durch das fließende Wasser in Richtung Mündung verfrachtet. Mit Ausnahme von einigen Stillwasserbuchten, gibt es daher in Fließgewässern kaum Plankton. Die meisten Organismen gehören dem Benthon an und haben verschiedene Festhaltemechanismen und Klammereinrichtungen entwickelt. Größere, kräftige Organismen können dem allmählichen Abdriften entgegenwirken: Fische wandern aktiv gegen die Strömung; in ihren Kiemen gelangen auch die Larven von Süßwassermuscheln zurück in die quellnahen Flussabschnitte. Insekten, deren Larven im Fließgewässer leben, fliegen als Imagines zur Eiablage stromaufwärts.


  Entscheidend für die Zusammensetzung der Lebensgemeinschaften ist neben der Strömung die Bodenbeschaffenheit, diese wird indirekt ebenfalls durch die Strömung modifiziert. Bei schnell fließenden Gewässern besteht der Untergrund aus Steinen, da alle lockeren Sedimentbestandteile durch das fließende Wasser abtransportiert werden. Bei langsamer fließenden Gewässern ist das Flussbett von Geröll, Sand und in Stillwasserbereichen schließlich mit Schlick bedeckt. Durch den schlängelnden Verlauf von Fließgewässern entstehen Gleit- und Prallhänge mit unterschiedlichen Fließgeschwindigkeiten, mäandrierende Flüsse weisen daher eine größere Habitatvielfalt auf als begradigte Gewässer.


  Da das Flusswasser durch die Strömung ständig durchmischt wird, lässt sich die für stehende Gewässer typische Temperaturschichtung nicht feststellen. Die Temperatur weist aber einen charakteristischen, horizontalen Gradienten von der Quelle zur Mündung auf. Die Quelltemperatur entspricht der durchschnittlichen Jahrestemperatur, in Mitteleuropa beträgt sie etwa 8 °C. Im Flussverlauf gleicht sie sich immer mehr der mittleren Lufttemperatur an, sie steigt also im Sommer flussabwärts und sinkt im Winter flussabwärts. Mögliche tageszeitliche Temperaturschwankungen sinken mit der Größe des Fließgewässers.


  Die Sauerstoffsättigung in Fließgewässern hängt ebenfalls von der Wasserbewegung ab, in Quellregionen beträgt sie nahe 100 %, da das turbulente Wasser immer wieder mit der Umgebungsluft in Kontakt tritt. Im mittleren Bereich wird der Sauerstoffgehalt eher von biotischen Bedingungen beeinflusst, also einerseits von photosynthetisch aktiven Aufwuchsalgen und Uferpflanzen sowie andererseits von der Sauerstoffzehrung durch Zersetzungsprozesse. Dabei spielen eingetragene organische Stoffe aus der umgebenden Landschaft eine besondere Rolle, z. B. in Form von Falllaub. Im Unterlauf ist der Sauerstoffgehalt reduziert, besonders wenn die Flüsse als Vorfluter kommunale Abwässer aufnehmen müssen.


  5.3.3 Moore


  Moore sind nasse Lebensräumemit einer feuchtigkeitsliebenden Landvegetation. Die absterbenden Pflanzen verrotten wegen der schlechten Sauerstoffversorgung und des hohen Säuregrades nur unvollständig und lagern sich als Torf ab. Es lassen sich zwei Typen unterscheiden, zwischen denen es Übergänge gibt: Flachmoore (Niedermoor, Braunmoor, Fen) entstehen auf nassem, tiefer gelegenem Mineralboden oder durch die Verlandung von mineralstoffreichen Seen. Bei den Pflanzen überwiegen Gräser (Cyperaceen, Juncaceen, Gramineen). Flachmoore haben ein relativ ausgeglichenes Kleinklima und schöpfen ihre Wasservorräte aus dem Grundwasser. Hochmoore haben dagegen den Kontakt zum Grundwasser verloren, ihre Wasservorräte werden von Niederschlägen gespeist. Regen ist auch die einzige Mineralstoffquelle dieser mineralstoffarmen Moore. Unter den Pflanzen dominieren Torfmoose (Sphagnum), sie saugen das Wasser schwammartig auf, wachsen nach oben und außen und verleihen den Hochmooren den oft typisch nach oben gewölbten Umriss. Neben den Torfmoosen wachsen hier Cyperaceen, Ericaceen und Insekten fressende Pflanzen. Das Hochmoorklima unterscheidet sich vom Klima der Umgebung, es zeichnet sich durch große Temperaturunterschiede zwischen Tag und Nacht aus. Hochmoore sind Landschaftsinseln mit vielen endemischen, seltenen Arten (z. B. Sonnentau Drosera, Moorbärlapp Lycopodiella inundata, Birkhuhn Lyrurus tetrix, Sumpfohreule Asio flammeus, Moorfrosch Rana arvalis, Moosbeeren-Grauspanner Carsia sororiata).


  5.3.4 Grundwasser


  Das Grundwassser besteht aus unterirdischen Wasseransammlungen, die sich auf wenig wasserdurchlässigen Bodenschichten bilden, es wird von Sickerwasser, Fluss-, See- und Meerwasser gespeist. Das Grundwasser bildet einen zusammenhängenden Wasserkörper aus stehendem oder langsam fließendem Wasser, das die Hohlräume von Lockergesteinen ausfüllt. Auch Höhlengewässer zählen zum Grundwasser. Als Quelle und am Boden von oberirdischen Gewässern tritt das Grundwasser an die Erdoberfläche. Die Grundwassertemperaturen entsprechen etwa den jährlichen Durchschnittstemperaturen, sie schwanken wenig und sind relativ niedrig. Die Sauerstoffversorgung ist gut. Die wassergefüllten Interstitialräume zwischen Sandkristallen und Gesteinen sind der Lebensraum (Stygal) für eine spezialisierte Lebewelt (Stygon). Da wegen der vollständigen Dunkelheit photoautrophe Primärproduzenten fehlen, sind die Lebewesen auf organische Stoffe angewiesen, die durch das nachsickernde Wasser importiert werden. Das Nahrungsnetz besteht dementsprechend vorwiegend aus carnivoren und detritivoren Arten, deren Größe an die Ausdehnung der Porenräume angepasst ist. Bakterien spielen eine dominante Rolle, außerdem gibt es viele Protozoen, Turbellarien, Rotatorien, Nematoden, Copepoden und Amphipoden. Konvergente Merkmale, wie geringe Körpergröße, lang gestreckte Körperform, Pigmentarmut und Blindheit, charakterisieren die Grundwasserformen und führen auch bei wenig verwandten Arten zu verblüffenden Ähnlichkeiten. Die Kleintiere bewegen sich stemmend und schlängelnd im Interstitialraum. Nur Höhlengewässer beherbergen auch größere Arten wie den Grottenolm (Proteus anguinus). Auch dieser weißliche Schwanzlurch ist pigmentfrei, die rudimentären Augen sind von der Kopfhaut überwachsen. Das Stygon spielt eine wichtige Rolle für die Filtrationswirkung des Bodens.


  
    


    Stehende Gewässer: See (Tektonische Seen, Dammseen, Ausräumungsseen), Weiher (klein), Teich (künstlich). Lichtgradient, Temperaturschichtung (Tiefenwasser eisfrei), Wasserhärte durch Carbonatgehalt. Phytoplankton und Litoralpflanzen als Primärproduzenten, Zooplankton, Nekton (aktiv schwimmend), Pleuston (auf der Wasseroberfläche).


    Fließgewässer: Wasserläufe unterschiedlicher Größe: Strom, Fluss, Bach. Strömung, Gefälle, kontinuierliche horizontale Gradienten der abiotischen Faktoren. Kontinuierliche, horizontale Umstrukturierung der Lebewelt, kaum Plankton, Festhaltemechanismen beim Benthon.


    Moor: Amphibischer Lebensraum auf durchnässtem Boden. Flachmoor: mit Grundwasserkontakt, mineralstoffreich; Hochmoor: ohne Grundwasserkontakt, mineralstoffarm. Flachmoor: überwiegend Gräser; Hochmoor: Torfmoose, viele endemische Pflanzen und Tiere.


    Grundwasser: Unterirdische Wasseransammlungen, Lebensraum (Stygal) einer spezialisierten Tierwelt (Stygon).

    

  


  5.4 Terrestrische Ökologie


  
    


    Waldlandschaften, Graslandschaften, Buschlandschaften und Wüsten gehören zu den terrestrischen Biomtypen, durch Einflüsse des Menschen sind die ursprünglichen Naturräume oft erheblich verändert und haben zur Entstehung charakteristischer Kulturlandschaften geführt. Entscheidend für die Zusammensetzung der Vegetation sind Boden und Klima. Dabei spielen besonders der jahres- und tageszeitliche Wechsel der Sonneneinstrahlung, die Niederschlagsmenge, die jahreszeitliche Verteilung von Regenfällen und die Verdunstungsrate eine Rolle. Besonders die tropischen und subtropischen Regionen sind hochproduktiv.

    

  


  Auf den Landregionen der Erde entscheiden in erster Linie Klima und Boden über das Vorkommen und die Verbreitung der Arten, denn Licht, Temperatur, Niederschläge, Feuchtigkeit und Bodenqualität bestimmen das pflanzliche Wachstum, ohne das eine Besiedlung durch Konsumenten und Destruenten nicht möglich wäre. Dabei ist es nicht nur von Bedeutung, wie viel Regen im Jahresmittel fällt, sondern auch, ob die regenreichen Zeiten in die warmen oder kalten Monate fallen und ob die jährliche Niederschlagsmenge die Verdunstungsrate über- oder unterschreitet. Die Vegetationszonen stimmen daher weitgehend mit den verschiedenen Klimazonen überein und geben den pflanzlichen Anteil eines Biomtyps an (Tab. 5.2) (Abb. 5.9). Bei der Einteilung von terrestrischen Biomtypen stellen Geographen, Klimatologen, Vegetationskundler und Tiergeographen oft andere Gesichtspunkte in den Vordergrund und kommen so zu etwas unterschiedlichen Abgrenzungen. Außerdem gibt es Übergangsbereiche zwischen den verschiedenen Zonen oder Veränderungen der ursprünglichen Vegetation durch Eingriffe des Menschen. Aus ökologischer Sicht erweist sich eine Einteilung nach dem dominierenden pflanzlichen Wuchstyp als zweckmäßig. Terrestrische Biome lassen sich demnach grob in Wald, Grasland, Buschland, Wüste und Kulturland unterteilen. Die Gemeinsamkeiten einander entsprechender Biome in verschiedenen geographischen Regionen beziehen sich nur auf die Struktur und die Lebensformtypen, das Artspektrum ist dagegen oft gänzlich verschieden.
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  Abb. 5.9 Vegetationszonen (a) und Temperaturen (Jahresisothermen) (b) der Kontinente.


  Tab. 5.2 Charakteristik terrestrischer Naturräume.
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  Wälder bestehen aus mehr oder minder dicht stehenden Bäumen, die eine typische Schichtung aufweisen und eine reiche Tierwelt beherbergen. In Abhängigkeit von den klimatischen Bedingungen entstehen Regenwälder, Trockenwälder, Laubwälder oder Nadelwälder.


  In Gegenden, die zu kalt oder zu trocken für geschlossene Baumbestände sind, findet man von Gräsern dominierte Landschaften. Typisch für solche Grasländer sind Huftierherden und deren Räuber. Man unterscheidet die Steppen der gemäßigten Klimazone von den Feuchtsavannen der Tropen, bei denen noch einzelne Bäume oder Baumgruppen in Geländesenken auftreten können.


  Buschland ist ein Sammelbegriff für baumlose Landschaften in sehr unterschiedlichen Klimazonen. Das Fehlen von Bäumen kann auf Kälte, Hitze, Trockenheit, Mineralstoffmangel oder auf Rodungstätigkeiten der Menschen zurückzuführen sein. Bei näherer Betrachtung unterscheiden sich daher die Buschlandschaften deutlich voneinander, übereinstimmend ist lediglich der offene Landschaftstyp mit niedriger Vegetation aus Zwerg- und Halbsträuchern. Zu den Buschländern zählen beispielsweise Tundra, Heidelandschaften oder die mediterrane Macchie.


  Landschaften ohne oder mit sehr spärlichem Pflanzenwuchs bezeichnet man als Wüsten, dabei lassen sich je nach dem vorherrschenden Extremfaktor Trocken-, Hitze- und Kältewüsten unterscheiden.


  Bei stärkeren anthropogenen Eingriffen wird die Landschaft nachhaltig in eine Agrar- oder Stadtlandschaft verändert. In solchen Kulturlandschaften können Mauern, Gärten, Felder oder Forste als Ersatz für natürliche Lebensräume besiedelt werden.


  5.4.1 Immergrüne tropische Regenwälder (Hylaea)


  Undurchdringlicher Dschungel ist der Inbegriff des immergrünen tropischen Regenwaldes (Hylaea). Immergrüne tropische Regenwälder sind typisch für die äquatoriale Klimazone. Auf dem amerikanischen Kontinent erstrecken sie sich von der Südküste Südamerikas über Mittelamerika bis Südmexiko und bedecken große Teile der Ostküste Brasiliens. In Afrika beschränkt sich der tropische Regenwald auf das Kongobecken und die Guineaküste. In Asien reicht er von den Südhängen des Himalajas über Burma und Indonesien bis Neuguinea. Auch an der Ostküste Australiens ist tropischer Regenwald anzutreffen. Insgesamt bedeckt der immergrüne tropische Regenwald weltweit eine Fläche von 20 Millionen km2.


  Die abiotischen Faktoren im immergrünen tropischen Regenwald lassen sich folgendermaßen charakterisieren: Die Temperaturen sind ganzjährig ausgeglichen und sinken durchschnittlich nicht unter 20 °C. Die Temperaturunterschiede vom Tag zur Nacht sind mit durchschnittlich 6 bis 10 Grad größer als die jahreszeitlichen Schwankungen, man spricht von einem Tageszeitenklima. Über alle Monate eines Jahres verteilt fallen mindestens 150 cm Regen, meistens etwa 200 cm. Die relative Luftfeuchte übersteigt in der Regel 75 %, in Bodennähe fällt sie selten unter 95 % (Abb. 5.10). Der Boden weist hohe Tonanteile auf und hat nur eine geringe Austauschkapazität, sein Mineralstoffvorrat ist längst durch die Wurzeln aufgenommen und in der Vegetationsschicht selbst gespeichert. Tropische Regenwälder fußen daher auf sehr magerem, mineralstoffarmen Boden.
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  Abb. 5.10 Klimafaktoren. Temperatur (mittlere Jahrestemperatur) und Niederschlag (mittlere Jahresniederschlagshöhe) bestimmen als wesentliche Klimafaktoren die Vegetation und damit die wichtigsten Naturräume (Biomtypen). Stellt man die Temperaturen auf der y-Achse als fallende Werte dar, wird dadurch nicht nur die Naturraumabfolge vom Äquator zum Pol, sondern auch vom Flachland zum Hochgebirge schematisiert. In der gestrichelt umgrenzten Fläche wechselt der Anteil von Gras-, Buschland und Wald stark.


  Die Pflanzenfülle des tropischen Regenwaldes ist oft undurchdringlich, die vertikale Schichtung der Bäume nur undeutlich. Es überwiegt eine Baumhöhe von 30–40 m, über die vereinzelte Baumriesen herausragen. Diese Baumriesen sind starker Sonneneinstrahlung ausgesetzt und besitzen daher viele xeromorphe Strukturmerkmale, wie dicke Cuticula oder eingesenkte Spaltöffnungen. Eine weitere Etage bilden die etwa 20 m hohen Palmen und Baumfarne, die als Hygrophyten durch die hier eher feuchten Umweltbedingungen begünstigt sind. Die Bäume sind von Epiphyten, Hemiepiphyten und Lianen bewachsen ([image: Image Missing]Botanik). Regenwasser tröpfelt nur langsam durch die Etagen der Blätter, mitgeführte Mineralstoffe werden bereits auf dem Weg zum Boden durch die Pflanzen entzogen. Wegen des dichten Laubes ist es am Boden fast dunkel. Vereinzelte lichte Stellen sind besonders reich besiedelt, sie entstehen durch Windbruch oder Flussläufe.


  In den Bergen bis 2500 m Höhe bilden sich montane Regenwälder mit stärkeren Niederschlägen. Hier werden die Bäume etwas weniger groß, Baumfarne überwiegen gegenüber den Palmen. Die Pflanzen des tropischen Regenwaldes können ganzjährig Photosynthese betreiben und erreichen daher eine besonders hohe Primärproduktion (Siehe hier, Tab. 4.2).


  Die Artendiversität im tropischen Regenwald ist sehr hoch: Auf einer Fläche von 1 ha findet man bis zu 500 verschiedene Baumarten, davon wachsen etwa 90 % in den tieferen Etagen. Die Gesamtzahl der Baumarten liegt regional zwischen 700 und 2500 Arten, hinzu kommen zahllose kleinwüchsige Pflanzen. Die einzelnen Arten weisen aber nur eine geringe Individuenzahl auf. Die Habitatdiversität ist wegen der vielfältigen pflanzlichen Wuchsformen und vieler Kleinstgewässer in Baumhöhlen, Blattachseln oder Epiphytentrichtern sehr groß. Samen, Früchte und Keimlinge stehen das ganze Jahr über zur Verfügung. Über die Hälfte aller Tier- und Pflanzenarten auf der Erde leben im tropischen Regenwald, darunter sind viele altertümliche Arten, wie Lebermoose, Baumfarne und unter den Tieren Geißelskorpione, Geißelspinnen, Peripatus, Blindwühlen, Beuteltiere. Viele Arten luxurieren, d. h. sie weisen auffallende Körperteile auf (z. B. Tukan, Nasenaffen), deren Adaptationswert unklar ist. Die Tiere sind zum großen Teil nacht- oder dämmerungsaktiv, besitzen große Augen und ein gutes Gehör. Der Hauptteil pflanzlichen und tierischen Lebens ist nach oben in die Baumkronen verlagert, die Baumwipfel sind reich bevölkert. Es gibt kaum Bodenstreu, da die Zersetzung pflanzlicher Abfallstoffe unter diesen warmen Bedingungen schneller als die lichtabhängige Primärproduktion abläuft. Zu den wichtigsten makroskopischen Destruenten zählen die Termiten. Entscheidend für die Mineralstoffversorgung der Pflanzen sind Mykorrhiza-Pilze im Boden ([image: Image Missing]Botanik).


  Wegen der weitgehend konstanten Bedingungen fehlt eine typische Jahresperiodik. Es gibt zwar auch im tropischen Regenwald Ruhe- und Aktivitätsphasen bei Pflanzen und Tieren, diese wechseln aber nicht synchron. Regelmäßige Migrationen können allenfalls durch jahreszeitliche Überschwemmungen hervorgerufen werden. Die Populationsdichte der einzelnen Arten schwankt nur wenig.


  Jährlich werden etwa 125 000 km2 des tropischen Regenwaldes abgeholzt oder gerodet. Der größte Teil des gewonnenen Holzes wird verbrannt, denn der Brennstoffbedarf bei der Verhüttung von Erzen und in Privathaushalten ist groß. Kommerziell nutzbare Edelhölzer wachsen nur vereinzelt im Urwald, für Transporte wird oft das umliegende Waldgebiet mit zerstört. Große Urwaldflächen werden gerodet, um Weideland für die Erzeugung von Exportfleisch zu erhalten oder um Bodenschätze großflächig abzubauen. Die durch Kahlschlag oder Brandrodung freigelegten Böden erodieren jedoch schnell und lassen nur einen artenarmen Buschwald nachwachsen. Den Ureinwohnern des tropischen Regenwaldes, die sich seit Generationen durch Jagen, Sammeln und Wanderfeldbau ernähren konnten, wird dadurch allmählich die Lebensgrundlage entzogen. Die Biodiversität der tropischen Regenwälder wird nachhaltig gestört. Die massiven Vegetationsverluste könnten auch globale klimatische Folgen haben (Siehe hier).


  
    Weitere Regenwaldtypen: Hydroperiodische Regenwälder (Semihylaea): Auch in einiger Entfernung vom Äquator, in Regionen mit mehrwöchigen Trockenzeiten und ausgeprägtem Jahreszeitenklima, können Regenwälder gedeihen. Diese Regenwälder der tropischen Sommerregenzone sind im Gegensatz zur Hylaea aber nicht immergrün. Sie werfen vielmehr teilweise, wie die halbimmergrünen Regenwälder, oder zeitweise, wie die regengrünen Regenwälder, ihr Laub ab. Das hat zur Sammelbezeichnung hydroperiodische Wälder oder Semihylaea geführt. Regengrüner Wald (Saisonwald) ist vor allem in Indien und Südostasien als Monsunwald verbreitet, er ist niedriger, lichter und artenärmer als der immergrüne Regenwald. Der regengrüne Wald besitzt ganzjährig einen dichten Unterwuchs, einige Lianen und Epiphyten, oft ist der Teakholzbaum (Tectona grandis) bestandsbildend. In der Trockenzeit fällt das Laub von den Bäumen und bildet eine dicke Streuschicht auf dem Boden. Der Abbau dieser Schicht durch Mikroflora, Termiten und Regenwürmer weist eine deutliche Jahresperiodik auf. In der Trockenzeit sind Feuer nicht selten. Bei den halbimmergrünen Wäldern wirft dagegen nur die oberste Baumschicht während der tropischen Trockenperiode das Laub ab, in Südamerika dominieren hier Bäume aus der Familie Bombacaceae.


    Temperierte Regenwälder (Pseudohylaea): Dichte, immergrüne Wälder, die an tropische Regenwälder erinnern, aber in warmtemperierten feuchten Klimazonen ohne ausgeprägte jährliche Trockenperiode wachsen, werden als Pseudohylaea bezeichnet. Temperierte Regenwälder gibt es im Süden von China, Korea und Japan sowie in Südost-Australien, Neuseeland und Südchile. In Neuseeland und Chile wachsen vor allem lichthungrige Bäume der Gattung Nothofagus, die als Pionierpflanzen nach Vulkanausbrüchen oder Erdbeben auftreten. In Südchile sind Baumriesen der Gattung Araucaria typisch, die dicke Laubstreu am Boden ist reich an Spinnen und Insekten.

  


  5.4.2 Subtropische und gemäßigte Trockenwälder (Skleraea)


  In den gemäßigten und subtropischen Breiten mit ihren milden, regenreichen Wintern lassen die günstigen Temperaturen zwar das Gedeihen von Bäumen und Sträuchern zu, wegen sommerlicher Trockenheit können aber nur xerophytische, oft wintergrüne Formen überleben. Hartlaubgewächse bestimmen daher den Biomtyp der Trockenwälder. Auf mineralstoffarmen, kargen Böden kann sich die Skleraea auch in benachbarte Klimazonen ausdehnen. Trockenwälder und Trockenstrauchheiden charakterisieren die mediterranen Gebiete, Kalifornien, Zentralchile, das Kapland und Teile von Südaustralien. Auch hier sind die äußeren Ähnlichkeiten nicht auf ein verwandtes Arteninventar zurückzuführen.


  Die mediterrane Skleraea ist eine Hartlaubvegetation aus Steineiche (Quercus ilex), Ölbaum (Olea europaea) und Kiefer (Pinus spec). Der Unterwuchs besteht aus verschiedenen Sträuchern und Kräutern, die durch die Verdunstung etherischer Öle einen charakteristischen Duft verbreiten. Schon in der Antike wurde ein großer Teil des Baumbestandes gerodet, heute ist eine Buschlandschaft in Form der Macchie oft die einzig verbliebene Vegetation.


  In den Trockenwäldern Australiens sind Eukalyptusbäume bestandsbildend, in Mittel- und Südkalifornien immergrüne Eichen, in Mittelchile Lorbeergewächse.


  Die Tierwelt der Trockenwälder stellt einerseits eine Mischung aus Bewohnern des Waldes und der angrenzenden Halbwüsten dar und besteht andererseits aus Tieren der temperierten und subtropischen Gebiete.


  5.4.3 Sommergrüne Laubwälder (Silvaea)


  Der sommergrüne oder nemorale Laubwald (Silvaea) bedeckte im atlantischen Teil Nordamerikas und großen Teilen Europas ursprünglich weite Flächen, heute sind innerhalb der Kulturlandschaft nur noch fleckenhafte Restbestände von 7 Millionen km2 übrig geblieben. In Asien trifft man die Silvaea als Übergangsvegetation von Hylaea und Pseudohylaea zur Taiga an. Sommergrüne Laubwälder wachsen in kühltemperierten Klimazonen, hier folgt auf eine winterliche Kälteperiode von höchstens 4 Monaten (Januarmittel 4 °C) eine feuchte Wärmeperiode im Sommer (Julimittel > 15 °C).


  Vertikal sind sommergrüne Laubwälder deutlich in Gehölz-, Strauch- und Krautschicht gegliedert. In der Krautschicht überwiegen schattenverträgliche Pflanzen, Moose und Farne. Die Gehölzschicht erreicht eine Höhe von etwa 20 m. Eine horizontale Strukturierung entsteht durch Dickichte, Lichtungen, Bruchmoore und Waldmoore, die mosaikartig wechseln.


  Je lichter der Laubwald, umso mannigfaltiger ist die Pflanzendecke, daher findet man besonders viele Arten an Waldrändern, Lichtungen oder an Flussufern im Wald. Während der sommergrüne Laubwald in Südamerika aus bis zu 800 verschiedenen Baumarten besteht, ist die Artenzahl in Europa wohl aufgrund der Eiszeiten auf etwa 50 begrenzt. Im sommergrünen Wald leben wenige blattfressende, aber viele holzabbauende Insekten, hinzu kommen zahlreiche Vögel und Kleinsäuger. Der Waldboden ist von einer dicken Streuschicht bedeckt, die durch saprotrophe Organismen (Regenwürmer, Collembolen, Enchytraen, Milben, Pilze, Bakterien u. a.) allmählich von Rohhumus, zu Moder und Mull verarbeitet wird (Siehe hier). Der Schwerpunkt tierischen Lebens liegt im Bodenbereich.


  Der herbstliche Laubfall charakterisiert die sommergrünen Laubwälder und führt zu einer jahreszeitlichen Veränderung der Lichtverhältnisse im Waldinnern, das induziert auch bei der Flora und Fauna eine klare Aspektfolge: Im kalten Winter bildet das Falllaub eine Isolationsschicht auf dem Waldboden, die Tiere überwintern durch Winterstarre, Winterruhe, Winterschlaf oder haben die Region wie die Zugvögel verlassen. Im Vorfrühling ergrünen zunächst die Frühblüher am Waldboden, welche die Assimilatvorräte aus ihren Rhizomen, Knollen oder Zwiebeln nutzen können; die Tiere werden nach und nach wieder aktiv. Im Frühling beginnt die Belaubung, sie ergreift erst die Kraut-, dann die Strauch- und schließlich die Gehölzschicht, die Tiere treten in die reproduktive Phase ein. Wenn die Baumkronen ihre Blätter im Sommer vollständig entfaltet haben, gedeihen am Boden nur noch Schattenpflanzen; der Nachwuchs der Tiere wächst heran. Im Spätsommer altert die Belaubung, Früchte und Samen ernähren eine Vielzahl von Konsumenten. Im Herbst fallen die Blätter, die Tiere suchen die Winterquartiere auf, Wintergäste stellen sich ein. Es gibt jahreszeitlich daher große Schwankungen in der Populationsdichte.


  Die meisten sommergrünen Urwälder wurden ersetzt durch raschwüchsige Forste, Äcker, Wiesen oder Siedlungsflächen. Zur Aufforstung ursprünglicher Laubwaldgebiete verwendete man vielfach Nadelbäume, vor allem Fichten. Diese Bäume auf suboptimalen Standorten sind besonders stark durch Immissionen gefährdet und waren als Erste vom Waldsterben betroffen (Siehe hier). Eine neue Tendenz besteht darin, naturnahe Mischwälder aufzuforsten, sie werden als Plenterwald bezeichnet (Abb. 2.29).
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  Abb. 5.11 Naturnaher Mischwald. Die dominierenden Buchen haben ein unterschiedliches Alter, am Waldboden bildet langsam verrottendes Totholz und Laub einen vielfältigen Lebensraum. (Foto von Stefan Michalowsky, Idstein.)


  5.4.4 Boreale Nadelwälder (Taiga)


  Der boreale Nadelwald (Taiga) bildet mit 12 Millionen km2 die größte zusammenhängende Waldvegetation der Erde und setzt sich als durchschnittlich 1500 km breiter Gürtel, nur von den Ozeanen unterbrochen, von Skandinavien, Sibirien bis Nordamerika fort. Im Norden grenzt er an die Tundra, im Süden an die sommergrünen Laubwälder oder Trockensteppen, häufig sind mosaikartige Übergangszonen. Die Winter sind schneereich und kalt, ausgedehnte Flächen bestehen aus Dauerfrostböden. Die Sommer sind zwar warm, aber nur kurz, sodass die Vegetationszeit auf 3–5 Monate begrenzt ist. Im Durchschnitt liegt die Temperatur in weniger als 4 Monaten über 10 °C. Reichliche Regenfälle und erschwerter Wasserabfluss sorgen für eine charakteristische Moorbildung.


  Die Artenvielfalt von Pflanzen und Tieren ist in der Taiga geringer als in der Silvaea, auch die Primärproduktion bleibt im Vergleich mit sommergrünen Laubwäldern deutlich zurück. Unter den Nadelbäumen weisen die Lärchen die größte Frostresistenz auf, sie werfen ihre Nadeln im Winter ab, Fichten erhöhen dagegen bei Frost den Zuckergehalt in ihren Nadeln. Sommerliche Waldbrände verjüngen den Wald stellenweise und lassen nebeneinander ein Mosaik verschiedener Sukzessionsstadien entstehen, Lichtungen sind von Moosen und Heidepflanzen bedeckt. Im dichten Wald liegen die Temperaturen wegen mangelnder Sonneneinstrahlung 2–5 Grad niedriger als in lichten Taiga-Gebieten, die Schneedecke ist dünner. Da sich Nadelblätter nur schwer zersetzen, besteht der Boden hauptsächlich aus Rohhumus und lässt das Niederschlagswasser schnell abfließen. Die Wurzelkonkurrenz in den oberen Bodenschichten begrenzt das Wachstum von Unterwuchs und Krautschicht. Saure Bodenreaktionen und bakterizide Stoffe führen dazu, dass bei der Zersetzung Pilze gegenüber den Bakterien überwiegen, besonders häufig sind Mykorrhiza-Pilze.


  Das Wirbeltier-Artenspektrum der Taiga ähnelt dem der Silvaea: Luchs Lynx lynx, Vielfraß Gulo, Nerz Mustela lutreola, Hermelin Mustela erminia, Rauhfußkauz Aegolius funereus, Dreizehenspecht Picoides tridactylus und Elch Alces alces sind typisch. Die Populationsdichte der Tiere unterliegt nicht nur deutlichen jahreszeitlichen Schwankungen, häufig sind auch längerfristige Fluktuationen bei samen- und früchtefressenden Tieren, wie Seidenschwanz Bombycilla garrula oder Eichhörnchen Sciurus vulgaris. Darauf folgt eine Zunahme der räuberischen Arten (Marder oder Bussarde), die schließlich den Bestand der Beute wieder reduziert. Bei der Bodentierwelt dominieren Milben, Insektenlarven, Fadenwürmer und Urinsekten; Schnecken sind dagegen selten.


  5.4.5 Tropische und subtropische Grasfluren (Savannen)


  Der Begriff Savanne wird heute nur noch auf die tropischen und subtropischen Grasfluren in Indien, Südamerika, Afrika und Australien bezogen und deutlich von den grasbedeckten Steppen der gemäßigten Klimazonen unterschieden. Einige Savannen in den tropischen Regionen sind sekundär durch die Rodungstätigkeiten der Menschen entstanden.


  Typisch für die Savanne sind eine zusammenhängende Pflanzendecke aus ausdauernden Gräsern und ein tiefer Grundwasserstand. Gelegentlich sind Bäume, Sträucher oder kleine Trockenwälder eingestreut, sie können aber auch fehlen. Man unterscheidet Feuchtsavannen mit 3–5 trockenen Monaten jährlich, Trockensavannen mit 6–7, Dornsavannen mit 8–9,5 ariden Monaten.


  Feuchtsavannen trifft man neben oder an Stelle der hydroperiodischen Regenwälder in den wechselfeuchten tropischen Regionen an, hier stimmt die niederschlagsreichste Zeit mit der wärmsten Jahreszeit überein. Bei welligem Landschaftsrelief sammelt sich Feuchtigkeit in den Senken und lässt ein Landschaftsmosaik aus Baum- und Grasbeständen entstehen.


  In den Trocken- und Dornsavannen fällt die niederschlagsreichste Jahreszeit dagegen in die kälteren Monate, hier sind xerophytische Pflanzen anzutreffen. In den afrikanischen und australischen Trocken- und Dornsavannen wachsen Dornsträucher wie Akazien oder Mimosen, in Südamerika treten Kakteen an ihre Stelle. Viele Bäume besitzen eine grüne, assimilierende Rinde oder sind stammsukkulent, Lianen fehlen.


  Ein wichtiger abiotischer Umweltfaktor der Savannen ist das Feuer. Grasbrände können die oberirdischen, trockenen Pflanzenteile schnell vernichten, wirken sich aber schon wenige Zentimeter unter der Bodenoberfläche kaum mehr aus. Da die Erneuerungsknospen von Gräsern unter der Erde gebildet werden, haben sie in diesen Regionen einen Vorteil gegenüber zweikeimblättrigen Kräutern. Grasende Huftierherden begünstigen ebenfalls Pflanzen, die sich wie die Gräser aus Bodenknospen erneuern. Unter den Bäumen gibt es einige Arten, die eine besondere Widerstandsfähigkeit gegenüber Feuer aufweisen und als Pyrophyten bezeichnet werden.


  Tiere weichen solchen Grasbränden meist durch Flucht aus, später werden sie durch frisch nachsprießende Pflanzen zurückgelockt. Läufertypen sind nicht nur bei den Säugetieren häufig, sondern sogar bei den Vögeln vertreten. In den ostafrikanischen Savannen leben Steppenzebras, Massaigiraffen, Wasserböcke, Impalas, Elefanten, Strauße und Puffottern. Die indischen Savannen sind artenärmer. In den australischen Savannen überwiegen Beuteltiere, Papageien-, Sittich-, Prachtfinken und als Laufvogel der Emu. In den südamerikanischen Savannen leben Mähnenwolf, Pampahirsch und Nandu. Savannentiere sind im Gegensatz zu Wüstentieren überwiegend tagaktiv. Die meisten pflanzenfressenden Säugetiere werden durch symbiotische Bakterien bei der Zerlegung ihrer schwer verdaulichen Kost unterstützt. Unter den eukaryotischen Einzellern haben die Trypanosomen eine besondere Bedeutung als Erreger der Schlafkrankheit (Siehe hier).


  Die Insektenwelt ist reichhaltig, viele Arten folgen günstigen Bedingungen durch Wanderzüge, Savannen sind daher auch die typischen Schwarmbildungsgebiete der Wanderheuschrecke. Für die Bodenlebewelt sind, neben Regenwürmern, die Termiten besonders wichtig. Ehemalige Termitenhügel werden vorzugsweise von Holzgewächsen bewachsen und führen zu dem charakteristischen Landschaftsbild der Termitensavannen.


  5.4.6 Gemäßigte Grasfluren (Steppe)


  Die Steppe ist eine trockene Graslandschaft der gemäßigten Zonen, die im Gegensatz zur Savanne einen deutlichen Wechsel von warmen und kalten Jahreszeiten aufweist. Regen fällt vor allem im Frühjahr und Frühsommer, die warme Jahreszeit ist gleichzeitig die trockenste Jahreszeit. Die Steppenlandschaften Nordamerikas werden als Prärie bezeichnet, die Südamerikas als Pampa, in Eurasien verläuft ein Steppengürtel von der Ukraine bis in die Mandschurei. Im Schrifttum wird im Zusammenhang mit der Steppe häufig der Ausdruck Savanne verwendet, was gelegentlich zu Begriffsverwirrungen führte. In der echten Steppe fehlen Bäume wegen der warmen Trockenheit vollständig, allenfalls an Flussufern können Gehölze vorkommen, oder im Übergangsbereich zu Wäldern. Neben den typischen Gräsern wachsen hier vor allem geophytische Kräuter, wie Tulpe und Goldstern. Auch in der Prärie ist das Feuer ein natürlicher Umweltfaktor zu Gunsten des Graslandes.


  Steppentiere besitzen hervorragendes Seh- und Geruchsvermögen, es handelt sich oft um Lauftiere in großen Herden, aber auch grabende Kleinsäuger sind häufig. Kennzeichnende Tiere der eurasiatischen Steppen sind Ziesel Citellus citellus, Wildesel Asinus, Steppenweihe Circus macrourus und Steppenadler Aquila rapax orientalis. In den nordamerikanischen Prärien trifft man auf Bison und Klapperschlange Crotalus. Unter den Bakterien gibt es Erreger typischer steppenbegleitender Krankheitserscheinungen, z. B. Pasteurella tularensis, der Urheber der Tularämie, er wird durch Zecken von verschiedenen Säugetieren auf den Menschen übertragen. Oder die Pestbakterien Yersinia pestis, die durch den Floh von Nagetieren der Steppe auf den Menschen übertragen werden.


  Viele vom Menschen landwirtschaftlich genutzte Flächen gehen auf ursprüngliche Steppenlandschaften zurück.


  5.4.7 Arktische Buschlandschaften (Tundra)


  Die Tundra ist das charakteristische Buschland der arktischen Zone, der Name Tundra leitet sich vom finnischen „tunturi“ ab und bedeutet „unbewaldeter Hügel“. Mit einer Gesamtausdehnung von 8 Millionen km2 erstreckt sich die Tundra über die arktische Zone Eurasiens und Amerikas, fehlt aber weitgehend auf der Südhalbkugel, da die zugehörigen Klimazonen hier im Bereich der Ozeane liegen. Die Niederschläge sind mit etwa 200 mm zwar nicht hoch, wegen der geringen Temperaturen herrschen aber trotzdem eher feuchte Bedingungen. Die Sommer sind kurz und kühl und der Boden bleibt in der Tiefe ständig gefroren, es gibt zahlreiche Schmelzwassertümpel. Die Strahlungsverteilung ist durch Polartag und Polarnacht recht unterschiedlich, an Sommertagen ist es zwar sehr lange hell, die Sonne hat aber einen sehr schrägen Einfallswinkel, sodass nur bestimmte Hanglagen licht- und wärmebegünstigt sind.


  Bei der Vegetation herrschen Moose, Flechten und Heidepflanzen vor. Wegen der Kälte sind Entwicklungs- und Wachstumsgeschwindigkeiten von Tieren und Pflanzen deutlich verringert, eine nur 60 cm dicke Fichte kann daher über 400 Jahresringe aufweisen. Rentierflechten wachsen im Jahr nur 1–5 mm, von Rentieren beweidete Flächen brauchen daher mindestens 10 Jahre zur Regeneration. Typische Tiere sind Ren Rangifer, Lemming Lemmus, Schneehase Lepus timidus, Polarfuchs Alopex lagopus, Schneeeule Nyctea scandiaca, Schneehühner Lagopus und Stechmücken. Massenvermehrungen und Wanderungen sind häufig (Abb. 98, Abb. 3.6).


  5.4.8 Hitze- und Trockenwüsten


  Schon von der Namensgebung her sind Wüsten ein Inbegriff der Lebensfeindlichkeit. Die meisten Wüstengebiete findet man in subtropischen Klimazonen. Zu den nördlichen Wüsten gehören unter anderen die Wüste Gobi in China, die Wüsten im Südwesten Nordamerikas, die Sahara in Nordafrika und die arabischen und iranischen Wüsten im Nahen Osten. Im Bereich des südlichen Wüstengürtels liegen Patagonien in Argentinien, die Wüste Kalahari im südlichen Afrika sowie die Große Victoriawüste und die Große Sandwüste in Australien. Wüstengebiete können sich ausweiten, wenn die Vegetation in Trockengebieten entfernt oder überweidet wird (Siehe hier).


  In den subtropischen Hitze- und Trockenwüsten sind ganzjährig hohe Temperaturenmit Wassermangel verknüpft. Halbwüsten besitzen eine jährliche, kurze, humide Periode, es gibt in maximal zwei Monaten Regen, dieser kann je nach geographischer Region zweimal jährlich oder nur im Winter oder Sommer niedergehen. In Vollwüsten gibt es dagegen nur episodische Niederschläge. Die Nächte sind im Gegensatz zu den Tagen kalt, die Temperaturunterschiede können bis zu 50 °C betragen. Das Sonnenlicht wirkt ungehindert auf den Boden ein, durch wind- und hitzebedingte Verdunstung kann die Oberfläche versalzen. Wüstenböden sind humusarm und trocken. Man unterscheidet die extrem lebensfeindlichen Ton- und Lösswüsten von den Sandwüsten und Steinwüsten mit etwas günstigeren Feuchtigkeitsbedingungen (Abb. 5.12). Die extremen abiotischen Bedingungen hemmen die Primärproduktion durch Wüstenpflanzen, daher ist auch die Ernährung von Konsumenten und Destruenten eingeschränkt. Xerophytische Gräser, Zwiebelgeophyten und Sukkulenten bestimmen die Vegetation vor allem der Halbwüsten. Das Wüstenleben konzentriert sich in Kleinlebensräumen, z. B. unter einzelnen Steinen, in Büschen, an Kadavern oder in Wohnhöhlen. Die hochgradige Isolation der Wüsten hat viele endemische Arten entstehen lassen. 90 % der Tiere zählen zu den phyto- und zootrophen Arten, auch im Boden gibt es nur sehr wenige Saprotrophe. Wüstentiere sind in ihrer Nahrungswahl oft flexibel, feste Nahrungsnetze lassen sich daher kaum angeben. Der Wasserbedarf wird meist über die Nahrung gedeckt. In den subtropischen und tropischen Wüsten fehlt eine ausgesprochene thermische Jahresrhythmik. Ausgeprägter ist der Tag-Nacht-Rhythmus, der zu einem Faunenwechsel der jeweils aktiven Arten führt. Es gibt viele Migranten und Nomaden.
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  Abb. 5.12 Alle Wüsten sind extrem vegetationsarm, trotzdem haben sie viele Gesichter: a Namibia, b Sinai, c Australien. (Fotos a: S. Michalowsky, Idstein, b: I. Kronberg, Hohenwestedt; c: J. Munk, Karlsruhe.)


  5.4.9 Kältewüsten


  Obwohl man mit dem Begriff „Wüste“ zunächst vegetationslose Gebiete in sengender Hitze verbindet, lassen sich auch weitgehend pflanzenfreie Regionen in extremer Kälte unter diesem Begriff fassen. Solche Kältewüsten findet man einerseits in den Polargebieten und andererseits in den Hochgebirgen. Im Nordpolarmeer (Arktis) fehlen feste Landmassen, man kann hier eher von einem marinen als von einem terrestrischen Biom sprechen. Durch die festen und begehbaren Eismassen lassen sich aber durchaus Vergleiche mit dem schneebedeckten Festlandsockel des Südpols (Antarktis) ziehen. Polar- und Hochgebirgsregionen weisen zwar Parallelen bezüglich der Temperaturen auf, unterscheiden sich aber in den Lichtverhältnissen: Im Hochgebirge ist lediglich der Anteil ultravioletter Strahlen erhöht, die Pole weisen dagegen einen besonderen tages- und jahresrhythmischen Hell-Dunkel-Wechsel auf. Wegen der Neigung der Erdachse zur Umlaufbahn ist das nördliche Polargebiet von Dezember bis Februar und das südliche Polargebiet von Juni bis August von der Sonne weg gewendet; es ist dann Tag und Nacht dunkel (Winter). Im arktischen und antarktischen Sommer scheint die Sonne dagegen Tag und Nacht, dabei ändern sich aber die Farbanteile: morgens und abends überwiegt Rot, mittags Blau. Frühlings- und Herbsttage zeichnen sich durch eine lange Dämmerungsphase aus. Die jährliche Niederschlagsmenge ist mit etwa 200 mm im Jahr nicht höher als in Halbwüsten und besteht vorwiegend aus Schnee. Da Landpflanzen weitgehend fehlen, hängt die Landtierwelt in erster Linie von der Produktivität der Meere ab und ist an die Küsten gebunden (z. B. Walross Odobenus). Säugetiere sind durch ein dichtes Fell und eine Speckschicht vor der Kälte geschützt (weitere Anpassungen an extreme Kälte Siehe hier).


  Charakteristisches Landtier der Arktis ist der Eisbär (Thalassarctos maritimus), er ernährt sich von Fischen, Kadavern und Ringelrobben (Phoca hispida) und zieht sich während der kältesten Monate in Schneehöhlen zur Winterruhe zurück. Typische Vögel der Arktis sind Lummen und Krabbentaucher, viele Tundratiere dringen bei günstigen Bedingungen bis in die arktischen Kältewüsten vor, gelegentlich wird auch die Tundra selbst den Kältewüsten zugerechnet.


  Am Südpol zählen Pinguine, Wale und Robben zu den charakteristischen Wirbeltieren, ihre Hauptnahrung ist der in ungeheuren Mengen vorkommende Planktonkrebs Euphausia superba, genannt Krill. Krill ernährt sich vom Phytoplankton, die gesamte Krill-Biomasse der Antarktis wird auf etwa 1 Milliarde Tonnen geschätzt. Durch den Kot von Pinguinen und Robben werden marine Nährstoffe in die Landlebensräume eingetragen. Auf Freistellen des dunklen vulkanischen Gesteins, aber auch in winzigen Hohlräumen des Eises, leben Cyanobakterien, Grünalgen, Diatomeen, Pilze, Moose oder Flechten. Die Landlebewelt der Antarktis ist artenarm, das liegt nicht nur an der Kälte und der dicken Schneedecke, sondern auch an der großen Entfernung zu weniger extremen Biomen. Fossilfunde zeigen, dass die Antarktis vor 200 Millionen Jahren ein diverser, tropisch-warmer Kontinent war.


  In den Kältewüsten der Hochgebirge stellen Bodenalgen und Flechten die Primärproduzenten, die rote Verfärbung von Gletscherschnee ist auf Hämatochrome in der Grünalge Chlamydomonas nivalis zurückzuführen. Die Mikrofauna besteht aus poikilohydren, anabiotischen Organismen, z. B. Tardigraden, Rotatorien, die erst bei Schneeschmelze aktiv werden. Unter den Arthropoden überwiegen räuberische Arten, die sich von verwehten Insekten aus tieferen Gebirgsregionen ernähren. Die Stummelflügeligkeit einiger Arten (z. B. bei der Zuckmücke Diamesa) vermindert das Verdriftungsrisiko. Säugetiere akklimatisieren sich an die sauerstoffarmen Höhenregionen durch eine vermehrte Erythrocytenzahl.


  5.4.10 Kulturlandschaften


  Im Zuge der Kultivierung durch den Menschen sind viele ursprüngliche Naturräume in Felder, Wiesen, Weiden, Plantagen, Forste und Siedlungs- oder Verkehrsflächen verwandelt worden.


  In den gemäßigten Zonen traten solche Kulturlandschaften vor allem an die Stelle von Silvaea, Skleraea und Steppe (Abb. 5.13). Die Vegetation wird heute geprägt durch wenige Kulturpflanzenarten, die vor allem zur Ernährung des Menschen und seiner Haustiere angebaut werden, daneben gibt es Kulturpflanzen für Bauzwecke, Heil-, Gewürz- und Zierpflanzen. Die Einflüsse des Menschen sind vielfältig: Bodenarbeiten unterbrechen die Sukzession, Düngung und regelmäßige Ernten verändern den Stoffkreislauf, Monokulturen, Unkraut- und Schädlingsbekämpfung greifen in den biozönotischen Konnex der Arten ein, Siedlungsflächen und Straßen versiegeln bzw. separieren den Boden und führen zur Verinselung der restlichen Naturflächen. Durch den zusätzlichen Eintrag von Mineralstoffen weisen Kulturlandschaften eine Tendenz zur Eutrophierung auf, mineralstoffarme Biome wie Heide, Hochmoor oder Trockenrasen treten zurück. Trockene Landschaftsteile werden bewässert, feuchte trockengelegt. Viele Wildarten schränken ihr Areal im Kulturland ein oder gehen in der Dichte zurück (Kulturflüchter = hemerophobe Arten). Folge ist eine Nivellierung der landschaftlichen Vielfalt, eine verringerte α- und β-Diversität (Siehe hier). Es gibt aber auch einige Arten, die durch die Aktivitäten der Menschen gefördert werden (Kulturfolger = hemerophile oder synanthrope Arten). Zu den Kulturfolgern zählen z. B. so genanntes Unkraut und Ungeziefer in Gärten, Feldern und Häusern, aber auch typische Gartenvögel wie die Amsel. Es gibt sogar einige Landschaftstypen, die nur durch Eingriffe des Menschen erhalten werden, z. B. Heide - und Heckenlandschaften.
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  Abb. 5.13 Kulturlandschaft. Wie hier in der Toskana wurde die natürliche Vegetation im Laufe der Kulturgeschichte vielerorts durch landwirtschaftliche Nutzflächen ersetzt. (Foto von Inge Kronberg, Hohenwestedt.)


  Die anthropogenen Veränderungen in den tropischen Regionen unterscheiden sich von denen in den gemäßigten Regionen der Erde, hier stellen Bodendegradation, Versalzung und Auswaschung von Mineralstoffen die wichtigsten Ursachen für eine verringerte Diversität dar.


  Durch das rasante Bevölkerungswachstum sind aus lokalen Veränderungen inzwischen globale Belastungen geworden (Siehe hier).


  
    


    Terrestrische Naturräume: Wald: geschlossener Baumbestand mit typischer Schichtung. Grasland: offene Graslandschaft, keine geschlossenen Baumbestände; Buschland: baumlose Landschaft mit niedriger Vegetation; Wüste: Landschaft ohne oder mit wenig Pflanzenwuchs; Kulturland: vom Menschen überformte Landschaft.


    Hylaea: Immergrüner tropischer Regenwald. Tropisches Tageszeitenklima, Temperaturen nicht unter 20 °C, hohe Luftfeuchte, mineralstoffarmer Boden, kaum Bodenstreu. Hohe Diversität und Produktivität, geringe Populationsschwankungen, viele altertümliche, luxurierende Arten.


    Skleraea: Hartlaubwälder, Trockenwälder, Trockenstrauchheide. Subtropisches und gemäßigtes Klima, trockener Sommer, regenreicher Winter. Xerophytische Hartlaubgewächse mit ätherischen Ölen als Verdunstungsschutz.


    Silvaea: Sommergrüne Laub- und Mischwälder. Nemorales Klima, kurze Frostperiode, Waldboden mit dicker Streuschicht. Jahreszeitlicher Strukturwandel der Biozönose (Aspektfolge), vertikale Schichtung in Gehölz-, Strauch-, Krautschicht.


    Taiga: Borealer Nadelwald, größte zusammenhängende Waldvegetation der Erde. Boreales Klima, warmer, kurzer Sommer, schneereicher, kalter Winter, saurer oft mooriger Boden. Frostresistente Pflanzen, relativ geringe Diversität und Produktivität, starke Populationsschwankungen.


    Savanne: Tropische und subtropische Grasfluren (Feucht-, Trocken-, Dornsavanne). Tropisches und subtropisches Klima, 3–9,5 Monate Trockenheit, Feuer, Gräser und kleine Baumgruppen als Primärproduzenten, Pyrophyten, überwiegend tagaktive Tiere, Herdentiere, Schwarmbildungsgebiete der Wanderheuschrecken.


    Steppe: Gemäßigte Grasfluren (sibirische Steppe, Pampa, Prärie). Gemäßigtes Klima, Sommer warm und trocken, Feuer. Gräser und geophytische Kräuter als Primärproduzenten, Herdentiere, grabende Kleinsäuger.


    Tundra: Arktische Buschlandschaft, polares Klima, feuchte Bedingungen trotz geringer Niederschläge, Permafrostböden. Geringe Wachstums- und Entwicklungsgeschwindigkeit, Polsterpflanzen, Flechten, Populationsschwankungen und Migrationen der Fauna.


    Hitze- und Trockenwüste: Weitgehend vegetationsfreie Hitze- und Trockenregionen. Subtropisches Klima, ganzjährig hohe Tagestemperaturen, relativ kalte Nächte, humusarme, trockene Böden. Geringe Primärproduktion, Nahrungsnetz flexibel, Biozönosen in Kleinlebensräumen.


    Kältewüste: Vegetationsarme Landschaft in Kältegebieten (Arktis, Antarktis, Hochgebirge). Ständig niedrige Temperaturen, wenig Niederschlag (Schnee), charakteristische Lichtverhältnisse. Landpflanzen fehlen weitgehend, Landtierwelt an Nachbarlebensräume gebunden.


    Kulturlandschaft: Ehemalige Silvaea, Skleraea, Steppe der gemäßigten Zonen, ehemalige Hylaea der Tropen. Nivellierung der abiotischen Bedingungen, Tendenz zur Eutrophierung, Erosion, Versalzung. Verringerte Diversität, Kulturfolger, Kulturflüchter.

    

  


  6 Humanökologie


  Gunvor Pohl-Apel


  6.1 Mensch und Umwelt


  
    


    Vor 10 000 Jahren wurde im Gebiet des Fruchtbaren Halbmonds, in China und in Mittel- und Südamerika der Ackerbau entwickelt. Von diesen Regionen ausgehend verbreitete er sich weltweit. Gleichzeitig begann die Domestizierung von Haustieren. In Mitteleuropa entwickelte sich allmählich eine artenreiche Kulturlandschaft. Auf mineralstoffarmen Böden konnten sich konkurrenzschwache Pflanzenarten entwickeln. Mit der Einführung des Mineraldüngers wurden sie zurückgedrängt. In den letzten 25 Jahren ist insbesondere in den Industrienationen die Landwirtschaft intensiviert worden, die Erträge wurden größer. Es wurden Hochleistungspflanzen gezüchtet, die auf hohe Düngergaben und Bewässerung angewiesen sind. In der Tierhaltung wurde die Produktion durch Zufütterung mit Eiweißen erhöht. Als Folge setzte ein Rückgang von Lebensräumen und Arten ein. Wälder wurden gerodet, um die landwirtschaftlichen Nutzflächen zu erhöhen. Seit Mitte des 20. Jahrhunderts wurden in großem Umfang tropische Regenwälder abgeholzt. Durch Überfischung ist insbesondere in den letzten Jahrzehnten der Bestand an Speisefischen drastisch zurückgegangen. Nach der Industrialisierung nahm die Größe der Städte zu. Heute gibt es weltweit über 1000 Millionenstädte. Die Umwandlung von Naturräumen in Nutzflächen führte zu einer Beeinträchtigung der Umwelt und zu einem deutlichen Artenrückgang. 50% der eisfreien Landmasse sind mittleren bis starken Einflüssen des Menschen ausgesetzt.

    

  


  Bis die Menschen sesshaft wurden, bestand die Grundlage ihrer Ernährung aus dem Sammeln von Pflanzen bzw. -teilen und dem Jagen von Tieren. Es gab keine gezielte Beeinflussung der Ökosysteme zur Verbesserung der Ernährungsbasis. Immer wieder auftretende Engpässe im Nahrungsangebot wurden durch Wanderungen ausgeglichen. Vor etwa 10 000 Jahren wurde unabhängig voneinander im Gebiet des sogenannten Fruchtbaren Halbmonds im Norden der arabischen Halbinsel, in China und in Mittel- und Südamerika der Ackerbau entwickelt. Durch Migration ausgehend von diesen Gebieten, hat sich der Ackerbau dann weltweit verbreitet. Zur gleichen Zeit begann die Domestizierung von Schafen und Ziegen, etwa 2000 Jahre später die Haltung von Rindern und Schweinen. In Europa wurde Ackerboden durch Rodung von Wäldern und durch Trockenlegung von Sümpfen und Mooren gewonnen. Über die Jahrhunderte entwickelte sich durch diese Eingriffe eine artenreiche Kulturlandschaft.


  Im Mittelalter führte eine zunehmende Bevölkerung dazu, dass der Wald stark zurückgedrängt wurde – außerdem wurde er als Viehweide und zur Streu- und Holzgewinnung genutzt. Als Folge verarmten die Böden an Mineralstoffen. Heidelandschaften und Trockenrasen entstanden. Konkurrenzschwache Pflanzenarten konnten sich auf diesen Standorten entwickeln. Viele Naturräume, wie Halbtrockenrasen, Feuchtwiesen oder Niederwälder, die heute aus Sicht des Naturschutzes als schutzwürdig erachtet werden, sind anthropogenen Ursprungs. Über einen Zeitraum von 15 000 Jahren blieb die Entwaldungsrate auf ca. 0,2 % beschränkt. In Nordamerika wurde der Wald zwischen 1750 und 1900 bis auf wenige Reste für die landwirtschaftliche Nutzung gerodet. Die tropischen Regenwälder sind von der Mitte des 20. Jahrhunderts bis zur Jahrtausendwende von ehemals zwölf Millionen km2 um die Hälfte auf 6 Millionen km2 geschrumpft.


  Bis zum Beginn der Industrialisierung erfolgte die landwirtschaftliche Nutzung durch begrenzten Energieeinsatz und Abschöpfung der Biomasse ohne einen Ausgleich des Biomasseentzugs. Seit der Einführung des Mineraldüngers werden diese anthropogen entstandenen Lebensräume und die darin lebenden Arten wieder zurückgedrängt. Insbesondere in den letzten 25 Jahren hat die Landwirtschaft in den Industrieländern eine große Ertragssteigerung hervorgebracht. Die bewirtschafteten Flächen wurden vergrößert, Düngergaben erhöht, konkurrierende Unkräuter und Schädlinge chemisch mit Bioziden bekämpft. Um die steigende Weltbevölkerung zu ernähren, wurden im 20. Jahrhundert Hochleistungssorten gezüchtet. Diese sind auf hohe Düngergaben und Bewässerung angewiesen. In der Tierhaltung wurde die Produktion durch Zufütterung von Eiweißfutter, z. B. Sojaschrot, erhöht. Hierfür sind heute Brasilien und Argentinien die wichtigsten Exportländer. Für den Anbau der Sojabohnen werden großflächig Wälder gerodet. Die Folge dieser Entwicklung ist ein Rückgang der Vielfalt der Lebensräume und der Arten.


  Noch Mitte des 20. Jahrhunderts schienen die Fischbestände in den Meeren unerschöpflich. Doch in den letzten Jahrzehnten werden immer größere Fangschiffe eingesetzt, die Schleppnetze oder Angelleinen mit mehr als 100 km Gesamtleine und Tausenden von beköderten Haken ausbringen. Mit Sonargeräten können die Bestände geortet und abgefischt werden. Bis heute ist der Bestand an Speisefischen wie Thun- und Schwertfisch um 90 % zurückgegangen. Mehr als die Hälfte der Fischbestände gelten als bis an die biologische Grenze befischt, d. h. der Bestand an Altfischen ist gerade noch ausreichend, um den Fortbestand zu sichern. Ein weiteres Viertel der Fischbestände gilt bereits als überfischt. Mit Aquakulturen, einer kontrollierten Aufzucht insbesondere von Fischen, Muscheln und Garnelen, soll die Nachfrage gesichert werden. Diese Netzgehege befinden sich weltweit in Buchten oder im freien Meer. Da der Ertrag gleichmäßig ist, bietet er den Betreibern ein geregeltes Einkommen. Doch es gibt ökologische Probleme. Durch nicht vollständig verwertete Nahrung und Ausscheidungen der Tiere kommt es zur Überdüngung der Gewässer. Diese Kulturen schädigen häufig wildlebende Bestände. Aquakulturen sind der Hauptgrund für die Zerstörung der Mangroven, die für die Anlage der Kulturen gerodet werden. Mangroven sind Lebensraum für viele Fischarten, Krabben und Muscheln und insbesondere für ihre Jungtiere bzw. Larven. Außerdem besteht die Gefahr, dass Fische aus den Kulturen entkommen und sich mit wildlebenden Populationen vermischen.


  Bereits in der Zeit um 4000 Jahre vor Christus gab es große Siedlungen, diese Phase wird als „urbane Revolution“ bezeichnet. In Mitteleuropa setzte mit der Industrialisierung die Landflucht ein. Die Menschen zogen von den ländlichen Regionen in die Städte, wo sie Arbeitsplätze fanden. Die Größe der Städte stieg an. Um 1900 gab es zehn Städte, die über eine Million Einwohner hatten. Heute gibt es weltweit mehr als 1000 Millionenstädte. Lagen die Städte mit großen Einwohnerzahlen zu Beginn des 20. Jahrhunderts in Europa, sind heute die größten Städte in den Entwicklungsländern zu finden. Durch unkontrolliertes Wachstum entstehen Elendsviertel, die Slums. In den Industrieländern ist inzwischen ein umgekehrter Trend erkennbar: Die Bewohner ziehen wieder aus den Städten weg. Dies ist aufgrund guter Verkehrsanbindung möglich, bringt aber neue Probleme durch ein erhöhtes Verkehrsaufkommen.


  Die Umwandlung natürlicher Lebensräume in Industrieansiedlungen und Siedlungen mit entsprechendem Ausbau der Infrastruktur (Straßen, Wasserwege) sowie in Agrarflächen mit intensiver landwirtschaftlicher Nutzung führen zu einer Beeinträchtigung der Umwelt und einem Artenrückgang. Heute sind über 50 % der eisfreien Landmasse mittleren oder sogar starken Einflüssen durch den Menschen ausgesetzt. Aufgrund der unterschiedlichen wirtschaftlichen Entwicklung zwischen den Industrie- und den Entwicklungsländern spricht man inzwischen von einem Nord-Süd-Gefälle. In den Industrieländern werden die natürlichen Ressourcen aufgrund eines hohen Lebensstandards und einem hohen Grad an Industrialisierung übernutzt. Allein in den Industrienationen mit nur 25 % der Weltbevölkerung werden heute 75 % der in der Welt eingesetzten Energie verbraucht. In den Entwicklungsländern ist neben der Bevölkerungszunahme die Armut eines großen Teils der Bevölkerung die Ursache für die Zerstörung natürlicher Lebensräume. Da gutes Agrarland im Besitz Weniger ist, betreiben die kleinen Bauern Wanderfeldbau, um die Familie durchzubringen. Bei dieser Subsistenzwirtschaft wird die natürliche Vegetation gerodet und abgebrannt. Die Bodenfruchtbarkeit reicht für zwei bis drei Jahre, dann lassen sich keine ausreichenden Erträge mehr erzielen. Das Land wird aufgegeben und neue Flächen werden erschlossen.


  
    


    Als Neobiota werden Arten bezeichnet, die in historischer Zeit (nach der Entdeckung Amerikas 1492) neuer Bestandteil einer betrachteten Flora und Fauna sind. Sie können zu anderen Arten in Konkurrenz treten und sie sogar verdrängen. Man unterscheidet zwischen eingeführten Pflanzenarten, Neophyten (Abb. 6.1), und Tierarten, Neozoen. Beeinträchtigungen und Zerstörungen von Lebensräumen, Ausbringungsmaßnahmen des Menschen sowie Handel und Verkehr erleichtern die Ansiedlung gebietsfremder Arten. Aufgrund der Klimaerwärmung wandern in der letzten Zeit verstärkt an warme Bedingungen angepasste Arten in Mitteleuropa ein und verbreiten sich. Nur etwa 1% der eingeschleppten Arten werden für heimische Arten problematisch. Da Vorhersagen über die Anpassungsfähigkeit und das Verbreitungspotential der eingeschleppten Arten schwierig sind, ist das Risiko jedoch nicht abschätzbar.
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    Abb. 6.1 Herkulesstaude oder Riesenbärenklau (Heracleum mantegazzianum). a Die 2 bis 5 m hohe Pflanze ist ein Neophyt aus dem Kaukasus, der sich in Mitteleuropa seit Mitte des 20. Jahrhunderts ausbreitet. Die Pflanze enthält Furocumarine. Bei Kontakt kommt es unter Einwirkung von Sonnenstrahlung zu Hautentzündungen mit starker Blasenbildung, die einer Verbrennung 3. Grades entsprechen. b Die weißen Dolden können eine Größe bis zu 50 cm erreichen. (Fotos von Marianne Lauerer, Bayreuth.)


    Als invasive Arten werden gebietsfremde Arten bezeichnet, die teilweise in Konkurrenz zu Lebensraum und Ressourcen heimischer Arten treten und diese verdrängen. Insbesondere in Ökosystemen, die aufgrund langer Isolation eine endemische Flora und Fauna entwickelt haben (Inseln, abgeschiedene Gebirgsregionen, Seen) stellen gebietsfremde Arten ein großes Problem dar. Eingeschleppte Ratten und Katzen haben z. B. auf Neuseeland und Hawaii unzählige Arten ausgerottet. Die aus Brasilien stammende Wasserhyazinthe (Eichhornia crassipes) ist heute in den Binnenseen Afrikas ein großes Problem. Ohne Fressfeinde wächst sie schnell und die Seen verkrauten. Durch Lichtmangel sterben darunter lebende Wasserpflanzen ab und verfaulen, anschließend sterben die Fische an Sauerstoffmangel. Auch in Europa gibt es problematische Arten. Der amerikanische Nerz, Mustela vision, verdrängt den europäischen Nerz, Mustela nutreola, der inzwischen in Europa in seinem Bestand bedroht ist. Die im 18. Jahrhundert zur Holzproduktion auf sandigen Böden empfohlene Robinie (Robinia) hat die Fähigkeit zur symbiotischen Stickstoffbindung. Sie neigt zum Verwildern und wird dann ein Problem, wenn sie sich auf Biotopen wie Magerrasen, Kalkmagerrasen oder Sandtrockenrasen ausbreitet und durch Stickstoffanreicherung nährstoffliebenden Pflanzen den Weg bereitet.

    

  


  
    


    Aquakultur: Kontrollierte Aufzucht von Fischen, Muscheln oder Krebsen zur Nahrungsgewinnung.


    Subsistenzwirtschaft: Wirtschaftsweise, bei der weitgehend für den Eigenverbrauch produziert wird.


    Neobiota: Arten, die in historischer Zeit Bestandteil einer betrachteten Flora und Fauna geworden sind.


    
      	Neophyt: eingeführte Pflanzenart


      	Neozoon: eingeführte Tierart

    


    Invasive Art: Gebietsfremde Art, die in Konkurrenz zu heimischen Arten tritt und deren Bestand gefährdet.

    

  


  6.2 Bevölkerungswachstum


  
    


    Die Weltbevölkerung hat ab dem 19. Jahrhundert exponentiell zugenommen. 2009 lag die Weltbevölkerung bei 6,75 Milliarden Menschen. Obwohl sich die Zuwachsrate im 20. Jahrhundert abgeschwächt hat, wird die Weltbevölkerung in der ersten Hälfte des 21. Jahrhunderts auf über 9 Milliarden Menschen anwachsen. Der demographische Übergang hat in den Industrienationen im 18. und 19. Jahrhundert eingesetzt, in den Entwicklungsländern begann er im 20. Jahrhundert. Asien ist heute der bevölkerungsreichste Kontinent, in Afrika ist die Bevölkerungszunahme am größten.

    

  


  Bis zur Zeitenwende lag die Weltbevölkerung etwa bei 270 Millionen Menschen und im Jahr 1000 etwa bei 310 Millionen Menschen, das entsprach einer jährlichen Zuwachsrate von 0,04 %. Im Mittelalter und in der frühen Neuzeit starben viele Menschen durch Kriege, Hungersnöte und Seuchen wie die Pest (s. u.), die sich im 14. Jahrhundert über ganz Europa ausbreitete.


  Im Jahr 1750 wurde die Weltbevölkerung auf 791 Millionen geschätzt. Mit der Industrialisierung um 1750 begann ein neues Zeitalter. Zwischen dem 19. Jahrhundert und dem Ende des 20. Jahrhunderts vervielfachte sich die Weltbevölkerung exponentiell, in den verschiedenen Erdregionen allerdings unterschiedlich stark.


  1927 lag die Weltbevölkerung bei 2 Milliarden, 1960 bei 3 Milliarden und 1974 bei 4 Milliarden. Im Jahr 1987 lebten 5 Milliarden Menschen auf der Erde, 1999 bereits 6 Milliarden und 2007 lag die Weltbevölkerung bei 6,6 Milliarden (Abb. 6.2). Die wichtigsten Parameter, die das Bevölkerungswachstum bestimmen, sind Geburten- und Sterberaten. Da im 20. Jahrhundert die Geburtenrate global gesehen gesunken ist, hat sich die Bevölkerungszunahme abgeschwächt. Trotzdem wird die Weltbevölkerung nach Prognosen der UN-Population-Division von heute 6,75 Milliarden in der ersten Hälfte des 21. Jahrhunderts auf über 9 Milliarden Menschen anwachsen. Gegen 2070 wird bei einem Stand von ca. 10 Milliarden Menschen eine stabile Weltbevölkerung ohne Wachstum erwartet.
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  Abb. 6.2 Die Zunahme der Weltbevölkerung ab 1700 bis zum Jahr 2050. Die Extrapolation nach 2010 ist als stationäre Phase angedeutet, wie sie typisch für Bakterienkulturen und viele Tierpopulationen ist. (Nach Vereinte Nationen, 2007.)


  Als demographischer Übergang wird die Entwicklung von hohen zu niedrigen Todes- und Geburtenzahlen bezeichnet. (Siehe hier, Abb. 3.7). In den verschiedenen Weltregionen und sogar innerhalb einzelner Länder verlaufen Änderungen in der Sterbe- und Geburtenrate unterschiedlich. Der demographische Übergang fand in den Industrienationen – das sind Europa, Nordamerika, Australien, Japan und Neuseeland – im 18. und 19. Jahrhundert statt, in den Entwicklungsländern begann er im 20. Jahrhundert. In den Industrienationen sind seit den 1920er und 1930er Jahren Familienplanung und Geburtenbeschränkung die Regel.


  Heute ist Asien der bevölkerungsreichste Kontinent. Hier lebten 2005 mit 3,6 Milliarden Menschen 60 % der Weltbevölkerung. Schätzungen gehen davon aus, dass bis zum Jahr 2050 5,2 Milliarden Menschen in dieser Region leben werden. Der Trend zu geringeren Zuwachsraten erfolgte in der ersten Hälfte der 1970er Jahre. China hatte mit der Einführung der Ein-Kind-Familie wesentlichen Anteil daran. Trotzdem lebten 1999 mit 1,27 Milliarden Menschen über ein Drittel der Menschen Asiens in China. In Indien waren die Bemühungen zur Verringerung der Kinderzahl weniger erfolgreich als in China. Indien hat 1999 die 1-Milliarden-Grenze überschritten und wird 2020 das bevölkerungsreichste Land Asiens sein.


  Das südliche Afrika wächst derzeit von allen Weltregionen am schnellsten. Zwar leben hier nur 12 % der Weltbevölkerung, doch es wird erwartet, dass sich die Bevölkerung bis 2050 von jetzt 767 Millionen auf 1,75 Milliarden mehr als verdoppelt.


  
    


    Pandemien in der Menschheitsgeschichte. Als schlimmste ansteckende Infektionskrankheit, die zahlreiche Länder und Kontinente erreicht, gilt die Pest, die schon im alten Testament erwähnt wird und auch in der Antike wütete. Diese Infektionskrankheit wird durch das Bakaterium Yersinia pestis ([image: Image Missing]Mikrobiologie) hervorgerufen, einen Erreger, der durch Flöhe von Mäusen und Ratten übertragen wird. Im Mittelalter wütete die Pest besonders stark in Europa. Sie kam von Zentralasien über die Seidenstraße ins Schwarzmeergebiet und von dort in das westliche Europa. In jener Zeit starben etwa ein Drittel der Bevölkerung, etwa 25 Millionen Menschen. Die Folge war, dass viele Ortschaften verödeten, die Ackerfläche ab- und die Waldflächen zunahmen. Mitte des 17. Jahrhunderts kam es in England und in Wien erneut zu schweren Epidemien. Die letzte Pandemie begann 1896 in Asien und wurde mit dem Schiffsverkehr in die ganze Welt gebracht. Ihr fielen weltweit etwa 12 Millionen Menschen zum Opfer. Erst seit 1950 ist ein Rückgang der Pesterkrankungen zu verzeichnen. Auch heute noch werden immer wieder Fälle in begrenzten Gebieten (Afrika, Asien amerikanischer Kontinent) gemeldet. Es wird nicht möglich sein, die Pest ganz auszurotten, da sich der Erreger auch in wildlebenden Nagetierpopulationen ausgebreitet hat und diese nicht zu kontrollieren sind.


    Die Cholera, durch das Bakterium Vibrio cholerae verursacht ([image: Image Missing]Mikrobiologie), ist seit dem Altertum im heutigen Indien und Bangladesch verbreitet. Erst Anfang des 19. Jahrhunderts begann sich die Krankheit begünstigt durch die Dampfschifffahrt auszubreiten. Sie erreichte Europa um 1830 und verbreitete sich dort innerhalb weniger Jahre. Der letzte Choleraausbruch in Deutschland war 1892 in Hamburg; er forderte über 8000 Todesopfer. In den 60er Jahren des vorigen Jahrhunderts breitete sich die Cholera vom heutigen Indonesien erneut in mehreren Wellen aus. Sie erreichten 1965 den Mittleren Osten, 1970 Nord- und Westafrika und Osteuropa und in den folgenden Jahren den gesamten Mittelmeerraum. Hier kam die letzte Cholera-Pandemie in den 80er Jahren zum Stillstand.


    Vor etwa 25 Jahren wurden erste Fälle von AIDS bekannt. Die Erkrankung wird durch das Human-Immundefizienz-Virus (HIV) hervorgerufen ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Das Virus schädigt Zellen der Immunabwehr und der Körper kann sich nicht mehr vor Infektionen und entarteten Zellen schützen, Krebserkrankungen treten deshalb häufiger auf. Inzwischen hat sich die Infektionskrankheit stark verbreitet und zu einer Pandemie entwickelt. Nach Schätzungen sind bislang etwa 25 Millionen Menschen gestorben und über 33 Millionen Menschen infiziert, darunter 2,3 Millionen Kinder. Große Auswirkungen hat die Pandemie auf das südliche Afrika, denn hier leben 70% der Infizierten. Auch in den GUS-Staaten und Asien wird eine Zunahme der Erkrankungen gemeldet. Die Erkrankung trifft vor allem Erwachsene in jungen und mittleren Jahren, also genau die Menschen, deren Arbeit und Know-how für die wirtschaftliche Entwicklung und für die Vermittlung von Werten an die nachfolgende Generation von großer Bedeutung sind. Auch in Deutschland steigt die Zahl der Neuinfizierten seit 2001. Daten des Robert-Koch-Instituts zeigen von 2006 auf 2007 eine Zunahme von 4%. 2007 wurden insgesamt 2752 neu diagnostizierte HIV-Infektionen gemeldet. Die Übertragung des Virus erfolgt durch Körperflüssigkeiten wie Blut oder Sperma. Infizierte Mütter können das Virus bei der Geburt oder über die Muttermilch übertragen. Eintrittspforte sind Schleimhäute und offene Wunden. Es gibt Medikamente zur Behandlung von AIDS, heilbar ist die Erkrankung jedoch nicht. Die Medikamente bewirken eine Lebensverlängerung. Inzwischen haben sich jedoch Resistenzen gegen die Medikamente entwickelt. Und beunruhigend ist die zunehmende Ignoranz der Bevölkerung in Europa und den USA gegenüber AIDS.


    Jedes Jahr erkranken weltweit 10 bis 20% der Bevölkerung an Influenza, einer durch Viren ausgelösten Infektionskrankheit ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Die Spanische Grippe 1918/19 war die schwerste Influenzapandemie. Sie hat weltweit mindestens 25 Millionen Tote gefordert. Weitere Pandemien gab es 1957/58 und 1968/69, die jedoch schwächer verliefen. Derzeit befürchtet die WHO (Weltgesundheitsorganisation) eine weitere Influenzapandemie. Als wahrscheinlicher Auslöser gilt das Vogelgrippevirus, H5N1. 1997 führte das Vogelgrippevirus in Hongkong zu 18 Erkrankungen. Seit 2003 sind Viren in einer Vielzahl von Ländern und für über 380 Erkrankungen beim Menschen nachgewiesen worden. Das Risiko einer neuen Influenzapandemie hängt davon ab, wie weit sich das Virus geografisch und auch innerhalb verschiedener Tiergruppen verbreitet. Infektionen bei Säugetieren könnten die Anpassung an den Menschen erleichtern.

    

  


  
    


    Bevölkerungswachstum: Starke Zunahme seit Beginn der Industrialisierung, heute bereits mehr als 6 Milliarden Menschen, infolge starker Ressourcennutzung gravierende Folgen für die Umwelt.


    Demographischer Übergang: Entwicklung von hohen zu niedrigen Sterbe- und Geburtenzahlen. Er verläuft in den verschiedenen Regionen unterschiedlich.


    Pandemie: Infektionskrankheit, die sich über Länder und Kontinente ausbreitet.

    

  


  6.3 Anthropogene Auswirkungen auf Atmosphäre und Klima


  
    


    Der natürliche Treibhauseffekt ist entscheidend für das Klima auf der Erde. Seine wärmeisolierende Wirkung ermöglicht das Leben auf der Erde. Die mittlere Temperatur auf der Erde liegt bei 15 °C. Durch menschliche Aktivitäten wird das Klima verändert. Das wichtigste Gas, das zum anthropogenen Treibhauseffekt beiträgt, ist Kohlendioxid. Auch Methan und Distickstoffmonoxid sind wichtige klimaverändernde Gase. Die Emission dieser Gase hat im 20. Jahrhundert exponentiell zugenommen. Die mittlere globale Temperatur ist in dieser Zeit um fast 1 °C gestiegen. Aufgrund steigender Emissionen von Stickoxiden und anderen Gasen hat der Gehalt an troposphärischem Ozon zugenommen. Die Ozonschicht in der Stratosphäre, die die UV-Strahlung der Sonne absorbiert, ist dagegen dünner geworden. 1985 wurde zum ersten Mal über der Antarktis ein Ozonloch festgestellt. Die Stick- und Schwefeloxide, die durch das Verbrennen fossiler Energieträger gebildet wurden, führen zu den neuartigen Waldschäden.

    

  


  Erst vor 1,5 Milliarden Jahren reicherte sich in der Erdatmosphäre Sauerstoff an und allmählich bildete sich die Ozonschicht aus. Die heutige Erdatmosphäre setzt sich hauptsächlich zusammen aus 78 Vol% Stickstoff, 21 Vol% Sauerstoff, ca. 0,03 Vol% Kohlendioxid und verschiedenen Spurengasen wie Stickoxide, Edelgase und diversen flüchtigen organischen Verbindungen. Die Atmosphäre ist aus mehreren Schichten aufgebaut, die durch Temperaturunterschiede abgegrenzt sind (Abb. 6.3). Die unterste, bodennahe Schicht wird als Troposphäre bezeichnet. Sie reicht in eine Höhe von 10–15 km und bestimmt das Klima der Erde. Daran schließt sich die bis in 50 km Höhe reichende Stratosphäre an. Sie enthält den größten Teil des stratosphärischen Ozons. Die Mesosphäre (50–80 km) und die Thermosphäre (80–400 km) bilden die äußeren Schichten. Darüber beginnt das Weltall.
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  Abb. 6.3 Durch unterschiedliche Temperaturen ergibt sich die typische Schichtung der Erdatmosphäre.


  Entscheidend für das Klima auf der Erde ist der natürliche Treibhauseffekt. Hierunter wird das Verhalten der Atmosphäre verstanden, kurzwellige Sonnenstrahlung fast ungehindert zur Erde hindurchzulassen und die von der Erdoberfläche emittierte langwellige Wärmestrahlung zu absorbieren. Die wesentlichen klimarelevanten Gase sind Wasserdampf (H2O), Kohlendioxid (CO2), Ozon (O3), Distickstoffoxid (N2O) und Methan (CH4) sowie weitere Spurengase. 60 % des natürlichen Treibhauseffekts sind auf Wasserdampf zurückzuführen. Durch die wärmeisolierende Wirkung dieser Gase liegt die mittlere Temperatur auf der Erde bei etwa 15 °C.


  Tab. 6.1 Natürliche klimarelevante Gase und ihr Beitrag zum natürlichen Treibhauseffekt (nach Kondratyev und Moskalenko, 1984).


  
    
      	Treibhausgas

      	Beitrag zum natürlichen Treibhauseffekt (%)
    


    
      	H2O (Wasserdampf)

      	62
    


    
      	CO2 (Kohlendioxid)

      	22
    


    
      	O3 (bodennahes Ozon)

      	7
    


    
      	N2O (Distickstoffoxid)

      	4
    


    
      	CH4 (Methan)

      	2,5
    


    
      	sonstige Gase

      	2,5
    

  


  6.3.1 Der anthropogene Treibhauseffekt


  Durch anthropogene Aktivitäten wie das Verbrennen fossiler Brennstoffe (Kohle, Öl und Gas), die Rodung der Wälder für eine landwirtschaftliche Nutzung mit anschließender Verbrennung der nicht genutzten Biomasse und eine intensive Landwirtschaft wird die Zusammensetzung der atmosphärischen Gase zunehmend verändert. Man spricht von einem anthropogenen Treibhauseffekt. Das wichtigste hierzu beitragende Treibhausgas ist Kohlendioxid. Bis zum Beginn der Industrialisierung blieb der Gehalt von CO2 mit etwa 0,028 Vol% relativ konstant. Seitdem hat die Konzentration auf 0,035 Vol% zugenommen, was einer Steigerung von etwa 27 % entspricht (Abb. 6.4). Die Hauptquelle mit 80 % ist die Verbrennung fossiler Brennstoffe. Brandrodungen insbesondere in den tropischen Regionen machen etwa 20 % aus. Die Zunahme in den Jahren 1995 bis 2005 war die größte seit der kontinuierlichen Messung im Jahre 1960 (Zunahme von 1,9 ppm). Steigende CO2-Konzentrationen führen zu einer Übersäuerung der Ozeane. Der pH-Wert des Oberflächenwassers ist seit Beginn der Industrialisierung um etwa 0,11 pH-Einheiten gesunken. Der erniedrigte pH-Wert ändert die Karbonat-Konzentration im Meerwasser (Siehe hier). Das Gleichgewicht verschiebt sich in Richtung Hydrogenkarbonate. Dies wird ökologische Auswirkungen haben. Korallenriffe werden langsamer wachsen, ebenso Muscheln und andere Organismen, die Kalk zum Aufbau von Kalkschalen benötigen.
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  Abb. 6.4 Entwicklung der Konzentration wichtiger Treibhausgase in der Atmosphäre während der letzten 2000 Jahre (nach IPCC, 2007).


  Tab. 6.2 Anthropogene Treibhausgase (nach Houghton, 2001).
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  Neben Kohlendioxid ist auch Methan in erheblichem Maße an der Erwärmung beteiligt. CH4 ist natürlicher Bestandteil von Erdgas und entsteht beim mikrobiellen Abbau organischen Materials unter anaeroben Bedingungen ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Zu den wichtigsten Methanquellen gehören natürliche Feuchtgebiete, Nassreisanbau, Mülldeponien und der Verdauungstrakt von Wiederkäuern. Der Gehalt an CH4 wächst jährlich um 0,015 Vol% und hat sich seit 200 Jahren mehr als verdoppelt.


  Distickstoffmonoxid (N2O) stammt vor allem aus Düngemitteln. Es entsteht bei der Reduktion von Nitraten durch nitrifizierende Bakterien ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Seit Beginn der Industrialisierung hat sich der Gehalt um 13 % erhöht. N2O ist ein inertes Gas und entweicht auch in höhere Schichten, wo es zum Ozonabbau beiträgt (s. u.).


  Wasserdampf ist das wichtigste natürliche Treibhausgas. Seine Konzentration kann durch anthropogene Einflüsse nicht verändert werden. Die gesamte Menge des Wasserdampfs in der Atmosphäre wird innerhalb von zehn Tagen ausgetauscht.


  Seit Beginn der offiziellen Messungen um 1850 hat die mittlere globale Temperatur um fast 1 °C zugenommen. In der Abb. 6.5 wird deutlich, dass der Anstieg der mittleren Temperatur insbesondere ab den 1970er Jahren steil ist. Von 1906 bis 2005 hat die globale Durchschnittstemperatur um 0,74 °C +/– 0,18 °C zugenommen. Die größte Zunahme fand nach 1956 statt. Auch die Ozeane zeigen an der Oberfläche eine Erwärmung. Diese Erwärmung hat seit 1993 einen Anstieg des globalen Meeresspiegels um etwa 3 mm bewirkt. Seit Ende der 1970er Jahre ist ein Rückzug der Gletscher und des arktischen Meereises zu beobachten. Inzwischen halten fast alle Klimaforscher eine anthropogene Klimaerwärmung für erwiesen.
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  Abb. 6.5 Abweichungen der Weltmitteltemperaturen in °C vom Referenzintervall (1961 bis 1990). Die Werte sind global ermittelt und kombiniert aus Werten für die Wassertemperatur an der Meeresoberfläche, in der Luft und im Boden. Der Trend zeigt eine Erwärmung an. (Nach Jones, 2005.)


  Da das Klima aufgrund der Wärmekapazität der Meere sehr träge reagiert, wird die mittlere globale Temperatur weiterhin ansteigen. Klimatologen gehen davon aus, dass sich in den nächsten zwanzig Jahren die Temperatur im globalen Mittel um 0,2 °C pro Jahrzehnt erhöhen wird. Es wurden verschiedene Szenarien entwickelt, in denen natürliche Einflüsse wie die Änderung der Sonnenaktivität oder Vulkanausbrüche sowie die anthropogen verursachten Emissionen miteinbezogen wurden. Die Erwärmung bis zum Ende des 21. Jahrhunderts hängt demnach von der künftigen CO2-Emissionsrate ab. Die Schätzungen schwanken zwischen 1,8 °C und 4 °C. Alle Szenarien gehen davon aus, dass höhere Breiten, Gebirge und die Nordhalbkugel stärker von der Erwärmung betroffen sein werden als die Regionen um den Äquator und die Südhalbkugel.


  Neben der Temperatur wird auch der Meeresspiegel ansteigen. Extreme Klimaereignisse wie große Hitze oder starke Niederschläge sowie Stürme werden zunehmen. Land- und Forstwirtschaft sind, wie die klimatisch bestimmten Abgrenzungen der Anbauzonen zeigen, an die jeweiligen klimatischen Bedingungen angepasst. Die Klimaänderung wird diese Wirtschaftszweige in den verschiedenen Erdregionen unterschiedlich stark beeinflussen. Im Süden Europas wird durch die zunehmende Trockenheit der Anbau von Feldfrüchten erschwert, im Norden hingegen wird sich das wärmere und feuchtere Klima vermutlich zunächst positiv auf die Erträge auswirken. Es ist auch von einer Erweiterung der Anbauzonen weiter nach Norden auszugehen. Durch Langzeitmonitoring haben deutsche Wissenschaftler festgestellt, dass Zugvögel früher in ihre Brutgebiete zurückkehren und länger im Brutgebiet verweilen, oder sogar im Brutgebiet überwintern. Eine Untersuchung in sechs Waldgebieten Westeuropas hat ergeben, dass sich das Höhenvorkommen von zwei Dritteln der untersuchten Pflanzenarten nach oben verschoben hat.


  
    Wichtige Folgen des Klimawandels für die verschiedenen Regionen der Erde (nach IPCC Climate Change 2007):


    
      	Nordeuropa: zunächst positive Auswirkungen wie gesteigerte Ernteerträge, wachsende Wälder, geringerer Heizbedarf;


      	Mittel- und Osteuropa: im Sommer extreme Hitze, weniger Niederschläge, Einbußen in der Forstwirtschaft;


      	Südeuropa: extreme Hitze, Wassermangel, Waldbrände, Ernteausfälle;


      	überall in Europa: im Inland erhöhtes Hochwasserrisiko, an den Küsten Überschwemmungen;


      	Afrika: bis 2020 zunehmender Wassermangel für 75 bis 350 Millionen Menschen; Rückgang landwirtschaftlich nutzbarer Flächen, verkürzte Anbauzeiten, in einigen Regionen Ernteeinbußen; Rückgang der Fischbestände in den großen Seen; Rückgang der Mangroven und Korallenriffe, Überschwemmungen an tiefer liegenden Küsten;


      	Asien: zunehmende Hochwasser, Bergrutsche und Störungen der Wasserversorgung aufgrund Abschmelzen der Gletscher im Himalaya; zunehmende Überschwemmungen an den Küsten Süd- und Ostasiens; Gefahr von Hungersnöten wegen sinkender Ernteerträge bei schnellem Bevölkerungswachstum und zunehmender Verstädterung (einige Regionen);


      	Australien und Neuseeland: in Süd- und Ostaustralien sowie in Teilen Neuseelands bis 2030 zunehmende Probleme mit der Wasserversorgung; aufgrund von Trockenheit und Feuern Ernteausfälle und Einbußen in der Forstwirtschaft; Rückgang der Artenvielfalt in tier- und pflanzenreichen Gebieten bis 2020;


      	Lateinamerika: in Ostamazonien aufgrund höherer Temperaturen und geringerer Feuchtigkeit Verdrängung der tropischen Regenwälder durch Savannen; Übergang von semiarider zu arider Vegetation; Artensterben in vielen tropischen Regionen; Rückgang landwirtschaftlich nutzbarer Flächen in trockeneren Regionen; Ernteeinbußen bei einigen wichtigen Feldfrüchten, Einbußen bei Viehzucht;


      	Nordamerika: in den westlichen Gebirgen Rückgang der Schneefälle, Überflutungen im Winter, geringe Wasserführung der Flüsse im Sommer; verlängerte Periode mit erhöhter Waldbrandgefahr, mehr Feuer, mehr Schädlinge; häufigere und stärkere Hitzewellen in den Städten, die schon jetzt unter hohen Sommertemperaturen leiden;


      	kleine Inseln: durch den steigenden Meeresspiegel Gefährdung von Siedlungen und Infrastruktur; auf vielen kleinen Inseln Wassermangel bis Mitte des Jahrtausends; Stranderosion, Ausbleichen der Korallenriffe und dadurch Beeinträchtigungen der Fischerei und des Tourismus;


      	 Polarregionen: Zurückgehen von Gletschern und Eisdecken; Rückgang der arktischen Meereisdecke und der Permafrostgebiete; aufgrund der Veränderungen im Ökosystem Nahrungsmangel für Zugvögel und Säugetiere.

    

  


  
    


    Kyoto-Protokoll. Die Klimakonvention (UNFCCC, United Nations Framework Convention on Climate Change) wurde 1992 in Rio de Janeiro unterzeichnet. Ziel dieser Konvention ist, die Treibhausgase in der Atmosphäre so zu stabilisieren, dass es zu keiner weiteren Erhöhung der Weltmitteltemperatur und zu keinem Klimawandel kommt. Die Konvention basiert auf der Erkenntnis, dass die Industrienationen hauptsächlich für den Klimawandel verantwortlich zu machen sind und die ärmeren Länder unter den Folgen leiden müssen. Inzwischen haben nahezu alle Mitglieder der Vereinten Nationen die Klimakonvention unterzeichnet. Das Kyoto-Protokoll, ein Zusatzprotokoll zur Klimakonvention, verpflichtet die Industriestaaten für die Jahre 2008 bis 2012 ihre Emissionen der Treibhausgase um 5% im Vergleich zum Stand von 1990 zu reduzieren. Es enthält neben der gemeinsamen Umsetzung der Industrieländer, der gemeinsamen Umsetzung zwischen Industrie- und Entwicklungsländern auch politische Instrumente wie den Handel mit Emissionszertifikaten. Das Kyoto-Protokoll trat im Februar 2005 in Kraft und läuft 2012 aus. Mit Ausnahme der USA haben es alle Industrienationen ratifiziert. Im Dezember 2007 wurde in Bali ein Plan für die Nachfolgeregelung verabschiedet, die 2009 unterschriftsreif sein soll. In dieser Regelung soll die Emission der Industrieländer stärker reduziert werden (um 25–40% zum Stand von 1990). Die Schwellenländer sollen verpflichtet werden, ihr Wirtschaftswachstum zum Teil vom steigenden Energieeinsatz zu entkoppeln. Außerdem sollen die Industrieländer den Entwicklungsländern, die zum Klimawandel wenig beigetragen haben, bei der Anpassung Hilfe gewähren.

    

  


  6.3.2 Ozongehalt der Tropo- und Stratosphäre


  Seit gut 100 Jahren wird Bodenozon gemessen. Der bodennahe Ozongehalt hat in den letzten 20 Jahren um etwa 1 % pro Jahr zugenommen. Dieser Anstieg wird auf die steigende Emission von Stickoxiden, Kohlenmonoxid, Methan und anderer flüchtiger organischer Verbindungen zurückgeführt. Alle diese Verbindungen führen durch photochemische Reaktionen zu einer verstärkten Bildung von bodennahem Ozon vor allem bei starker Sonneneinstrahlung. Deshalb kann zwischen Emission der Schadstoffe und Bildung des bodennahen Ozons eine Zeitspanne liegen, in der die Schadstoffe in entfernte Regionen verdriftet werden. Daher sind auch emissionsfreie Regionen von Ozonschäden betroffen. Bodenozon führt zur Braunfärbung von Blättern, schädigt Chloroplasten und verändert die Durchlässigkeit von Zellmembranen. Bodennahes Ozon wird mit den neuartigen Waldschäden in Verbindung gebracht (s. u.). Bei Menschen wirkt es wegen seiner oxidativen Eigenschaften schädlich auf die Lunge. Bereits bei einer Konzentration von 160 mg/m3 führt Ozon bei mehrstündiger körperlicher Belastung zu Veränderungen der Lungenfunktionswerte.


  In der Stratosphäre hat sich eine natürliche Ozonschicht mit maximaler Dichte in 25 km Höhe ausgebildet (Abb. 6.3). Die Ozonschicht absorbiert nahezu die ganze UV-Strahlung der Sonne im Wellenlängenbereich zwischen 220–290 nm und reduziert die Strahlung zwischen 280 und 320 nm (UV-B-Strahlung). In der oberen Stratosphäre dissoziieren Sauerstoffmoleküle durch energiereiche Strahlung in Radikale. Ozon (O3) entsteht durch die Reaktion von O-Radikalen mit molekularem Sauerstoff und zerfällt durch UV-Strahlung in Sauerstoff und O-Radikale. Zwischen Neubildung von Ozon und dem natürlichen Abbau herrscht normalerweise ein Gleichgewicht. Für den Abbau sind Katalysatoren erforderlich. Viele der am Abbau beteiligten Substanzen wie Stickoxide sind natürlichen Ursprungs. Doch ihre Konzentration wird inzwischen anthropogen erhöht.


  Durch Verbrennungsprozesse entstehen Stickstoffmonoxid (NO) und Stickstoffdioxid (NO2). Die durch den Straßenverkehr gebildeten Stickoxide gelangen zwar nicht in die Stratosphäre, sie bilden Bodenozon oder werden durch Regen ausgewaschen. Aber der Flugverkehr, der aus Energiespargründen in großer Höhe erfolgt, setzt erhebliche Mengen an Stickoxiden frei und trägt zum Abbau der Ozonschicht bei. Ein weiteres klimarelevantes Stickoxid ist Lachgas (N2O), es ist die Hauptquelle für Stickoxide (NOx) in der Stratosphäre. Es entsteht durch Abbau von stickstoffhaltigen Verbindungen im Boden durch Mikroorganismen ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Auch bei Verbrennungsprozessen wird es freigesetzt.


  Eine große Rolle beim Abbau der Ozonschicht spielen Substanzen, die ausschließlich anthropogenen Ursprungs sind wie die halogenierten Kohlenwasserstoffe (Fluorchlorkohlenwasserstoffe, FCKW, teilhalogenierte Fluorchlorkohlenwasserstoffe, H-FCKW, Fluorkohlenwasserstoff, FKW), die erstmals in den 30er-Jahren des 20. Jahrhunderts produziert wurden. FCKWs fanden Verwendung als Treibgas in Spraydosen, Treibmittel bei der Schaumstoffherstellung sowie als Kältemittel in Kühlschränken, Klimaanlagen und Wärmepumpen. Auch als Lösungs- und Reinigungsmittel wurden sie genutzt. Diese Gase verhalten sich in der Troposphäre reaktionsträge und werden durch vertikale Luftströmungen in die Stratosphäre verfrachtet, wo sie über 100 Jahre überdauern können. Durch UV-Strahlung oder durch Reaktion mit atomarem Sauerstoff werden sie gespalten. Die frei werdenden Halogene reagieren mit Ozon (z. B. Cl + O3 → ClO + O2; ClO + O → Cl + O2) und werden nach der Reaktion des Radikals mit atomarem Sauerstoff wieder freigesetzt. Die Halogene wirken als Katalysatoren und ein einzelnes Radikal kann mehr als 10 000 Ozonmoleküle zerstören. An der Verursachung des Ozonabbaus durch FCKWs wird heute nicht mehr gezweifelt.


  Bereits 1975 wurde festgestellt, dass die Ozonschicht dünner wird. 1985 wurde zum ersten Mal das Ozonloch über der Antarktis beschrieben, das sich im Jahresrhythmus ausdehnt und wieder verkleinert. Auch über dem Nordpol wird seit 1992 in kalten Wintern ein Ozonloch beobachtet. Die Löcher über den Polen dehnen sich mittlerweile schon weit in die mittleren Breiten aus, wo in den letzten 20 Jahren eine Ausdünnung von 2 bis 10 % festgestellt wurde. Das Ozonloch über der Antarktis erholt sich langsam. Wissenschaftler gehen aber davon aus, dass es nicht vor 2065 geschlossen sein wird. Dadurch, dass die Ozonschicht stellenweise verdünnt ist und mehr Licht passieren lässt, wird der Treibhauseffekt noch verstärkt. Bereits eine einprozentige Abnahme von Ozon führt zu 2 % mehr UV-B-Strahlung auf der Erde. UV-B-Strahlung (280–320 nm) führt zu Schädigungen bei Pflanzen und Tieren. Beim Menschen führt eine Zunahme der UV-B-Strahlung zu einer Steigerung der Hautkrebsrate, grauem Star und zu einer verringerten Immunabwehr.


  Aquatische Systeme, insbesondere die Weltmeere, produzieren in etwa gleich viel Biomasse wie terrestrische Systeme (Siehe hier). Das Phytoplankton ist die Nahrungsgrundlage für die übrigen Lebewesen im Meer. Schon jetzt ist festzustellen, dass seine Menge durch UV-Strahlung beeinflusst wird. Messungen in der Antarktis haben ergeben, dass die Biomasse des Phytoplanktons in den oberen Meeresschichten während des Vorhandenseins des Ozonloches durch die erhöhte UV-Strahlung um 6–12 % sinkt. Da diese Primärproduktion das Anfangsglied eines weitverzweigten Nahrungsnetzes ist, wird sich die Reduktion in der Nahrungspyramide auswirken (Siehe hier). Die Phytoplanktonorganismen haben eine unterschiedliche Empfindlichkeit gegenüber der UV-Strahlung, deshalb wird sich die Artenzusammensetzung ebenfalls verändern.


  
    


    Das Abkommen von Montreal ist ein wichtiges Instrument zum Schutz der Ozonschicht. Es sieht vor, die Produktion von FCKWs zu reduzieren. Seit 1989 ist es in Kraft, und inzwischen haben 191 Staaten das Abkommen ratifiziert. 2007 beschlossen die Unterzeichnerstaaten, den Ausstieg aus der Verwendung von FCKW bis zum Jahre 2030 umzusetzen. Die Entwicklungsländer sollen bis 2030 folgen. H-FCKWs wurden lange Zeit als unschädlich angesehen und dienten als Ersatz für FCKWs. Doch auch sie zerstören die Ozonschicht. Das Abkommen von Montreal sieht für die H-FCKWs einen Verzicht in den Industrieländern bis zum Jahre 2030 vor und für die Entwicklungsländer bis zum Jahr 2040.

    

  


  6.3.3 Saurer Regen


  Durch Verbrennen fossiler Energieträger entstehen Stick- und Schwefeloxide. Diese wandeln sich in der Luft in Salpeter- bzw. Schwefelsäure um. Aus verschiedenen Chlorverbindungen entsteht in der Luft Salzsäure. Mit Niederschlägen gelangen diese Säuren als saurer Regen auf die Erdoberfläche. Wegen des in ihm gelösten CO2 hat Regenwasser normalerweise einen leicht sauren pH-Wert zwischen 5,0 bis 5,6. Inzwischen liegt der Säuregehalt jedoch bei einem pH von 4, in Extremfällen sogar bei pH 3. Auf kalkhaltigen Böden kann die Säure abgepuffert werden, nicht jedoch auf kalkfreien Standorten, wie wir sie in vielen mitteleuropäischen Mittelgebirgen und in Skandinavien vorfinden.


  Schon aus dem 19. Jahrhundert ist bekannt, dass Bäume in der Nähe von Industrieanlagen Rauchschäden an Blättern oder Nadeln zeigten. Diese Auswirkungen waren aber lokal begrenzt. Seit den 70er-Jahren sind in den Wäldern Mitteleuropas und Nordamerikas neuartige Waldschäden zu beobachten. Unter diesem Begriff werden massiv auftretende Krankheitssymptome an Bäumen zusammengefasst. Hierbei handelt es sich um den teilweisen oder völligen Verlust von Nadeln oder Blättern bzw. die Vergilbung von Nadeln oder Blättern und die damit einhergehende Verlichtung der Kronen. Entwicklung und Ausmaß der Waldschäden zeigen baumspezifische Unterschiede. Zu Beginn waren hauptsächlich Nadelbäume betroffen, an den Laubbäumen traten größere Schäden erst vor einigen Jahren auf.


  In Europa wird seit 1986 jedes Jahr die Schädigung des Waldes erfasst. Mittlerweile beteiligen sich 37 Länder an den Erhebungen. Dabei wird in einem Raster von 16×16 km an mindestens 5700 Punkten von mindestens 20 Bäumen die Nadel- bzw. Laubdichte ermittelt und jährlich verglichen. Nach den Nadelbäumen sind inzwischen ein beträchtlicher Teil der Buchen und Eichen geschädigt. Die Wälder verlieren zunehmend ihre Filter- und Pufferfunktion.


  Das Auftreten sichtbarer und nicht sichtbarer Schäden in den Waldökosystemen ist auf eine Vielzahl miteinander vernetzter Ursachen zurückzuführen. Nach heutigem Wissensstand spielen die direkte Wirkung der Luftschadstoffe auf oberirdische Pflanzenteile und die andauernde Zufuhr und Anreicherung von Schadstoffen und Düngemittel in den Böden wichtige Rollen. Eine fortschreitende Bodenversauerung führt zu einer Auswaschung von Mineralstoffen aus dem Boden und verringert die Fähigkeit der Böden, für die Pflanzen nutzbare Nährstoffe zu speichern (Siehe hier, hier). Die steigende Stickstoffsättigung der Böden führt bei gleichzeitiger Bodenversauerung zu Nährstoffungleichgewichten und erhöht die Anfälligkeit der Bäume gegenüber anderen Schädigungen wie Pilzinfektionen. Belastend für geschädigte Bäume sind außerdem extreme Witterungsbedingungen wie Frühjahrsfrost sowie das Auftreten von Forstschädlingen wie bestimmten Schmetterlingsraupen.


  Auch in Binnengewässern wirkt sich der saure Regen aus. Oligotrophe Seen versauern schnell (Siehe hier). Werden solche Seen durch Zuflüsse gespeist, die ihre Quelle in sauren Böden haben, sinkt der pH zusätzlich. In Skandinavien waren Ende des 20. Jahrhunderts über 14 000 Seen durch Übersäuerung geschädigt. Auch Seen in Großbritannien, den Alpen und die nordamerikanischen Gewässer zeigten Schäden. Der niedrige pH-Wert beeinträchtigt insbesondere die Fischpopulationen.


  Der saure Regen verursacht auch starke Schäden an Bauwerken und Kulturdenkmälern. Die Verwitterung schreitet schneller voran.


  Während in Europa die Emissionen von SO2 und den Stickoxiden seit den 90er Jahren zurückgegangen sind, spielen diese in den Schwellenländern eine große Rolle. Heute ist saurer Regen in vielen Teilen Asiens und der Pazifikregion ein großes Problem.


  
    


    Natürlicher Treibhauseffekt: Die Atmosphäre lässt kurzwellige Strahlung fast ungehindert zur Erde durch und absorbiert die von der Erdoberfläche emittierte Wärmestrahlung. Wichtige klimarelevante Gase sind H2O, CO2, N2O, CH4, O3. Bewirkt eine Durchschnittstemperatur von 15 °C und ermöglicht Leben auf der Erde.


    Anthropogener Treibhauseffekt: Entstand durch Veränderung der klimarelevanten Gase aufgrund menschlicher Aktivitäten, insbesondere durch Zunahme von CO2 und CH4. Bewirkt Erwärmung der Erdoberfläche.


    Bodenozon (troposphärisches Ozon): Hat in den letzten Jahren zugenommen, bildet sich durch photochemische Reaktionen aus Emissionen von SO2, CO, Stickoxiden (NOx), führt zu Schädigungen bei Pflanzen, Tieren und Mensch.


    Ozonschicht: Absorbiert einen Großteil der schädlichen UV-Strahlung der Sonne, seit Jahren Abnahme des Ozons in der Stratosphäre, für Abbau sind halogenierte Kohlenwasserstoffe verantwortlich, die als Katalysatoren wirken. Durch Abnahme der Ozonschicht Zunahme der UV-B-Strahlung und Schädigung von Pflanzen, Tieren und Mensch.


    Saurer Regen: Niederschlag mit einem pH-Wert < 5,6; entsteht durch Reaktion von Schwefel- und Stickoxiden mit Luftsauerstoff und Wasser zu Säuren.


    Neuartige Waldschäden: Seit den 70er-Jahren in den Wäldern Mitteleuropas und Nordamerikas zu beobachten, Symptome sind Vergilbung von Nadeln oder Blättern oder Verlichtung von Baumkronen. Nadel- und Laubbäume sind betroffen. Ursache ist synergistische Wirkung von Luftschadstoffen auf oberirdische Pflanzenteile und Auswaschung von Mineralstoffen.

    

  


  6.4 Anthropogene Auswirkungen auf das Trinkwasser


  
    


    Süßwasser macht nur einen geringen Teil der Wasservorräte der Erde aus. Davon wiederum ist nur ein kleiner Teil als Trinkwasser nutzbar. Die Trinkwasservorräte sind in den geographischen Regionen ungleich verteilt. Seit 1900 nimmt der globale Wasserverbrauch stark zu, wobei zwei Drittel in der Landwirtschaft für die Produktion von Nahrungsmitteln verbraucht werden. Trinkwasser muss i. d. R. vor dem Gebrauch technisch und chemisch aufbereitet werden. In vielen Regionen kommt es aufgrund der Entnahme von Grundwasser zur Beeinflussung des Luft-, Wärme- und Nährstoffhaushaltes des Bodens. Küstenstaaten haben die – allerdings kostspielige – Möglichkeit, durch Meerwasserentsalzung Trinkwasser zu gewinnen. Der Eintrag von Düngemitteln aus der Landwirtschaft und Industrie führt zu einer Eutrophierung von Gewässern und inzwischen auch von Meeren.

    

  


  Der Wasservorrat der Erde beträgt ca. 1455 Millionen km3. Die Süßwasservorräte machen jedoch nur einen geringen Teil (2,6 %) aus, und der überwiegende Teil liegt zudem in Form von Eis auf den Polkappen oder Gletschern vor. Jedes Jahr verdunsten etwa 50 Millionen km3 und gelangen in Form von Niederschlägen wieder auf die Erde (Siehe hier, Abb. 2.16). Nur etwa 0,3% der weltweit vorhandenen Wasservorräte sind als Trinkwasser nutzbar. Diese Vorräte sind zudem in den geographischen Regionen der Erde ungleichmäßig verteilt. Im Jahre 2008 hatten 1,2 Milliarden Menschen keinen Zugang zu einwandfreiem Trinkwasser. In den letzten 50 Jahren hat sich der Pro-Kopf-Verbrauch verdoppelt. Die weltweite Sicherung des Zugangs zu Trinkwasser wird die zentrale Herausforderung des 21. Jahrhunderts sein. Es wird angenommen, dass im Jahre 2025 20 % mehr Wasser benötigt werden, um die bis dahin um geschätzte weitere zwei Milliarden Menschen angewachsene Weltbevölkerung zu versorgen. Laut Experten sterben schon heute jedes Jahr sieben Millionen Menschen an den Folgen von Krankheiten, die mit dem Verzehr von verschmutztem Wasser in Verbindung gebracht werden.


  Wasser wird als Trinkwasser, in der landwirtschaftlichen Produktion und in der Industrie benötigt. In Deutschland verbraucht jeder Bürger täglich rund 150 l, davon entfallen 60 l auf Körperhygiene, 45 l für die Toilettenbenutzung und 30 l für Geschirr- und Wäschewaschen. Weltweit nimmt der Wasserverbrauch seit 1900 stark zu, wie in Abb. 6.6 gezeigt ist. Die Konkurrenz und der Kampf um Süßwasser gelten als entscheidende Bedrohungen für die Zukunft.


  [image: Image Missing]


  Abb. 6.6 Weltweiter Wasserverbrauch und seine Entwicklung seit 1900. (Nach Shiklomanow, 2001.)


  Gern wird Grundwasser als Trinkwasser genutzt, da es durch die Filterwirkung des Bodens hygienisch einwandfrei ist. Bereits heute werden Grundwasser führende Gesteinsschichten überstark genutzt. Mittlerweile wird in vielen Gebieten der Erde mehr Grundwasser entnommen als durch Niederschläge wieder aufgefüllt wird. Weltweit werden Grundwasserabsenkungen beobachtet. In Deutschland drohen sie für das Hessische Ried und die Lüneburger Heide. Eine Senkung des Grundwasserspiegels beeinflusst auch den Luft-, Wärme- und Mineralstoffhaushalt des Bodens. Sie bewirkt, dass sich der Pflanzenbestand allmählich verändert und ein anderer Naturraum entsteht. Das Absenken des Grundwasserspiegels führt in Küstengebieten zu einer Bodenversalzung durch Einschwemmen von Salzwasser. Auch aus Fließgewässern, Seen oder Talsperren wird Trinkwasser gewonnen. Viele Flüsse erreichen während eines großen Teils des Jahres nicht mehr das Meer, weil ihnen zu viel Wasser entzogen wird.


  Neben der physikalischen Aufbereitung des Wassers muss häufig auch eine chemische erfolgen (s. u.).


  Küstenstaaten haben die Möglichkeit der Meerwasserentsalzung. Momentan werden schon 35 Milliarden l Trinkwasser aus etwa 10 000 Anlagen pro Tag gewonnen. Die meisten Anlagen stehen im Mittleren Osten und in der Karibik. Salzwasser enthält im Schnitt 35 Gramm gelöste Salze, Trinkwasser sollte nicht mehr als 0,5 Gramm pro Liter enthalten. Die Entsalzung ist energetisch sehr aufwendig. Eine ökologische Gefahr besteht in der Rückleitung des konzentrierten Salzrückstands in den Ozean. Dadurch kann sich der Salzgehalt in Küstennähe ändern.


  Heute werden zwei Drittel des Trinkwassers in der Landwirtschaft für die Nahrungsmittelproduktion genutzt. In vielen Entwicklungsländern wird sogar bis 90 % des Trinkwassers dafür verwendet. Etwa 40 % der pflanzlichen Nahrungsmittel werden auf künstlich bewässerten Flächen angebaut, das entspricht 18 % der gesamten weltweit kultivierten Fläche. Die künstliche Bewässerung ist notwendig, um genügend Lebensmittel zu produzieren.


  Die bislang gängige Methode der Bewässerung in ariden und semiariden Regionen besteht im Überfluten der Felder oder durch Gräben. Nur ein Teil des Wassers wird von den Pflanzen aufgenommen, ein großer Teil verdunstet und versickert. Diese Methode führt letztendlich zu einer Versalzung der Böden, die dann für die landwirtschaftliche Nutzung nicht mehr brauchbar sind. Überschüssiges Wasser hebt den Wasserspiegel, und Bodensalze gelangen an die Oberfläche und kristallisieren aus. Doch es gibt wirksamere Methoden, die den Wasserverbrauch reduzieren und den Boden schonen. Eine Möglichkeit ist das Tröpfchenbewässerungssystem. Über ein Netzwerk aus Plastikschläuchen wird das Wasser direkt an die Wurzeln geleitet.


  Die Verschmutzung der Gewässer mit Schadstoffen aus Industrie und Landwirtschaft sowie aus kommunalen Abwässern ist weltweit ein großes Problem. Da sich in aquatischen Lebensräumen Gifte weiträumig verteilen, hat eine Verschmutzung häufig schwerwiegende Folgen für die Lebensgemeinschaften. Auch der Mensch ist letztendlich betroffen, da Nahrungsquellen vernichtet und Trinkwasser belastet oder unbrauchbar gemacht werden. Mit kommunalen Abwässern und v. a. von landwirtschaftlichen Nutzflächen gelangen häufig große Mengen an Phosphor- und Stickstoffverbindungen in die Gewässer. Kleine Mengen dieser Mineralstoffe sind für das Wachstum von Pflanzen notwendig. Hohe Mineralstoffkonzentrationen bewirken jedoch eine Eutrophierung. Hierunter versteht man die übermäßige Belastung von Gewässern mit Nährstoffen und die daraus resultierende schlechtere Wasserqualität (Siehe hier). Eine Überdüngung führt zunächst zu starkem Wachstum von Algen und anderen Wasserpflanzen. In eutrophierten Gewässern führt der biologische Abbau der absterbenden Pflanzen zur Aufzehrung des Sauerstoffs, und dadurch wird ein Leben aerober Organismen unmöglich. Bei starker Sauerstoffzehrung wird am Boden der Gewässer der Abbau der organischen Substanz so stark gehemmt, dass sich Faulschlamm und in ihm Schwefelwasserstoff (H2S) bildet.


  Flüsse leiten nährstoffreiches und schadstoffbelastetes Wasser in die Meere. In Meeren mit geringem Wasseraustausch wie Ostsee oder Mittelmeer und an der Deutschen Bucht ist mittlerweile Eutrophierung zu beobachten. Hier hat sich der Stickstoffeintrag seit 1960 verdreifacht. Als Folge nehmen im Wattenmeer Grünalgen stark zu. Unter den Algenmatten erstickt das Bodenleben. Der Meeresgrund ist durch Sulfide schwarz verfärbt. Große Bedeutung für die Verschmutzung der Meere hat die Abfallbeseitigung auf See durch Verbrennung oder Verklappung. Die Schifffahrt selbst trägt durch Ablassen von Bilgenölen oder Tankerunfälle zum Schadstoffeintrag bei. Weitere Verschmutzungsursachen sind die Erdölgewinnung am Meeresboden. Auch durch Schadstoffeintrag über die Luft und Niederschläge werden Meere verschmutzt.


  Durch die Klimaerwärmung droht flacheren Seen die Gefahr der Austrocknung, in tieferen Seen kann es aufgrund einer zu geringen Abkühlung der oberen, sauerstoffreicheren Schichten nicht mehr zu einer Durchmischung der Schichten kommen.


  
    


    In der EU wird die Qualität des Trinkwassers für den menschlichen Gebrauch durch eine Richtlinie geregelt (RL 83/99), die in Deutschland durch die Trinkwasserverordnung in nationales Recht umgesetzt wird (TrinkwV 2001). Trinkwasser darf keine Krankheitserreger in gesundheitlich bedenklichen Konzentrationen enthalten, d. h. es muss keimarm sein. Für coliforme Keime gibt es Grenzwerte. Es muss farblos, klar, kühl und geschmacksarm sein. In einer Anlage sind chemische Stoffe aufgeführt, die in geringer Konzentration enthalten sein dürfen. So darf der Nitratgehalt höchsten 50 mg/l betragen, Herbizide dürfen einzeln nur bis zu einer Konzentration von 0,1 μg/l vorhanden sein. Deshalb wird Wasser mit technischen und chemischen Mitteln aufgebessert. Häufig wird schadstoffhaltiges Wasser mit reinem Grundwasser verschnitten, bis die zulässigen Grenzwerte unterschritten sind.

    

  


  
    


    Trinkwasser: Die Vorräte sind auf der Erde ungleichmäßig verteilt; nur 0,3% der Wasservorräte sind als Trinkwasser nutzbar.


    Meerwasserentsalzung: Energetisch aufwendige Entsalzung von Meerwasser zur Trinkwassergewinnung.


    Bodenversalzung: Kann bei Bewässerung entstehen, wenn Bodensalze an die Oberfläche gelangen und auskristallisieren.


    Eutrophierung: Übermäßige Belastung von Gewässern mit Nährstoffen, führt zu schlechter Wasserqualität und zum Absterben aerober Organismen.

    

  


  6.5 Anthropogene Belastungen des Bodens


  
    


    50% der Landoberfläche der Erde werden bereits durch den Menschen genutzt. Mit Zunahme der Weltbevölkerung verringert sich die pro Kopf nutzbare Fläche. Durch zunehmende Industrialisierung, Zunahme des Verkehrs und eine technisierte Forst- und Landwirtschaft sind Böden gefährdet. Viele Eingriffe stellen den Beginn einer Bodendegradation dar. Am häufigsten ist die Erosion durch Wind oder Wasser. In Trockengebieten kann es zur Desertifikation kommen.

    

  


  Boden ist eine der wichtigsten Ressourcen der Menschheit. Er filtriert und speichert Wasser. Er liefert Mineralstoffe für die Produzenten und beeinflusst den Wärmehaushalt der Erde. Boden ist an den Stoffkreisläufen beteiligt. Weiterhin ist er Lebensraum für Bodenmikroorganismen und -tiere und ist als Wurzelraum für Pflanzen die Grundlage der Produktion von Biomasse. Die Aufnahme und Speicherung von Niederschlagswasser ist nicht nur wichtig für die Versorgung der Pflanzen mit Wasser, sondern auch relevant für die Bildung von Grundwasser.


  Böden entstehen durch physikalische Verwitterung der Erdkruste und durch die Aktivität von Mikroorganismen und Pflanzen (Siehe hier, Siehe hier). Die organische Substanz des Bodens setzt sich aus abgestorbenen pflanzlichen und tierischen Stoffen und deren mikrobiellen Umwandlungsprodukten zusammen. Der Gehalt an organischer Substanz ist für die Bodenqualität wichtig. Sie besitzt ein hohes Bindungsvermögen für Mineralstoffe und verringert daher Mineralstoffverluste durch Auswaschung und verbessert die Bodenstabilität. Außerdem verbessert die organische Substanz die Sauerstoffversorgung des Bodens.


  Die Landoberfläche der Erde umfasst 13,6 Milliarden ha. Berücksichtigt man jedoch die unbewohnbaren Gebiete – Gebirge, Permafrostgebiete, Wüsten und anderes nicht bewohnbares Land – reduziert sich die Fläche auf 3,2 Milliarden ha. Davon werden heute bereits 50 % genutzt, die übrigen potenziell nutzbaren Flächen liegen in solchen Regionen, die sich durch geringe Fruchtbarkeit auszeichnen (Afrika, Lateinamerika). Mit Zunahme der Weltbevölkerung verringert sich die pro Kopf nutzbare Fläche. Böden sind gefährdet durch zunehmende Industrialisierung, Zunahme des Verkehrs und eine technisierte Land- und Forstwirtschaft. In Deutschland nimmt die landwirtschaftliche Nutzfläche seit Ende des 19. Jahrhunderts ab. Zwischen 1992 und 2006 erhöhte sich die Siedlungs- und Verkehrsfläche laut Statistischem Bundesamt um 15,2 %. Jeden Tag werden 120 ha Boden versiegelt.


  Durch Rodung oder Bodenbearbeitung werden die natürliche Vegetation und das Profil des Bodens verändert. Diese Eingriffe stellen meist den Beginn einer Bodendegradation dar, die zu einem teilweisen oder völligen Verlust der positiven Bodeneigenschaften, der im Boden lebenden Organismen und schließlich zu einem Verlust des Bodens führen kann. Die häufigste Art der Degradation ist die Erosion, das Abtragen des Bodens durch Wasser oder Wind. Die Erosion hängt von der Bodenbedeckung und Bodenstabilität ab. Sie kann durch unsachgemäße Bewirtschaftung verstärkt werden. Durch Wassererosion stark betroffen sind die Böden in Asien, Nordamerika und Ozeanien. In Afrika spielt die Winderosion eine wichtige Rolle. In Südeuropa ist die Erosion, verursacht durch veränderte Klimabedingungen, steile Hanglagen, dünne Vegetationsdecken und mangelhafte Bewirtschaftungsmaßnahmen, sehr hoch. Der Verlust der oberen Bodenschicht wirkt sich negativ auf die Fruchtbarkeit, das Wasserspeicher- und das Filtervermögen des Bodens aus. Weltweit liegen die Ursachen der Bodendegradation überwiegend in der Landwirtschaft. Durch landwirtschaftliche Bearbeitung kann es zum Verlust von Mineralstoffen kommen, unsachgemäße Bewässerung führt zur Versalzung der Böden. Auch durch Schadstoffeinträge kann der Boden in seiner Funktion beeinträchtigt werden. In der Landwirtschaft tragen Pestizide oder Überdüngung dazu bei. Ist der Boden durch Bearbeitung mit schweren Maschinen verdichtet, kann Wasser schlecht filtriert werden und die Atmungsfunktion des Bodens ist verringert. In den Trockenzonen kann die Vegetation häufig infolge Überweidung dem Boden nicht mehr genug Schutz bieten. Es kann zu einer Verwüstung oder Desertifikation kommen. Jedes Jahr gehen 6 Millionen ha landwirtschaftliche Nutzfläche in Wüste über. Weltweit waren 1994 bereits 17 % der eisfreien Landfläche degradiert. Weiterhin wird Boden durch Einträge von Schad-, Nähr- und Giftstoffen belastet, was zu einer Veränderung der Zusammensetzung der Biozönosen führt.


  
    


    Auswirkungen der Zerstörung der tropischen Wälder auf Boden und Klima. Die tropischen Wälder spielen eine wichtige Rolle für den Wasserkreislauf (Siehe hier) und damit für das Klima. Ein großer Teil der Niederschläge verdunstet direkt von den Blättern der Pflanzen, ein weiterer Teil wird von den Pflanzen transpiriert. Der Rest fließt ober- oder unterirdisch ab. In den Regionen, die wenig von den Ozeanen beeinflusst sind, stellen die Regenwälder die wichtigste Feuchtigkeitsquelle für die Wolkenbildung und damit für das Entstehen neuer Niederschläge dar. Außerdem spielen die tropischen Wälder eine wichtige Rolle im globalen Kohlenstoffkreislauf (Siehe hier). Nach Angaben der FAO (Food and Agricultural Organisation of the United Nations) sind zwischen 1981 und 1990 rund 154 Millionen ha Tropenwald vernichtet worden. Die Gesamtfläche hat sich von 1910 Millionen auf 1756 Millionen ha reduziert. Der Rückgang der Waldflächen ist auf einen steigenden Bedarf an Nutzhölzern und an Brennholz zurückzuführen. Weiterhin werden Waldflächen vernichtet, um landwirtschaftliche Nutzflächen zu gewinnen. Sie werden für den Anbau von landwirtschaftlichen Produkten benötigt, die für den Export bestimmt sind, sogenannte Cash Crops (z. B. Soja, Mais), für Plantagen (z. B. Kakao, Kaffee, Palmöl, Kautschuk) und für die Weidewirtschaft. Aufgrund des hohen Bevölkerungswachstums und der großen Armut gehen durch einen kleinbäuerlichen Wanderfeldbau ebenfalls riesige Flächen verloren.


    Durch die Vernichtung der tropischen Wälder werden jährlich riesige Mengen an Kohlenstoffverbindungen freigesetzt (Siehe hier). Ein geringer Teil der Kohlenstoffemissionen wird durch Verbrennen freigesetzt, der größte Anteil entsteht durch den mikrobiellen Abbau der organischen Substanz. Durch Brandrodung und Verbrennen von Ernteabfällen werden Stickoxide freigesetzt, die zur Erhöhung der Ozonkonzentration in der Troposphäre (Abb. 6.3) führen und damit zur Vergrößerung des Treibhauseffektes. Die Entwaldung hat gravierende Folgen für das regionale Klima. Durch die Verringerung der Verdunstungsrate kommt es zu einer reduzierten Niederschlagsmenge, die wiederum Einfluss auf den Waldbestand hat. Die Auswirkungen auf das globale Klima sind bis jetzt nicht ausreichend geklärt.


    In den Tropen sind Ackerflächen, Plantagen und Weiden aufgrund der starken Regenfälle besonders erosionsgefährdet.

    

  


  
    


    Bodendegradation: Verlust der wichtigen Eigenschaften des Bodens, kann zu Wüstenbildung oder Versalzung führen.


    Erosion: Abtragen des Bodens durch Wind oder Wasser.


    Desertifikation: Bietet die Vegetation keinen ausreichenden Schutz mehr, kommt es in Trockenzonen zur Wüstenbildung.

    

  


  6.6 Auswirkungen auf die Biodiversität


  
    


    Der Mensch hat seit jeher seine Umwelt verändert. Seit der Industrialisierung wirken sich seine Aktivitäten verstärkt negativ auf die Umwelt aus. Inzwischen übertrifft das anthropogen verursachte Artensterben das natürliche bis um das 1000-fache. Zwischen 1970 und 2000 hat die Gesamtzahl der Arten um 40% abgenommen. Neben der direkten Ausrottung spielen Störung, Verlust und Fragmentierung von Lebensräumen eine wichtige Rolle. Um die biologische Vielfalt oder Biodiversität zu erhalten, ist der Schutz von großräumigen Lebensräumen sehr wichtig. Deshalb werden vor allem sogenannte „Hotspots“, die eine hohe Zahl Pflanzenarten enthalten, unter Schutz gestellt. Auch der Klimawandel wird die Biodiversität beeinflussen, denn die Lebensbedingungen von Arten werden verändert. Arten werden ihr Verbreitungsgebiet in andere Regionen mit besseren Bedingungen verschieben, sie werden ihre Wachstums- und Fortpflanzungsperioden anpassen oder aussterben.

    

  


  Der Mensch hat von Beginn an seine Umwelt verändert. Das Aussterben von Großsäugern in Amerika und Australien nach der Besiedlung durch den Menschen kann als Auswirkung direkter menschlicher Aktivitäten angesehen werden. Neben der Jagd können zusätzlich indirekte Auswirkungen durch Biotopveränderungen zum Rückgang von Arten beitragen. Besonders negativ wirken sich die Aktivitäten des Menschen seit dem 20. Jahrhundert aus.


  Die wahrscheinliche Gesamtzahl der heutigen Arten liegt zwischen 5 und 30 Millionen. Die Zentren mit der höchsten Artenvielfalt liegen in den subtropischtropischen Regionen. Nach Schätzungen der UNEP (United Nations Environment Programme) übertrifft das in diesem Jahrhundert durch anthropogene Auswirkungen verursachte Artensterben das natürliche Aussterben um das 100- bis 1000-fache. In den 1980er Jahren wurde von Wissenschaftlern, darunter der Biologe E. O. Wilson, auf den Rückgang der Arten hingewiesen. Lokale Artenverluste wurden beobachtet, und auch weltweit war ein Rückgang an Tier- und Pflanzenarten festzustellen. Bis in diese Zeit wurde der Begriff Diversität nur auf die Anzahl der Arten angewendet (Siehe hier). Neben der direkten Ausrottung durch den Menschen, sei es durch die Jagd oder eine Übernutzung, war der Rückgang häufig auf den Verlust der Lebensräume zurückzuführen. In den Diversitätsbegriff wurden folglich Lebensgemeinschaften und Landschaften mit einbezogen. Der Begriff wurde auf biologische Vielfalt ausgedehnt und häufig zu Biodiversität zusammengefasst. Die Biodiversität umfasst die Vielfalt der Arten, die Vielfalt der Lebensgemeinschaften, die Vielfalt der Naturräume bzw. Landschaften. Die Ebenen stellen jede für sich die Grundlage des Lebens dar, sie greifen aber ineinander über und sind vernetzt. Lebewesen sind miteinander z. B. durch Nahrungsketten vernetzt (Siehe hier) und hängen voneinander ab. Biologische Vielfalt trägt zur Funktion von Lebensgemeinschaften und Ökosystemen bei und sorgt für eine Anpassungsfähigkeit an sich ändernde Umweltbedingungen (Siehe hier).


  Die Gesamtzahl der Arten hat zwischen 1970 und 2000 um 40 % abgenommen. Laut IUCN (International Union for Conservation of Nature and Natural Resources), die jährlich die Rote Liste der weltweit gefährdeten Arten herausgibt, waren im Jahre 2008 weltweit etwa 16 923 Arten vom Aussterben bedroht: darunter 21 % der Säugetiere, 12 % der Vögel, 5 % der Reptilien und 31 % der Amphibien.


  
    


    1993 trat das Übereinkommen über die biologische Vielfalt (Convention on Biological Diversity, CBD) in Kraft. Dieses Übereinkommen verfolgt die drei Ziele:


    
      	Erhalt der biologischen Vielfalt, gleichermaßen der Ökosysteme und der genetischen Variabilität der in ihnen vorkommenden Populationen,


      	die nachhaltige Entwicklung der biologischen Vielfalt,


      	Sicherung einer gerechten Aufteilung, der sich aus der Nutzung der genetischen Ressourcen ergebenden Vorteile.

    


    Entscheidend ist, dass die CBD die nachhaltige Nutzung (sustainable management) von Ressourcen zulässt. Unter nachhaltiger Nutzung wird hierbei eine Nutzung verstanden, die zu keinem langfristigen Rückgang der biologischen Vielfalt führt. Durch eine nachhaltige Nutzung soll verhindert werden, dass die Ressourcen langfristig auf- bzw. verbraucht werden. Eine weitere Nutzung durch künftige Generationen soll gewahrt werden. Seit dem Inkrafttreten sind Pflanzen- und Tierarten souveränes Eigentum der Staaten, in denen sie vorkommen. Viele Tier- und Pflanzenarten enthalten Wirkstoffe, die Grundlage wichtiger pharmazeutischer Produkte sind, aber auch viele Zier- und Gartenpflanzen stammen von seltenen Arten tropischer Länder ab. Der Gewinn der Nutzung ging vor der CBD fast vollständig in Unternehmen in den Industrieländern ([image: Image Missing]Botanik).

    

  


  Da die Hauptursache des Rückgangs von Tier- und Pflanzenarten die Zerstörung oder Rückdrängung der Lebensräume ist, hat der Schutz von Lebensräumen hohe Priorität. Schutzgebiete werden im Allgemeinen durch Regierungsmaßnahmen eingerichtet oder durch Landkäufe von privaten Naturschutzorganisationen. Schutzgebiete müssen so ausgewählt sein, dass sie exemplarisch alle Vegetationstypen und Lebensgemeinschaften umfassen. Aufgrund begrenzter finanzieller Mittel ist es erforderlich, Prioritäten für Schutzmaßnahmen festzusetzen. Die größten Schutzgebiete werden häufig dort eingerichtet, wo Klima, Böden, Abgeschiedenheit eine andere Nutzung nicht zulassen. Mit dem Konzept der sogenannten „Hotspots“ bedrohter Biodiversität soll versucht werden, Lebensräume, die eine große Zahl an Pflanzenarten enthalten, unter Schutz zu stellen. Als Maß sind Pflanzen gewählt, da von ihnen zuverlässige Bestandslisten erstellt werden können und weil auch besonders viele Tierarten in solchen Lebensräumen vorkommen. Die meisten der 25 Hotspots liegen in den Tropen. Zu den unbedingt schützenswerten Gebieten gehören z. B. Madagaskar, die Küstenwälder Ecuadors, der atlantische Küstenwald von Brasilien, der östliche Himalaja, die Regenwälder auf den Philippinen, Borneo und der Malaiischen Halbinsel, aber auch die Kapregion und das mediterrane Becken.


  Bis 2010 sollen weltweit 10 % aller ökologisch bedeutsamen Biome unter Schutz gestellt sein. Derzeit stehen fast 12 % der terrestrischen Erdoberfläche unter Schutz. Abb. 6.7 zeigt die starke Zunahme seit 1872. Da Schutzgebiete häufig von Flächennutzungskonflikten geprägt sind, weisen sie häufig eine zu geringe Größe auf (Siehe hier).


  [image: Image Missing]


  Abb. 6.7 Zahl der weltweit ausgewiesenen Schutzgebiete für den Zeitraum 1872 bis 2003.


  Auch der Klimawandel wird eine Veränderung der Biodiversität zur Folge haben, denn in vielen Regionen werden die Lebensbedingungen von Pflanzen- und Tierarten verändert (Tab. 6.3). Die Anpassung erfolgt nicht auf der Ebene von Lebensgemeinschaften, sondern auf Individualebene. Arten werden mit unterschiedlichen Strategien auf die Veränderung reagieren. Sie können ihr Verbreitungsgebiet in Regionen verschieben, in denen passendere Bedingungen vorhanden sind. Hier spielt jedoch die Ausbreitungsgeschwindigkeit eine begrenzende Rolle. Eine weitere Möglichkeit ist eine zeitliche Anpassung der Wachstums-bzw. Fortpflanzungsperioden. Bei einigen Arten werden sich Individuen anpassen können, andere Arten werden aussterben (Kap. 7). Nur für die besser untersuchten Tier- und Pflanzenarten ist ein Aussterberisiko abzuschätzen. Bei einer Erwärmung von 2 bis 3 °C ist davon auszugehen, dass etwa 20 bis 30 % der Tier- und Pflanzenarten von einem hohen Aussterberisiko betroffen sind.


  Tab. 6.3 Verteilung der Schutzgebiete in den terrestrische Biomen (nach Chape et al, 2003).


  
    
      	Biom

      	Anteil Schutzgebietsfläche (%)
    


    
      	Tropische Regenwälder

      	23,31
    


    
      	Subtropische Regenwälder

      	16,92
    


    
      	Gemäßigte Nadelwälder

      	8,61
    


    
      	Tropische Trockenwälder

      	12,77
    


    
      	Gemäßigte Laubwälder

      	7,64
    


    
      	Immergrüne Hartlaubwälder

      	10,64
    


    
      	Wüsten/Halbwüsten

      	10,27
    


    
      	Kalte Wüsten/Halbwüsten

      	7,61
    


    
      	Tundra

      	11,84
    


    
      	Savannen/Grasländer

      	15,34
    


    
      	Gemäßigte Grasländer

      	4,59
    


    
      	Gemischte Gebirgssysteme

      	16,32
    


    
      	Gemischte Inselsysteme

      	29,73
    


    
      	Seensysteme

      	1,54
    

  


  
    


    Die Folgen des Klimawandels für die Biodiversität. Eine Auswirkung des Klimawandels besteht darin, dass an warme Bedingungen angepasste Pflanzen- und Tierarten ihre Lebensräume nach Norden bzw. in größere Höhen ausweiten und damit von der Erwärmung profitieren, während die Lebensräume von an kalte Bedingungen angepassten Arten kleiner werden. In den Waldgebieten Westeuropas, darunter den Alpen, die Nordpyrenäen und die Vogesen, haben sich die Wachstumsorte zwischen 1986 und 2005 bei 2/3 der untersuchten Arten pro Jahrzehnt um durchschnittlich 29 m nach oben verschoben.


    Insekten können als wechselwarme Tiere von den Temperaturerhöhungen profitieren. So kann das Tagpfauenauge (Inachis Io) aufgrund der verlängerten Vegetationsperiode zwei statt einer Generation in jedem Jahr ausbilden. Wanderfalter, wie der Admiral (Vanessa atalanta), die früher im Sommer aus dem Mittelmeerraum nach Deutschland eingewandert sind, können hier nun überwintern. Auch land- und forstwirtschaftliche Schädlinge profitieren von den höheren Temperaturen.


    Seit etlichen Jahren breitet sich der an warme Bedingungen angepasste Maiszünzler (Ostrinia nubialis), der zu einem großen Ernteverlust im Maisanbau führt, von Süden Richtung Ostsee aus. Höhere Temperaturen führen in den Niederlanden dazu, dass die Larven des Kleinen Frostspanners (Operophtera brumata) vor dem Austreiben der Eichenblätter, ihrer Hauptnahrung, schlüpfen. Bereits 4 bis 5 Tage ohne Nahrung führt bei den Larven zu einer 50 %igen Mortalität.


    Gut dokumentiert ist die Auswirkung der Klimaänderung auf Zugvögel. Viele Zugvögel bleiben länger im Brutgebiet und kehren im Frühjahr eher wieder zurück. Die Verlängerung der Aufenthaltszeit kann zu einer Erhöhung der Anzahl der Bruten und so zu einem besseren Bruterfolg führen. Arktische Zugvogelarten ziehen früher aus dem Winterquartier an der Nordseeküste ab als vor Jahrzehnten. In ihren Brutgebieten ist die Klimaerwärmung noch nicht so ausgeprägt wie bei uns. Treffen sie in den Brutgebieten ein, gibt es dort für sie zu wenig oder keine Nahrung. Somit können sie nicht erfolgreich brüten.

    

  


  
    


    Seit Beginn der Sesshaftwerdung und der ackerbaulichen Tätigkeiten und der Viehhaltung wurden zahlreiche Nutzpflanzen und -tiere gezüchtet, die an bestimmte Umwelt- und Nutzungsbedingungen angepasst sind. Diese Vielfalt wird als Agrobiodiversität bezeichnet. Die Modernisierung der Landwirtschaft erlaubt die Züchtung in Richtung hoher Produktivität, erhöhtem Nährstoffreichtum und Eigenschaften, die für den Konsumenten wichtig sind. Dies hat neue Arten bzw. Sorten hervorgebracht, aber auch die traditionellen Sorten durch wenige Hochertragssorten ersetzt. Wurden früher in Indien 30 000 verschieden Reissorten (Abb. 6.8) angebaut, sind es heute nur noch zehn. Auch von den 7616 bekannten Haustierrassen sind heute etliche ausgestorben. Vor allem Bauern in den Entwicklungsländern sind auf standortangepasste Sorten und Haustierrassen angewiesen.


    [image: Image Missing]


    Abb. 6.8: Reis (Oryza) ist eine wichtige Nutzpflanze, denn Reis ist Hauptnahrungsmittel für viele Menschen (Foto von Jona Hempe, Neuss).


    Die Erhaltung der genetischen Ressourcen der Landwirtschaft in ihrem natürlichen Umfeld wird als „In-situ-Erhaltung“ bezeichnet. Sie schließt die Erhaltung von natürlichen Lebensräumen und die Wiederherstellung lebensfähiger Populationen durch Einführung in die landwirtschaftliche Nutzung mit ein. Diese Erhaltungszucht ist in den letzten 20 Jahren wichtig geworden.


    Forschungsinstitute haben in den letzten 100 Jahren vor allem an der genetischen Erhaltung von Pflanzensorten mitgewirkt durch eine „Ex-situ-Erhaltung“, eine Erhaltung der genetischen Vielfalt außerhalb des natürlichen Lebensraums. Dazu gehören die Samenlager („Genbanken“), Zellkulturen oder Botanische Gärten ([image: Image Missing]Botanik). Weltweit gibt es 1320 Genbanken in 131 Ländern. Die Erhaltung alter Haustierrassen wurde später begonnen, da die Erhaltungstechnologien bei Tierarten komplizierter sind.

    

  


  
    


    Biodiversität oder biologische Vielfalt: Tropische Regenwälder, Korallenriffe und die Tiefsee zeigen die größte Biodiversität, ihre Erhaltung ist Hauptanliegen des Naturschutzes.


    Hotspots: Lebensräume, die eine hohe Zahl endemischer Pflanzenarten enthalten und damit auch eine hohe Zahl an Tierarten.

    

  


  6.7 Konventionen und Gesetze


  
    


    Naturschutz dient dem Schutz der biologischen Vielfalt. Neben nationalen Gesetzen müssen auch auf internationaler Ebene Übereinkommen beschlossen werden, da sich Arten nicht an Grenzen halten. Das Washingtoner Artenschutzübereinkommen reglementiert den weltweiten Handel mit bedrohten Arten. Weitere internationale Konventionen betreffen den Schutz von Lebensräumen konkreter Arten. In Deutschland gilt das Bundesnaturschutzgesetz.

    

  


  Der Naturschutz-Gedanke entstand Ende des letzten Jahrhunderts, als durch die zunehmende Industrialisierung die Schäden an natürlichen Lebensräumen deutlich wurden. Aus den USA kommt die Nationalparkidee, 1872 wurde der Yellowstone-Nationalpark eingerichtet. In Europa entstanden die ersten Nationalparke zu Beginn des 20. Jahrhunderts, in Deutschland 1969 der Nationalpark“Bayrischer Wald“.


  Über die Notwendigkeit des Naturschutzes besteht heute breiter Konsens. Naturschutz umfasst das Aufrechterhalten ökologischer Prozesse und dient dem Schutz der genetischen Vielfalt wild lebender Arten sowie der Vielfalt von Arten und Landschaften. Es lassen sich vier Phasen in der Entwicklung des Naturschutzes unterscheiden. Zuerst stand der Schutz des Landschaftsbildes im Vordergrund. Dann entwickelte sich der Objektschutz, also der Schutz von Landschaftsteilen, und der Artenschutz. Da Arten nur durch den Erhalt ihrer Lebensräume geschützt werden können, erweiterten sich die Schutzbemühungen zum Biotopschutz. Heute steht der Ökosystemschutz mit der Sicherung von Funktionsabläufen und der Erhaltung natürlicher Ressourcen im Vordergrund. Erkenntnisse aus anderen biologischen Disziplinen, insbesondere der Ökologie, werden genutzt; für die Umsetzung werden vielfach technische Methoden verwendet. Ursachen und Auswirkungen müssen im Voraus erkannt und entsprechende Konzepte entwickelt werden. Neben dieser Aufgabe ist es heute jedoch auch erforderlich, Konzepte zu entwickeln, die Mensch und Natur miteinander integrieren. Das gilt insbesondere für Mitteleuropa, wo viele Ökosysteme anthropogenen Ursprungs sind und wo enge Wechselbeziehungen zwischen genutzten und naturnahen Ökosystemen bestehen.


  Mittlerweile ist die Erhaltung der biologischen Vielfalt ein Hauptanliegen des Naturschutzes. Zum Erhalt der biologischen Vielfalt müssen neben nationalen Gesetzen auch Übereinkommen oder Konventionen auf internationaler Ebene getroffen werden, denn Arten halten sich nicht an Staatsgrenzen. Unterzeichnet ein Land eine internationale Konvention, verspricht es, diese durch die Verabschiedung entsprechender Gesetze auf nationaler Ebene umzusetzen. Eine verbindliche Verpflichtung besteht jedoch nicht. Eine Nation kann sich jederzeit wieder aus einer Konvention zurückziehen, wenn ihr das Befolgen zu schwierig erscheint oder ihre eigenen Interessen woanders liegen. Häufig scheitert die nationale Umsetzung von Konventionen auch am Fehlen entsprechender finanzieller Mittel.


  Die Nutzung von Arten für medizinische oder auch Luxuszwecke hat weltweite Bedeutung. Um eine Übernutzung von Arten durch den internationalen Handel zu verhindern, ist eine Kontrolle und Überwachung erforderlich. 1973 wurde in Washington die „Convention on International Trade in endagered Species of flora and fauna“ (CITES) verabschiedet. Diese Konvention, die im deutschen Sprachgebrauch auch als Washingtoner Artenschutzübereinkommen (WA) bezeichnet wird, regelt den internationalen Handel mit gefährdeten Pflanzen- und Tierarten. Mittlerweile sind dem Übereinkommen weltweit mehr 170 Staaten beigetreten (Stand 2007).


  Das WA hat das Ziel, die Gefährdung oder Ausrottung von Arten durch den Handel einzuschränken. Unter diese Konvention fallen lebende und tote Tiere und Pflanzen sowie Teile davon und Erzeugnisse daraus. Es enthält Listen mit Arten, die durch den internationalen Handel gefährdet sind. Für Arten des Anhang I ist der Handel untersagt, für Arten des Anhang II gibt es Regelungen und Kontrollen. Alle drei Jahre treffen sich die Mitgliedstaaten der Konvention, um den Vertrag bzw. die Anhänge zu aktualisieren. In den Jahren zwischen den Konferenzen analysieren Wissenschaftler der Naturschutzbehörden die Bestandsentwicklung gefährdeter Arten. Jede Einstufung auf der Konferenz erfolgt mit einer Zweidrittelmehrheit. Als die Konvention in Kraft trat, umfassten die Listen 375 Arten, heute reguliert das Abkommen den Handel von etwa 33 000 Pflanzen- und Tierarten.


  Eine internationale Zusammenarbeit ist häufig auch beim Schutz von Arten und deren Lebensräumen erforderlich, weil Arten in allen Bereichen ihres Verbreitungsgebietes geschützt werden müssen. Ein Schutz der Zugvögel beispielsweise macht nur Sinn, wenn Brut- und Überwinterungsgebiete erhalten werden. Seit gut 25 Jahren werden Arten und Lebensräume durch internationale Übereinkommen geschützt. Hierzu gehören die Ramsar-Konvention zur Erhaltung von Feuchtgebieten internationaler Bedeutung, die Bonner-Konvention zur Erhaltung wandernder Tierarten und die Berner-Konvention zur Erhaltung europäischer wild lebender Tier- und Pflanzenarten und deren Lebensräume (Tab. 6.4).


  Tab. 6.4 Wichtige internationale Natur- und Artenschutzkonventionen.


  
    
      	Bezeichnung

      	Zweck
    


    
      	Biodiversitätskonvention

      	globaler Schutz der biologischen Vielfalt
    


    
      	Washingtoner Artenschutzübereinkommen

      	(CITES) Regulierung des Handels mit gefährdeten frei lebenden Tieren und Pflanzen
    


    
      	EU-Vereinbarung zum WA

      	Umsetzungsbestimmungen des WA innerhalb der EU
    


    
      	Ramsar-Konvention

      	Schutz von Feuchtgebieten internationaler Bedeutung als Lebensräume bedrohter Vogelarten
    


    
      	EU-Vogelschutzrichtlinie

      	Erhaltung wild lebender Vogelarten innerhalb der EU
    


    
      	Bonner-Konvention

      	Erhaltung wandernder wildlebender Tiere
    


    
      	Berner-Konvention

      	Erhaltung der europäischen wildlebenden Pflanzen und Tiere und ihrer natürlichen Lebensräume
    


    
      	Fauna-Flora-Habitat-Richtlinie (FFH-RL) der EU

      	Erhaltung der natürlichen Lebensräume und der wildlebenden Tiere und Pflanzen in der EU
    


    
      	Natura 2000

      	länderübergreifendes Schutzgebietssystem in der EU; es umfasst FFH-Gebiete und Schutzgebiete der EU-Vogelschutzrichtlinie
    


    
      	Canberra-Konvention

      	Erhaltung der Meeresflora und -fauna in der Antarktis
    


    
      	Internationale Walfangkommission (IWC)

      	internationale Kontrollinstanz für den Walfang und im eigentlichen Sinne kein Artenschutzübereinkommen; erließ 1985 ein Walfangmoratorium, das nur den sogenannten “Wissenschaftlichen Walfang“ zulässt
    

  


  1992 auf der Konferenz der Vereinten Nationen in Rio de Janeiro wurde neben der Konvention zum Schutz der biologischen Vielfalt und der Klimarahmenkonvention auch ein Aktionsplan, die Agenda 21, für den Weg ins 21. Jahrhundert beschlossen. Die Agenda 21 zeigt die Verknüpfungen zwischen Umwelt und anderen Problemen auf, wie Technologietransfer, Kinder- oder Frauenfragen. Sie umfasst konkrete Maßnahmen zur Umsetzung der in Rio gefassten Beschlüsse und zur Förderung einer nachhaltigen Entwicklung. Des Weiteren werden Finanzierungsfragen, institutionelle, technologische und gesetzliche Mechanismen erläutert. Die Konzepte der Agenda 21 sollen in den einzelnen Staaten entsprechend der spezifischen Situation umgesetzt werden. Die EU hat hierzu Stellung bezogen und die Bundesregierung Nachhaltigkeitskonzepte vorgestellt. Auf der Landesebene sind entsprechende Programme verabschiedet worden. Viele Gemeinden setzen die Agenda 21 schon auf lokaler Ebene um.


  Da es in Westeuropa heute kaum noch möglich ist, großflächige Schutzgebiete einzurichten, wird versucht, eine Großflächigkeit über ein Netz von kleineren Schutzgebieten zu erreichen. Das Schutzgebietssystem Natura 2000 soll die Ziele der Biodiversitätskonvention auf europäischer Ebene umsetzen. Alle EU-Staaten waren verpflichtet, entsprechende Gebiete zu benennen. Insgesamt sind 20 % der Landfläche der EU einbezogen. Rechtliche Grundlage für die Unterschutzstellung liefert die Fauna-Flora-Habitat-Richtlinie (FFH-RL) der EU.


  6.7.1 Naturschutz in Deutschland


  In Deutschland wird der Naturschutz durch das Bundesnaturschutzgesetz (BNatSchG) geregelt. Daneben spielt auch das Umweltrecht eine wesentliche Rolle. Es ist darauf ausgerichtet, anthropogen verursachte stoffliche Belastungen von Luft, Wasser und Boden zu vermeiden. Die wichtigsten Regelwerke sind das Immissionsschutz-, Wasserhaushalts-, Abfall-, Chemikalien- und Gentechnikgesetz.


  Das BNatSchG räumt als Rahmengesetz den Bundesländern zur Berücksichtigung der regionalen Besonderheiten einen weiten Regelungsbereich ein. Viele Vorschriften des BNatSchG gelten daher nicht unmittelbar, sondern müssen durch die Naturschutzgesetze der Bundesländer konkretisiert und verbindlich gemacht werden. Die Länder sind für den Vollzug und die Finanzierung des Naturschutzes zuständig. Das Naturschutzgesetz ist am Vorsorgeprinzip orientiert, wonach Umweltbelastungen von vornherein vermieden werden sollen. Es ist in seiner Zielsetzung jedoch anthropogen ausgerichtet. Es soll Natur und Landschaft so entwickeln, dass die „Funktionsfähigkeit des Naturhaushaltes, die Nutzungsfähigkeit der Naturgüter, die Pflanzen- und Tierwelt sowie die Vielfalt, Eigenart und Schönheit von Natur und Landschaft als Lebensgrundlagen des Menschen und als Voraussetzung für seine Erholung in Natur und Landschaft nachhaltig gesichert sind“.


  Das Naturschutzgesetz enthält verschiedene Instrumente zur Umsetzung seiner Ziele und Aufgaben. Dazu gehören die Ausweisung von Schutzgebieten, die Landschaftsplanung und die Eingriffsregelung.


  Der Biotop- und Ökosystemschutz war lange Zeit das wichtigste Instrument des Naturschutzes. Um Flächen für den Naturschutz zu sichern, gibt es verschiedene Schutzkategorien mit unterschiedlicher Zielsetzung. Am strengsten geschützt sind Naturschutzgebiete. Sie werden eingerichtet, um Lebensgemeinschaften oder Lebensräume von Pflanzen- oder Tierarten wegen ihrer Seltenheit, Schönheit oder ihres wissenschaftlichen Wertes zu schützen. In ihnen sind menschliche Aktivitäten weitgehend untersagt.


  Auch Nationalparke sind streng geschützt. Nationalparke sind großräumige Schutzgebiete, die mindestens 10 000 ha noch weitgehend naturnaher Landschaft umfassen. Sie dienen der Sicherung und Entwicklung eines möglichst artenreichen Pflanzen- und Tierbestandes. In großen Bereichen ist eine forstliche, landwirtschaftliche oder fischereiwirtschaftliche Nutzung erlaubt. Nur Kerngebiete sollen von menschlicher Nutzung freigehalten werden.


  Tab. 6.5 Kategorien von Schutzgebieten und ihr Anteil in Deutschland (Stand 2007).


  
    
      	Bezeichnung

      	Zweck

      	Anzahl
    


    
      	Nationalpark (großräumig geschützte Naturlandschaft)

      	Schutz und Erhalt der Naturwunder und natürlichen Ressourcen; soll frei von Nutzungen sein

      	14
    


    
      	Naturpark (großräumig geschützte Kulturlandschaft)

      	Schutz von Kulturlandschaft; Nutzung der Ressourcen erlaubt

      	94
    


    
      	Biosphärenreservat (großräumig geschützte Natur- und Kulturlandschaft)

      	Schutz von Natur- und Kulturlandschaft; in Kernzonen frei von Nutzung

      	13
    

  


  Landschaftsschutzgebiete haben einen geringeren Schutzstatus und lassen menschliche Nutzungen zu. Durch sie soll die Vielfalt und Eigenart des Landschaftsbildes erhalten bleiben. Naturparks sind großräumige Landschaftsschutzgebiete, die sich aufgrund ihrer landschaftlichen Struktur für die Erholung eignen und in denen deshalb Fremdenverkehr vorgesehen ist.


  Typische Landschaftselemente der Kulturlandschaft wie Hecken, Streuobstwiese können als geschützte Landschaftsbestandteile unter Schutz gestellt werden. Weiterhin werden durch das Naturschutzgesetz bestimmte Biotope geschützt. Hierzu gehören Moore und Quellen.


  Viele Kulturlandschaften sind durch menschliche Nutzungen entstanden und würden mit Aufgabe der Nutzung verloren gehen. Um solche Landschaften zu schützen, wurde durch die UNESCO (United Nations Educational, Scientific and Cultural Organization) im Rahmen ihres Programmes „Mensch und Biosphäre“ die Schutzkategorie der Biosphärenreservate eingerichtet. Diese stellen großräumige, repräsentative Ausschnitte von Natur- und Kulturlandschaften dar, in denen Schutz, Nutzung und Forschung möglich sind. Biosphärenreservate sind in Kern-, Pflege- und Entwicklungszone gegliedert. In der Kernzone sind Ökosysteme und Biozönosen streng geschützt. In der sie umgebenden Pufferzone werden menschliche Aktivitäten überwacht und langfristige Umweltbeobachtungen durchgeführt. In der Entwicklungszone sind Nutzungen erlaubt.


  Landschaftsplanung ist ein weiteres wichtiges Instrument des Naturschutzes. Durch sie sollen die Ziele des Naturschutzes erreicht werden. Eine Landschaftsplanung ist auf Landes-, Regional- und kommunaler Ebene durchzuführen. Aufgabe der Landschaftsplanung ist eine Bestandsaufnahme und Ermittlung der natur- bzw. kulturräumlichen Eigenart der Landschaft. Sie hat zu beurteilen, inwieweit die vom Menschen gestellten Nutzungsansprüche mit den Zielen von Naturschutz und Landschaftspflege vereinbar sind. Auf dieser Grundlage werden Maßnahmen zum Schutz, zur Pflege und zu Gestaltung und Entwicklung von Natur und Landschaft dargestellt.


  Da sich Eingriffe, wie Straßenbau, in Natur und Landschaft nicht vermeiden lassen, wurde die Eingriffsregelung im Naturschutzgesetz verankert. Sie soll Eingriffe möglichst vermeiden bzw. die Eingriffsfolgen gering halten und in räumlichem Bezug zum Eingriffsort ausgleichen. Da viele Eingriffe sehr komplex sind, wird in vielen Fällen eine Umweltverträglichkeitsprüfung (UVP) vorgeschaltet. Die UVP ist ein rechtliches Instrument der Planungsbehörden, um Umweltauswirkungen eines Vorhabens abzuschätzen (s. u.). Sie ist zu einem wichtigen Instrument des Naturschutzes geworden und verbessert die Schutzmöglichkeiten für gefährdete Arten und Biotope.


  Naturschutzmaßnahmen orientieren sich stark an gefährdeten Arten. Rote Listen gibt es seit Beginn der 70er Jahre für Pflanzen und Pflanzengesellschaften sowie für Tiere. Die Roten Listen enthalten fünf Gefährdungsstufen von „ausgestorben“ bis „potentiell gefährdet“. Mittlerweile wurde auch eine Rote Liste der gefährdeten Biotoptypen erstellt. Es gibt Rote Listen auf Bundes- und Länderebene. Rote Listen haben keine Rechtsverbindlichkeit, trotzdem werden sie häufig für die Bewertung von Eingriffen in die Landschaft herangezogen sowie bei Entscheidungen über Schutzgebiete und Arten- und Biotopschutzprogramme.


  
    Geschichte des Naturschutzes in Deutschland. Die Anfänge des Naturschutzes entstanden im 19. Jahrhundert. Der Strukturwandel von einer landwirtschaftlich ausgerichteten Gesellschaft zum Industriestaat und die damit verbundene Beanspruchung und Gefährdung der Umwelt haben zu ersten naturschutzrechtlichen Regelungen geführt. Sie umfassten Maßnahmen des Arten- und auch des Biotopschutzes. 1836 wurde der Drachenfels (Siebengebirge) als Schutzgebiet ausgewiesen. Ein Reichsgesetz zum Schutz von Vögeln wurde 1888 verabschiedet, das die Verwendung von Fangmitteln sowie Jagd- und Schonzeiten und den Verkauf toter Vögel regelte. Die erste staatliche Stelle für Naturdenkmalpflege wurde 1906 in Preußen eingerichtet. Ihre Aufgabe bestand darin, eine Inventarisierung außergewöhnlicher natürlicher Bestandteile der Landschaft vorzunehmen und Vorschläge für deren Schutz zu unterbreiten.


    Mit dem Reichsnaturschutzgesetz (RNG) von 1935 wurde Naturschutz landesweit einheitlich geregelt. Es umfasste den Schutz der Pflanzen und nicht jagdbaren Tiere sowie den Schutz von Naturdenkmälern, Naturschutzgebieten sowie Landschaftsteilen, deren „Erhaltung wegen ihrer wissenschaftlichen, heimatlichen, forst- und jagdlichen Bedeutung im allgemeinen Interesse liegt“. Das RNG wurde erst 1976 durch das Bundesnaturschutzgesetz ersetzt. Das BNatSchG enthält einen umfassenden Schutz von Natur und Landschaft. Auch Eingriffe, die außerhalb von Naturschutzgebieten liegen, sind nicht ohne Weiteres zulässig und an Ausgleichsmaßnahmen geknüpft. Es enthält auch das Instrument der Landschaftsplanung für einen vorsorgenden Naturschutz. Schon bald nach Inkrafttreten des Gesetzes wurde deutlich, dass der gesetzliche Rahmen Schwachstellen aufweist und der Vollzug hinter den Erwartungen zurückbleibt. Hinzu kommt, dass das Gesetz sehr komplex und unübersichtlich ist und zahlreiche Vorschriften zum Naturschutz auch in anderen Fachgesetzen, z. B. im Jagdgesetz, stehen. Eine grundlegende Novellierung war eigentlich für 1998 geplant. Diese war erforderlich, weil verschiedene internationale Abkommen von Deutschland unterzeichnet wurden und auch im Naturschutzgesetz umgesetzt werden müssen. Zu diesen Abkommen gehören unter anderen die FFH-RL und die Biodiversitätskonvention. Um diese Vorschriften national umzusetzen, wurde 1998 das“Zweite Gesetz zur Änderung des Bundesnaturschutzgesetzes“ verabschiedet. Eine grundlegende Novellierung erfolgte 2002. In der Novelle wurden Forderungen des Naturschutzes aufgenommen: ein Schutz der Natur um ihrer selbst willen; Biotopverbundsystem auf 10 % der Gesamtfläche; Kriterien für eine naturverträgliche Landwirtschaft; Klagerecht für Naturschutzverbände; flächendeckende Landschaftsplanung. Eine kleine Novelle erfolgte 2007, um das deutsche Gesetz an EU-Recht anzupassen.

  


  
    


    Die Umweltverträglichkeitsprüfung (UVP). Gewerbliche oder private Bauvorhaben können erhebliche Auswirkungen auf die Umwelt haben. Die UVP ist in der EU ein gesetzlich vorgeschriebenes Prüfverfahren, das von den einzelnen Staaten in nationales Gesetz umgesetzt werden muss. In Deutschland gilt das Gesetz der Umweltverträglichkeitsprüfung (UVPG). Durch eine UVP sollen mittelbare und unmittelbare Auswirkungen eines Vorhabens auf die Umwelt frühzeitig ermittelt, beschrieben und bewertet werden. Dazu gehört zunächst eine Bestandsaufnahme der ökologischen Daten. Das Ergebnis der UVP ist die Beschreibung der Auswirkungen des Vorhabens auf die Umwelt. Dazu zählen der Mensch, Tiere, Pflanzen, Landschaftsteile, Boden, Wasser, Klima sowie Kulturgüter. Auch Maßnahmen zur Vermeidung, Verringerung der Auswirkungen und Ausgleichsmaßnahmen werden vorgeschlagen. Die Auswirkungen auf die Umwelt sind von der entscheidenden Behörde zu berücksichtigen. Sie stellen aber nur eine Empfehlung dar.

    

  


  
    


    Erdgipfel von Rio de Janeiro 1992: Konferenz der Vereinten Nationen, um einen Schutz von Umwelt und der biologischen Vielfalt zu erreichen, Klimakonvention, Biodiversitätskonvention, Agenda 21.


    Nachhaltige Nutzung: Auf dem Erdgipfel geprägter Begriff: Eine Nutzung, die zu keinem langfristigen Rückgang der biologischen Vielfalt führt, damit auch zukünftige Generationen sie nutzen können.


    Klimakonvention: Ziel ist, die Emissionen an Treibhausgasen so zu stabilisieren, dass sie das Klima nicht beeinflussen.


    Übereinkommen zum Schutz der biologischen Vielfalt: Ziel ist, die biologische Vielfalt weltweit zu erhalten, sie nachhaltig zu nutzen und Produkte aus Arten gemeinsam zu nutzen.


    Agenda 21: Eines der auf dem Erdgipfel beschlossenen Hauptdokumente. Aktions- und Handlungsprogramm für nachhaltige Entwicklung in Gemeinwesen, Wirtschaft und Umwelt, Maßnahmen werden auf lokaler Ebene beschlossen und umgesetzt (Bottom-up-Ansatz).


    Bundesnaturschutzgesetz: Regelt den Naturschutz in Deutschland. Ist ein Rahmengesetz, die Bundesländer müssen viele Vorschriften anhand der regionalen Besonderheiten konkretisieren. Wichtige Instrumente: Schutzgebietsausweisung, Landschaftsplanung, Eingriffsregelung.


    Umweltverträglichkeitsprüfung (UVP): Instrument der EU, um Auswirkungen von baulichen Maßnahmen auf Umwelt, biologische Vielfalt und den Menschen zu erfassen.


    Rote Listen: Werden in Deutschland für Tier- und Pflanzenarten und für Biotoptypen erstellt. Sie werden für die Schutzwürdigkeit von Natur und die Bewertung von Eingriffen in die Natur herangezogen.

    

  


  7 Evolution der Lebewesen


  Harald Schneider, Gunvor Pohl-Apel


  7.1 Evolutionstheorie


  
    


    Das Leben unterliegt einem steten Wandel, denn Arten sind nicht konstant, sondern verändern sich im Laufe der Zeit. Die Evolutionstheorie erklärt diesen Wandel und bildet somit die theoretische Grundlage der modernen Biologie. Die zentralen Elemente sind der Wandel der Arten aufgrund der Entstehung von genetischen und phänotypischen Varianten durch Mutationen und Rekombination sowie aufgrund einer Selektion dieser Varianten in Anpassung an ihren Lebensraum. Die Selektion basiert auf dem Fortpflanzungserfolg der Träger genetischer Varianten. Im Laufe der Evolution entstehen neue Arten als Resultat der Artbildung, wobei sich eine Ursprungsart in zwei Schwesterarten auftrennt. Die moderne Evolutionstheorie entwickelte sich auf den Grundlagen der Werke von Charles Darwin, befindet sich jedoch in einem kontinuierlichen Prozess der Weiterentwicklung.

    

  


  Die Evolutionstheorie bzw. Deszendenztheorie beschäftigt sich mit den Mechanismen und Prozessen, die der Veränderung der Arten in der Zeit zugrunde liegen. Die Evolutionstheorie ist ein zentraler Baustein im Theoriegebäude der modernen Biologie. Ihre Bedeutung brachte der Populationsgenetiker T. Dobzhansky (1900–1975) mit dem viel zitierten Satz zum Ausdruck: „Nichts in der Biologie macht Sinn, es sei denn im Lichte der Evolutionstheorie.“ Die Evolutionstheorie beruht auf überzeugenden Belegen für einen Wandel der Organismen seit der Entstehung des Lebens bis heute. Die Theorie erklärt diesen Wandel aufgrund des Zusammenspiels zweier Faktoren: Variation und natürliche Selektion. Die Variation beruht vorwiegend auf Vorgängen, die das Erbgut, also den Genotyp, direkt verändern. Dabei handelt es sich zum einen um Mutationen der DNA und zum anderen um Rekombination, das heißt die Bildung von neuen DNA-Kombinationen durch die Vermischung der Genome zweier Eltern. Die natürliche Selektion beschreibt die Vorgänge der Auslese, der durch Mutationen und Rekombination entstandenen Variationen. Die Auslese erfolgt aufgrund der „Fitness“ einer Variation. Unter Fitness wird dabei nicht das Schicksal eines Einzelindividuums verstanden, sondern der Fortpflanzungserfolg einer bestimmten genetischen Variation und damit letztendlich die Veränderung der Anzahl der Kopien dieser Variation mit der Zeit, welche in die nächste Generation weitergegeben werden. Selektion kann also nicht als Überleben eines Individuums gemessen werden, sondern es handelt sich um eine statistische Größe, die eine Wahrscheinlichkeit des Überlebens bzw. der Vermehrung einer genetischen Variante darstellt. Ein weiterer wichtiger Aspekt der Selektion ist ihre Abhängigkeit von der Konkurrenz der Organismen für ein Überleben in einer Welt mit beschränkten Ressourcen.


  Die Etablierung der Evolutionstheorie ist mit dem Naturforscher Charles Darwin (1809–1882) verbunden, der die Evolutionstheorie in seinem epochalen Werk „On the Origin of Species“, publiziert im Jahre 1859, also genau 150 Jahre vor diesem Buch, als Erster darlegte. In diesem Werk wurde die natürliche Selektion als Bestandteil der Theorie zur Erklärung der biologischen Vielfalt eingeführt. Ein wichtiger Bestandteil war die Einsicht, dass Organismen eine Tendenz zur Überproduktion zeigen, da der jeweilige Lebensraum nur in einem begrenzten Umfang zur Verfügung steht. Darwins Ideen kamen keineswegs aus dem Nichts heraus, sondern Teile der Evolutionstheorie wurden von anderen Naturforschern schon vor ihm formuliert. Es sei hier stellvertretend für alle vordarwinschen „Evolutionstheoretiker“ auf Jean-Baptiste de Lamarck (1744– 1829) hingewiesen. Die Anhäufung von Belegen führte dazu, dass die Evolutionstheorie nicht nur von Charles Darwin, sondern nahezu gleichzeitig von dem Naturforscher Alfred R. Wallace (1823–1913) entdeckt wurde. Allerdings bedurfte es, wie meist bei wichtigen Durchbrüchen in der Wissenschaftsgeschichte, der tatkräftigen Unterstützung vieler Mitstreiter, wie Thomas H. Huxley (1825–1895) und Ernst Haeckel (1834–1919), damit die Evolutionstheorie sich gegenüber der weitverbreiteten Ansicht der Konstanz der Arten, d.h. ihrer Unveränderbarkeit, durchsetzen konnte. Darwins Theorie unterschied sich grundlegend von anderen Theorien zur Entstehung der Artenvielfalt, da sie nicht teleologisch ist und somit weder eines inneren noch eines externen Telos, Ziel und Zweck, bedarf.


  Seit Darwin wurde die Evolutionstheorie nicht grundlegend verändert, allerdings wurden wichtige Bestandteile, wie die Vererbung von Variation, besser verstanden. Die Integration der Mendelschen Regeln, die auf den Forschungsarbeiten von Gregor Mendel (1822–1884) beruhen und erst nach dem Tod von Ch. Darwin im Jahre 1900 neu entdeckt wurden, führten zur Formulierung des Neodarwinismus. Diese Phase der Evolution der Evolutionstheorie ist eng mit den Arbeiten von August Weismann (1834–1914) und Hugo de Vries (1848–1935) verbunden. Eine folgenschwere Erweiterung erhielt die Evolutionstheorie mit der Formulierung der „Modern Evolutionary Synthesis“ in der Mitte des 20. Jahrhunderts, die vorwiegend die Fortschritte der Populationsgenetik und Paläontologie einschloss. Dies führte zu einem bis heute geführten Disput zwischen schrittweisen (gradualistischen) Evolutionshypothesen, die von einer langsamen und konstanten Anhäufung von Mutationen ausgehen, und punktuellen Evolutionshypothesen, die von einer langen Periode vorwiegender Konstanz und kurzen Perioden von radikalen sprunghaften (saltationistische n) Veränderungen ausgehen. Sozusagen parallel zu diesem Disput wurden weitere Aspekte neu beleuchtet, die durch den Fortschritt in anderen Forschungsbereichen besser zugänglich wurden. So führte die Anhäufung von Daten zum Genom zur Formulierung der Neutralitätshypothese, die auf der Beobachtung beruht, dass nur geringe Teile der genomischen DNA Proteine codieren und dass der genetische Code degeneriert ist. Mutationen im nicht codierenden Teil des Genoms oder in der dritten Position des Codons können entsprechend neutral sein, d. h. sie werden nicht direkt selektiert ([image: Image Missing]Genetik).


  Eine wichtige Erweiterung stellten auch die Ideen von Willi Hennig (1913–1976) dar, auf deren Grundlage die Kladistik bzw. Phylogenetik entstand (Siehe hier). Die phylogenetische Vorgehensweise bedeutete nicht nur einen radikalen Wandel der Untersuchung von Verwandtschaftsbeziehungen, sondern führte auch zur allgemeinen Akzeptanz eines nicht teleologischen Denkens in der Systematik. Weitere wichtige Einflüsse kamen von Forschungsansätzen wie der Spieltheorien, der Systemtheorien und zum Teil auch von der Chaostheorie.


  Die heutige Evolutionsbiologie ist vorwiegend durch Fortschritte in der molekularen Genetik sowie Bioinformatik geprägt. Bis heute ist die Evolutionstheorie einem steten Wandel unterworfen, da sie wie jede andere Theorie aufgrund neuer Erkenntnisse erweitert und vor allem konkretisiert wurde und wird. Allerdings wurden hierbei keineswegs die Eckpfeiler der Darwinschen Theorie, Variation und natürliche Selektion, verworfen. Somit handelt es sich eher um ein Theoriegebäude und nicht um eine Gruppe von unabhängigen Theorien. Derzeitige Beiträge zur Diskussion sind häufig von den verschiedenen Forschungsansätzen der Forscher geprägt. So sind die einflussreichen Ideen von Richard Dawkins, Autor des oft zitierten Buches „Das egoistische Gen“, sehr stark durch die Genetik geprägt, während Stephen Goulds Gedanken seine Erfahrung mit Fossilien widerspiegeln.


  Die beiden Eckpfeiler sollten noch einmal kurz beleuchtet werden. Der Begriff der Variation erscheint heute recht gut verstanden, da die Genetik uns hier das notwendige Wissen zur Verfügung stellt. Dies ist vor allem den Entdeckungen der Mendelschen Regeln sowie der DNA zu verdanken. Der Begriff der Selektion bereitet hingegen sehr häufig Verständnisprobleme: Wie oben schon erwähnt, ist Selektion am besten als eine statistische Größe anzusehen, die besagt, dass eine bestimmte Variation eine bestimmte Wahrscheinlichkeit im Vergleich zu anderen Varianten hat, sich zu vermehren bzw. nicht auszusterben. Da sich die Zusammensetzung der Varianten in einer Population mit der Zeit entweder zufällig oder durch Selektion verändert, ist diese Wahrscheinlichkeitsgröße stetiger Veränderung unterworfen. Evolutionsbiologen bezeichnen entsprechend als Fitness die Tauglichkeit einer Variation, innerhalb der Population von Variationen in einem begrenzten Lebensraum in der Zeit zu überdauern. Dies kann als Maß für die Angepasstheit einer Variante an die jeweiligen Umweltbedingungen dienen. Die Selektion beruht in der Regel nicht auf einer einzelnen Eigenschaft einer Variante, sondern auf der besten Kombination von Eigenschaften für die jeweiligen Umweltbedingungen. Die Wirkung der Selektion wird mit dem Begriff Selektionsdruck, d. h. der kombinierten Wirkung der auf die Vielfalt der Varianten einwirkenden Umweltfaktoren beschrieben. Selektion kann in drei Formen auftreten (Abb. 7.1): (1) stabilisierende Selektion, (2) gerichtete Selektion und (3) disruptive Selektion. Der Selektionsprozess wirkt auf der Ebene der Population, d. h. einer Gruppe von Individuen einer Art, die zu gleicher Zeit in einem begrenzten Gebiet leben und sich sexuell miteinander fortpflanzen können. Die Individuen mit durch die Selektion bevorzugten Genvarianten (Allele) haben einen höheren Fortpflanzungserfolg, wodurch die Häufigkeit bevorzugter Genvarianten in der Population zunimmt.


  [image: Image Missing]


  Abb. 7.1 Die drei Formen der Selektion. Die Kurven geben die Häufigkeit der Phänotypen an. Die erste Reihe zeigt die Verteilung der Allele in der Ausgangspopulation, während die untere Reihe die Verteilung in der Folgegeneration zeigt. Rot markiert sind die Bereiche der Verteilung von Allelen, die unter dem gegebenen Selektionsdruck einen geringeren reproduktiven Erfolg haben und somit weniger zu der Folgegeneration beitragen.


  
    Der Nachweis für die Selektion eines Gens bzw. Genotyps beruht auf einer Abweichung von einer konstanten Verteilung der Varianten eines Gene bzw. Genotyps, wie es in der Hardy-Weinberg-Formel (Siehe hier) dargestellt wird. Selektion führt zu einer Vermehrung der besser angepassten Genvarianten und zur Verringerung des Anteils der anderen, weniger gut angepassten Genvarianten. Allerdings kann eine solche Abweichung auch aufgrund zufälliger Verteilung von Genvarianten, zum Beispiel bei der Kolonisierung entlegener Gebiete bzw. bei einem Schrumpfen des Verbreitungsgebietes durch Aussterben, entstehen. Entsprechend wird eine funktionelle Erklärung mithilfe ökologischer/physiologischer Daten benötigt, um die Hypothese einer Selektion zu untermauern.

  


  
    


    Wie bei kaum einer anderen Wissenschaftsdisziplin wird die Arbeitsweise der Evolutionsbiologie missverstanden. Heutige Evolutionsbiologie ist keineswegs auf das Ansammeln von Beobachtungen beschränkt, die eine Evolution nahelegen. Im Gegenteil, Evolutionsbiologie beruht auf Arbeitshypothesen, die mithilfe empirischer Daten geprüft werden. Allerdings sind viele Vorgänge in der Evolution sehr langwierig und ihre Beobachtung übersteigt nicht nur die Länge eines Forscherdaseins, sondern meist der gesamten Menschheit. Somit können diese Vorgänge nur für wenige Ausnahmen in kontrollierten Laborexperimenten geprüft werden. Wie bei vielen anderen naturwissenschaftlichen Disziplinen werden entsprechend nur wenige Aspekte der Prozesse mit Laborexperimenten untersucht und die meisten Aspekte anhand von empirischen Beobachtungen untermauert. Die meisten Evolutionsstudien haben entsprechend den folgenden Aufbau: Im ersten Schritt wird eine Arbeitshypothese aufgrund voriger Studien aufgestellt. Darauf erfolgt im zweiten Schritt die Auswahl eines geeigneten Organismus bzw. mehrerer geeigneter Organismen und die Auswahl geeigneter Methoden zur Bestimmung von aussagekräftigen Variablen. Im dritten Schritt erfolgt die Aufnahme der Daten, und im vierten Schritt ihre Auswertung mit zumeist komplexen statistischen Verfahren. Die Ergebnisse erlauben entweder eine Bestätigung oder Widerlegung der Arbeitshypothese. Im fünften Schritt erfolgt die notwendige Fehleranalyse, um falsche Aussagen zu vermeiden. In den folgenden Kapiteln werden Beispiele für empirische Forschungsansätze zu den gegebenen Fragestellungen dargestellt. Diese Beispiele sollen Ihnen erlauben, eine Vorstellung der Forschungsweise der Evolutionsbiologie zu gewinnen.

    

  


  7.1.1 Arten, Artwandel und Entstehung von Arten


  Der Begriff der Art ist einer der wichtigsten und sogleich schwierigsten Begriffe in der Biologie. In seiner Bedeutung steht er keineswegs den Begriffen der DNA, Zelle, Nische oder Ökosystem nach. Als Art wird heute eine zeitlich und räumlich definierte Einheit von Individuen verstanden, die einen zeitlich definierten Anfang und Ende hat. In der Regel sind die Mitglieder dieser Einheit zu einer erfolgreichen sexuellen Reproduktion befähigt. Es handelt sich somit um räumlich und zeitlich definierte Fortpflanzungsgemeinschaften. Diese Bedingung wurde vor allem im biologischen Artkonzept bei Ernst Mayr (1904–2005) gefordert, liegt aber auch den meisten anderen derzeit akzeptierten Artkonzepten zugrunde. Unterschiede in der Definition einer Art sind vorwiegend im Bereich des Artbildungsprozesses sowie der Erkennung von Arten begründet. Der Prozess der Entstehung einer Art wird als Artbildung oder Speziation bezeichnet. Dabei werden vor allem zwei Mechanismen diskutiert (Abb. 7.2). Bei der allopatrischen Artbildung wird das Gebiet der Ursprungsart in zwei getrennte Gebiete geteilt, womit die Fortpflanzung von Individuen zwischen den beiden Gebieten verhindert wird. Durch Anhäufung von Mutationen bildet sich in jedem der beiden Gebiete je eine Tochterart heraus. Individuen dieser Tochterarten sind nicht mehr zur sexuellen Fortpflanzung miteinander befähigt. Kommen die Tochterarten durch Ausbreitung der Verbreitungsgebiete einer oder beider Tochterarten wieder zusammen, wird häufig eine Hybridzone (Hybridisierungsgürtel) ausgebildet. In dieser Zone werden beim Versuch einer sexuellen Fortpflanzung zwischen Mitgliedern der beiden Tochterarten Hybride gebildet. Die sympatrische Artbildung, der zweite Mechanismus, der derzeit häufig diskutiert wird, geht hingegen nicht von einer Auftrennung der Ursprungsart in zwei Gebiete aus. Hier entstehen die Tochterarten im selben Verbreitungsgebiet durch den Vorzug verschiedener Nischen. Die belegten Fälle für allopatrische Artbildung sind zahlreich, während sympatrische Artbildung einen noch stets umstrittenen Mechanismus darstellt.
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  Abb. 7.2 Die beiden Typen der Artbildung.


  In der heutigen Biologie werden Arten nicht als unwandelbare Einheiten akzeptiert, die aus einer einmaligen Schöpfung hervorgegangen sind. Wir gehen vielmehr von einem Wandel der existierenden Arten seit der Entstehung des Lebens aus. In diesem Zusammenhang ist vor allem das Konzept der Chronospezies von Bedeutung. Dieser Begriff wird vorwiegend in der Paläontologie verwendet. Man ordnet Fossilien verschiedenen Chronospezies zu, wenn sie entweder morphologisch deutlich unterschiedlich sind oder aber durch hinreichende Zeiträume getrennt sind. Wie das Beispiel des Chronospezies-Konzeptes zeigt, sind Artkonzepte vorwiegend eine Reflexion des Studiengegenstandes. So ist das biologische Artkonzept in der taxonomischen Forschung oft nicht anwendbar, da die notwendigen Kreuzungsexperimente meist aus Zeit- und Kostengründen nicht durchgeführt werden können, zum Teil auch wegen technisch derzeit nicht lösbaren Problemen, wie der kontrollierten Aufzucht von Organismen mit extremen Lebensansprüchen. In der Taxonomie, d. h. in der Tätigkeit der Arterkennung, geht man entsprechend bis heute von einem morphologisch-typologischen Artkonzept aus, dessen Ursprung bis auf John Ray (1627–1705) zurückgeht. Hierbei wird eine Art aufgrund der morphologischen Kontinuität ihrer Individuen erkannt bzw. Arttrennungen anhand von morphologischen Diskontinuitäten festgestellt. Diese Vorgehensweise kennzeichnet auch die neu aufkommende DNA-Taxonomie, bei der aufgrund kontinuierlicher Variationen in den Nucleotidsequenzen ausgewählter Abschnitte des Genoms zur Erkennung von Arten bzw. Diskontinuitäten zur Abgrenzung von Schwesterarten dienen. Der anhaltende Disput um den Artbegriff hat auch andere Wurzeln. So spiegelt sich hier auch bis heute der Konflikt in der Interpretation einer Art als ein Konstrukt des menschlichen Geistes oder aber als ein Individuum wider. Die Bildung neuer Arten erfolgt über längere Zeiträume, zumindest im Bezug auf die Zeitspanne eines menschlichen Lebens. Somit sind Arten, die sich derzeit bilden, durch Übergangszustände/Übergänge geprägt und nicht immer klare Grenzen zu erwarten.


  Anhand der Vielfalt der Artkonzepte überrascht es kaum, dass auch die Mechanismen der Artbildung bis heute große Aufmerksamkeit erhalten. Hierzu wurden und werden viele empirische Studien durchgeführt, die uns tiefe Einsichten in die Mechanismen der Artbildung ermöglichen. Ein wichtiger Prozess ist hierbei der Aufbau von Isolationsbarrieren. Dieser kann prä- oder postzygotisch sein. Bei einer präzygotischen Isolation kommt es nicht zur Ausbildung einer Zygote. Dies wird zum Beispiel durch ein geändertes Sexualverhalten der Geschlechtspartner wie durch Unterschiede im Balzverhalten bei Tieren möglich. Bei Blütenpflanzen (Angiospermen) kann dies zum Beispiel durch nicht überlappende Blütezeiten bzw. verschiedene Pollinatoren (Bestäuber) geschehen. Postzygotische Prozesse greifen hingegen erst nach der Befruchtung. Hier kommt es meist zum Abort der Zygote oder des jungen Embryos aufgrund von Problemen in der Mitose bzw. Meiose. Aufgrund von Problemen bei der Chromosomenpaarung im Laufe der Meiose werden meist keine funktionsfähigen Keimzellen ausgebildet. Dies führt zur Sterilität, die allerdings durch apomiktische Fortpflanzung umgangen werden kann. Postzygotische Isolationsbarrieren können somit das Ergebnis der Veränderung der Chromosomenzahl bzw. Chromosomenstruktur sein.


  
    


    In den meisten Studien werden Arten aufgrund ihrer morphologischen Variation, d. h. Kontinuität innerhalb einer Art und Diskontinuität zwischen Arten, erkannt. Dies kann zum Beispiel anhand von Unterschieden der Blütenfarbe geschehen. So unterscheiden sich Arten der Schwertliliengewächse in den Farben und Größenverhältnissen ihrer Kronblätter. Arten können auch aufgrund ihrer unterschiedlichen Verbreitung postuliert werden. Sommer- und Wintergoldhähnchen haben unterschiedliche Verbreitungsgebiete. Diese beiden Arten sind auch durch morphologische Unterschiede und Unterschiede in ihren Gesang zu erkennen. Im nächsten Schritt wird die Hypothese zweier Arten durch experimentelle Untersuchungen geprüft. Dies kann zum Beispiel durch Kreuzungsexperimente geschehen. Bei getrennten Arten sollten keine fruchtbaren F1-Generationen entstehen. Leider sind Kreuzungsexperimente zeitaufwendig und durch Probleme der Kultivierung und Haltung der Organismen in Laborbedingungen behindert. Entsprechend werden andere Methoden weit häufiger eingesetzt. Die Sequenzierung der DNA ausgewählter Genomabschnitte, zum Beispiel das mitochondriale CO1 bei Tieren, kann dazu dienen, die Arthypothese mit genetischer Diskontinuität zu untermauern. Die Sequenzierung mehrerer DNA-Regionen mit verschiedener Vererbung, zum Beispiel eine von nur einem Elternteil geerbte Plastidengenom-Region wie rbcL und die von beiden Eltern geerbten Gene wie adh1, können Hinweise auf Rekombination geben. Wenn die beiden Gene dasselbe Muster zeigen, d. h. zwei Cluster, die den beiden Arten entsprechen, ist die Arthypothese gestützt. Unterscheiden sich die Cluster allerdings in Bezug auf die Arthypothese, dann ist diese zurückgewiesen. Allerdings müssen hier auch andere Prozesse wie Selektion oder Hybridisierung beachtet werden, da diese die genetischen Muster beeinflussen können.

    

  


  
    


    Selektion: Vorteil von Individuen mit einem bestimmten genetischen Blueprint (Genotyp), der zu einem erhöhten Fortpflanzungserfolg (Fitness) führt.


    Variation (natürliche): Veränderung der Organismen bzw. Unterschiedlichkeit der Individuen einer Art. Natürliche Variation kann sowohl den Genotyp als auch den Phänotyp beteffen. Die Variation des Genotyps beruht auf Mutationen und Rekombination, die Variation des Phänotyps beruht auf Veränderungen im Genotyp sowie epigenetischen Prozessen und dem Einfluss von Umweltfaktoren auf die Entwicklung.


    Isolation (Reproduktionsschranke): Trennung, die einen Genaustausch zwischen Individuen/Populationen einer Art oder nahe verwandter Arten verhindert oder zumindest sehr stark einschränkt.


    
      	präzygotische Mechanismen: behindern die Fertilisation. Es kann sich dabei um geographische Trennung, getrennte Nischen (ökologische Trennung), unterschiedlichen Bau der Sexualorgane (mechanische Trennung), fehlende Synchronität der sexuellen Reife oder inkompatibles Sexualverhalten (ethologisch) halten.


      	postzygotische Mechanismen: greifen, wenn es zur Ausbildung einer Zygote kam, aber die Entwicklung eines normalen Embryos verhindert ist. Es kann sich dabei zum Beispiel um Veränderungen der Chromosomenzahl oder -struktur handeln, sodass die Mitose gestört ist. Postzygotische Mechanismen reichen von Sterilität, Unterlegenheit, bis hin zu erhöhter Sterblichkeit der Hybride.

    


    Artbildung (Speziation): Der Vorgang neuer Artbildungen durch die Ausbildung einer Reproduktionsschranke zwischen zwei Linien eines gemeinsamen Vorfahrens. In der Kladistik wird dieser Prozess auch als Kladogenese bezeichnet. Zwei Hauptmodelle der Artbildung.


    
      	allopatrische Artbildung: Es kommt zu einer räumlichen Trennung der Populationen einer Art durch die Entstehung einer geographischen Barriere (präzygotische Isolation). In den getrennten Populationen kommt es zur Anhäufung von Mutationen, die zu einer postzygotischen Isolation führen.


      	sympatrische Artbildung: Es kommt nicht zu einer geographischen Trennung, sondern die Isolation entsteht zwischen Individuen und Populationen, die im gleichen Gebiet vorkommen.

    

    

  


  7.2 Hierarchien der Evolution: Von Mikro- und Makroevolution


  
    


    Die Art ist das zentrale Konzept in der Evolutionsbiologie. Veränderungen in der Umwelt führen zu Anpassungen der Arten, wobei neue Arten entstehen, bestehende Arten erhalten bleiben oder aber diese aussterben können. Für ein Verständnis der Evolution müssen die Veränderungen innerhalb einer Art im Laufe ihrer Geschichte studiert werden sowie die Veränderungen der Stammeslinien in ihrer Geschichte. Dabei müssen sowohl die Veränderungen des Genoms, der Entwicklungsbiologie, des Phänotyps und der Umwelt in Betracht gezogen werden. Jede bleibende Veränderung ist im Genotyp codiert, der die Grundlage der Ausbildung des Phänotyps in der Entwicklung darstellt. Der Fortpflanzungserfolg des Phänotyps hängt von den Bedingungen der Umwelt ab. Zugleich bedingt er die Häufigkeit des Genotyps in der nächsten Generation.

    

  


  Wie im Zusammenhang mit Selektion (Siehe hier) erwähnt, spielen Vorgänge auf der Ebene der Population eine zentrale Rolle in der Evolution. Diese Vorgänge werden mit den Methoden der Populationsgenetik studiert. Allerdings wäre eine Evolutionsbiologie, die nur Populationen studiert, unzureichend. Entsprechend beschäftigen sich andere Arbeitsrichtungen mit Evolutionsprozessen auf höheren hierarchischen Ebenen. Dies wird meist mit der Unterscheidung in Mikro- und Makroevolution zum Ausdruck gebracht (Abb. 7.3). Mikroevolution sind die Vorgänge innerhalb der Art oder auf der Ebene von sehr eng verwandten Arten. Hier werden vor allem die Arbeitsmethoden der Populationsgenetik angewandt. Als Makroevolution verstehen wir die Vorgänge zwischen Arten, Gattungen, Familien etc. bzw. monophyletischen Linien. Die bevorzugten Arbeitswerkzeuge zum Studium der Makroevolution werden von der Phylogenetik zur Verfügung gestellt, da es sich hier vorwiegend um Mechanismen der Phylogenese handelt. Die Schnittstelle zwischen diesen beiden hierarchischen Ebenen stellt wiederum die Art dar. Makroevolutionäre Studien behandeln monophyletische Linien, die aufgrund ihrer Entstehung hierarchische genetische Beziehungen zeigen, d. h. sie rekonstruieren die Phylogenie. Mikroevolutionäre Studien befassen sich hingegen mit nicht hierarchischen genetischen Beziehungen zwischen Individuen einer Art, die sich meist sexuell vermehren, d. h. sie rekonstruieren die Tokogenie. Gefundene genetische Gruppierungen beruhen auf Gemeinsamkeiten und setzen keine Monophylie voraus. Sie können entsprechend auch als phenetische Einheiten bezeichnet werden.
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  Abb. 7.3 Makro- und Mikroevolution und die Bedeutung der Art an der Schnittstelle zwischen diesen beiden Ebenen.


  Makroevolutionäre Prozesse führen entweder zur Konservierung einer monophyletischen Linie über lange Zeiträume (wir sprechen dann von Stasis), zu ihrem Aussterben (Extinktion) oder zur Ausbildung zweier Tochterarten durch Speziation (Kladogenese). Das Zusammenspiel von Extinktion und Speziation bestimmt die Diversität einer Linie in der Zeit. Dies kann mithilfe der Diversifikationsrate, d. h. Zahl der Tochterlinien pro Zeiteinheit, dargestellt werden. Diese ist eine Kombination der Artbildungsrate, d. h. Bildung neuer Arten pro Zeiteinheit, und der Aussterberate, d. h. Aussterben von Arten pro Zeiteinheit. Die Arbeitsweisen und Theorien zur Kladogenese/Phylogenese sind im Kap. 8 eingehend dargestellt. Die Anhäufung von Diversität einer Linie kann das Produkt vereinzelter Kladogenese- bzw. Aussterbeereignisse in der Zeitachse sein oder aber durch kurzzeitige Vergrößerung der Diversifikationsrate geschehen. Letztere Ereignisse nennen wir adaptive Radiationen (s. u.), in denen meist mehrere Kladogeneseereignisse in einem sehr kurzen Zeitraum geschehen. Danach folgt meist eine Stagnation (Stasis). In phylogenetischen Studien werden die Ereignisse meist als nur unzureichend aufzulösende Polytomien erkannt.


  Mikroevolutionäre Prozesse sind weniger klar zu fassen. Auch hier kann es zu einer Stasis kommen. Diese kann mit stabilisierender Selektion verbunden sein, während gerichtete Selektion zur Ausbildung von Entwicklungstrends in einer Art führt. Disruptive Selektion kann im Zusammenhang mit der Auftrennung einer Art stehen und spielt wohl eine Rolle in sympatrischen Artbildungsvorgängen. Im Prozess der allopatrischen Evolution ist Selektion hingegen nicht notwendigerweise direkt involviert. Die Veränderungen innerhalb einer Art in der Zeit nennen wir Anagenese und stellen sie der Kladogenese, der Aufspaltung von Arten, gegenüber.


  Nicht alle innerartlichen Veränderungen sind notwendigerweise ein Resultat natürlicher Selektion. Die Evolution kann hier auch durch stochastische Vorgänge beeinflusst werden. Dieser Vorgang wird allgemein als Genetic Drift bezeichnet. Hierbei kommt es zur Ausbildung einer geographischen Verteilung von Genvarianten (Allele), bei der zufällig die Häufigkeit an Varianten in geographisch isolierten Populationen zu- bzw. abnimmt. Manche Allele können in isolierten Populationen völlig fehlen. Diese Unterschiede in der Häufigkeit der Allele sind nicht durch unterschiedliche Selektionsprozesse bedingt, sondern entstehen als Produkt der geographischen Distanz, die eine Panmixis, d. h. die uneingeschränkte Reproduktion zwischen allen Mitgliedern einer Art, einschränkt. Solche diskontinuierlichen Verteilungen entstehen meist bei Ausbreitungsprozessen, da die genetische Variation in dem neu besiedelten Gebiet von der Zahl der dort siedelnden Individuen abhängt. Die neu gegründeten Populationen haben nur eine Teilmenge der gesamten genetischen Vielfalt der Art. Wir sprechen auch von einem Gründereffekt, da die genetische Vielfalt der ersten Kolonisatoren die Diversität der Tochterkolonien überproportional beeinflusst. Je größer die Distanz zwischen Ursprungsgebiet und neu besiedeltem Gebiet, um so stärker kann dieser Gründereffekt und die Einschränkung der Panmixis sein. Die reduzierte Zahl von genetischen Varianten kann zu einer Beschleunigung der Durchsetzung neuer Varianten in diesen Populationen führen.


  
    Eine Besonderheit stellen adaptive Radiationen dar. Bei diesen Vorgängen kommt es nicht nur zu einer Aufsplitterung in zwei Tochterlinien wie bei der Kladogenese, sondern zu einer Aufspaltung in mehrere Arten in einem kurzen Zeitraum. Adaptive Radiationen können als eine Anhäufung von kladogenen Vorgängen in einem kurzen Zeitraum angesehen werden, wobei diese Vorgänge überlappen. In einem phylogenetischen Baum, der mithilfe von DNA-Sequenzen erstellt wird, sind adaptive Radiationen kaum oder gar nicht aufgelöst und erscheinen als Polytomien. Das ist dadurch bedingt, dass die Zeitspanne zwischen den Kladogenesen für eine Akkumulation von Substitutionsereignissen unzureichend ist. Zudem treten häufig plesiomorphe Polymorphien auf, die zu Konflikten in der phylogenetischen Analyse führen. Die Radiationen können adaptive Aspekte haben, wobei die Tochterarten verschiedene ökologische Anpassungen zeigen. Adaptive Radiationen sind besonders häufig für ozeanische Inseln belegt, da die geographische Isolation als eine Art Filter wirkt und das Ankommen neuer Arten stark reduziert. Dies reduziert die Konkurrenz und ermöglicht es den Neuankömmlingen, Habitate zu besiedeln, die in ihrem Ursprungsgebiet durch andere Arten besetzt sind. Das klassische Beispiel für eine adaptive Radiation sind die Darwinfinken auf den Galapagosinseln (Abb. 7.4). Diese Finken erreichten wohl nur einmal die sehr isolierten Galapagosinseln und fanden dort eine Reihe von Lebensräumen vor, die ihnen eine erfolgreiche Vermehrung erlaubten. Dabei haben sich Tochterarten ausgebildet, die sich in der Größe, dem Verhalten und vor allem der Struktur des Schnabels unterscheiden. Diese Arten nutzen verschiedene Nahrungsquellen wie Insekten und Samen. Die Schnabelstruktur hat sich dabei an die Unterschiede der Nahrung angepasst. Ein weiteres berühmtes und gut untersuchtes Beispiel für adaptive Radiationen sind die Buntbarsche der ostafrikanischen Seen. Nicht alle organismischen Radiationen sind notwendigerweise adaptiv und entsprechend bevorzugen einige Kollegen den Ausdruck rapid Radiations, um den sprunghaften Anstieg der Artenzahl zu unterstreichen.
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    Abb. 7.4 Die Darwinfinken der Galapagosinseln sind das meistgenannte Beispiel für adaptive Radiationen. Diese Finken gingen aus einem gemeinsamen Vorfahren hervor, der die geographisch sehr isolierten Galapagosinseln von Südamerika kommend erreichte. Dort bildete sich eine Reihe neuer Arten aus, die sich in Körpergröße und Schnabelformen deutlich unterscheiden. Die Abbildung zeigt die unterschiedlichen Schnabelformen, die eine Anpassung an unterschiedliche Nahrung darstellen. Es handelt sich somit um eine adaptive Radiation, da die Finken sich an unterschiedliche Habitate anpassten.

  


  
    


    Die Hypothese einer adaptiven Radiation der Pflanzengattung Echium (Natternkopf, Boraginaceae) in Macaronesien, d. h. Kanaren, Madeira, Kap Verde-Inseln, Azoren, wurde in einer Studie untersucht. Die Hypothese war begründet in der Vielzahl an Echium-Arten, die endemisch auf diesen Inseln sind: etwa 17 Arten auf den Kanaren, 2 Arten auf Madeira und 2 Arten auf den Kap Verde-Inseln. Zudem kommt es bei diesen Arten zur Ausbildung von holzigen Formen, die bei den Echium-Arten im kontinentalen Eurasien sowie Nordafrika fehlen. Die Ausbildung von Inselgehölzen bei Angiospermen, die in ihren kontinentalen Ursprungsgebieten Kräuter oder Stauden sind, ist für mehrere Gattungen auf den Kanaren und Hawaii nachgewiesen worden. Für Echium wurde mithilfe von DNA-Sequenzen gezeigt, dass alle Echium-Arten in Macaronesien einen gemeinsamen Vorfahren haben, d. h. die Linie ist monophyletisch. Der Vorfahr kolonisierte wahrscheinlich zunächst die Kanaren. Diese Kolonisation ermöglichte der Linie die Anpassung an Lebensräume, die dieser Gattung im kontinentalen Bereich nicht zugänglich sind. In der Folge differenzierten sich neue Arten in einem relativ kurzen Zeitraum. Die schnelle Aufspaltung konnte dadurch belegt werden, dass die genetische Differenzierung in neutralen DNA-Sequenzen sehr gering ist, gerade im Vergleich zur genetischen Differenzierung von morphologisch uniformen Echium-Arten im mediterranen Europa.

    

  


  7.2.1 Entfaltung und Veränderung des Phänotyps


  Als Phänotyp bezeichnen wir die äußere Erscheinung eines Organismus. Die vergleichende Beschreibung dieser Erscheinung wird von der Disziplin der Morphologie gewährleistet. Den inneren Aufbau des Organismus beschreibt die Anatomie, bzw. im Bezug auf Gewebe die Histologie und im Bezug auf die Zelle die Cytologie. Der Begriff vergleichende Morphologie wird meist auch als Überbegriff für diese Disziplinen gebraucht. Die Erscheinungsform des Organismus ist von großer Bedeutung für die Evolutionsbiologie, denn die Selektion wirkt meist auf der hierarchischen Ebene des Phänotyps, da das Zusammenspiel der Teile des Organismus seine Lebenstüchtigkeit bzw. seinen Reproduktionserfolg bestimmt. Die vergleichende Morphologie lieferte von Anbeginn an einige der wichtigsten Hinweise zur Evolutionstheorie. So können Ähnlichkeiten phänotypischer Strukturen entweder auf Homologien, Konvergenzen oder Analogien beruhen. Als Analogien bezeichnen wir Strukturen mit gemeinsamen Funktionen aber unterschiedlicher Struktur und Herkunft. So dienen die Flügel von Insekten und Vögeln als Flugorgane, sie sind aber unabhängig voneinander entstanden. Die Flügel der Vögel sind die umgeformten vorderen Extremitäten eines Tetrapoden, während die Flügel der Insekten aus den Segmenten des Thorax oder den Beinanhängen hervorgehen. Als homolog bezeichnen wir Strukturen, deren Ähnlichkeit in einem gemeinsamen Vorfahren begründet ist. Homologe Strukturen können, müssen aber nicht funktionell gleichartig sein. So sind die Extremitäten der Tetrapoden homolog, obwohl sie in Form von Beinen, Flügeln oder Flossen vorliegen können. Zur Feststellung der Homologie werden häufig die Homologie- Kriterien angewandt. Dabei handelt es sich um drei Hauptkriterien: (1) Kriterium der Lage, (2) Kriterium der speziellen Qualität, d. h. Übereinstimmung in Merkmalen und (3) Stetigkeit bzw. Kontinuität in der Evolution. Die Entscheidung über eine falsche oder wahre Homologiehypothese wird stets nur durch eine phylogenetische Prüfung fallen (Siehe hier).


  Als Konvergenz bezeichnen wir ähnliche Strukturen, die als Anpassung an ähnliche Umweltbedingungen in verwandten Organismen auftreten, obwohl die Veränderungen der ursprünglichen Strukturen unabhängig geschahen. Konvergente Strukturen stehen somit zwischen Analogien und Homologien. So kann die Ausbildung von Flughäuten bei gleitenden Beuteltieren und Nagetieren als Konvergenz angesehen werden. Diese Strukturen haben eine gemeinsame Funktion und gehen aus Strukturen hervor, die sowohl in ihrer Entwicklungsbiologie als auch in ihrer Lage sehr ähnlich sind. Allerdings sind die Strukturen unabhängig in der Evolution dieser Säugetiere entstanden und somit nicht homolog.


  In diesem Zusammenhang sollte der Begriff der Adaptation (Anpassung) näher beleuchtet werden. Im Laufe der Evolution einer Linie werden bestimmte Merkmale ausgebildet, die eine Vermehrung in einer ökologischen Nische bzw. einem Habitat ermöglichen. Die physiologischen Leistungen dieser Anpassungen werden als selektioniert angesehen, da sie die Vermehrungsfähigkeit und damit Fitness der Organismen in diesem Lebensraum erhöhen. Diese Anpassungen können entweder die direkte Antwort auf einen aktuellen Selektionsdruck sein, oder sie stellen eine Anpassung an das Überleben in einem früheren Lebensraum dar, welche die Kolonisation eines neuen Lebensraumes ermöglicht. Diese Voranpassungen nennen wir Präadaptationen. Einige Autoren haben argumentiert, dass Präadaptationen sehr häufig sind. Bei der Diskussion der Fitness eines Organismus ist zu beachten, dass stets die Fitness des gesamten Organismus und nicht die Fitness einer einzelnen Struktur entscheidend ist. Ein optimal angepasstes Organ ist zum Untergang verbannt, wenn es in einem Organismus erscheint, dessen andere Organe seine Fitness zu sehr schwächen. Entsprechend sind Hypothesen, die von der optimalen Anpassung einer einzelnen Struktur ausgehen, unzureichende Arbeitshypothesen, da stets der gesamte Organismus im Mittelpunkt stehen muss. Die Tatsache, dass nicht alles in einem Organismus optimal angepasst sein muss, kann zur Ausbildung von Atavismen (Rückschlägen) führen. Hierbei treten Merkmale wieder auf, die phylogenetisch ursprünglich sind, aber kaum oder keine Funktion mehr ausüben. So haben Wale rudimentäre Hinterextremitäten.


  Bis heute ist der Prozess der Ausbildung neuer Strukturen unzureichend verstanden. Gradualistische Szenarien gehen von einem kontinuierlichen Wandel einer ursprünglichen Struktur in eine neue Form aus (Abb. 7.5). Das heißt, die Fitness wird nur allmählich verändert. In gradualistischen Modellen setzen sich positive Mutationen langsam aber stetig im Genpool durch. Saltationistische Szenarien gehen dagegen von sprunghaften Veränderungen im Genbestand einer Art aus. Dabei führen Mutationen zum abrupten Wandel von Strukturen. Solche Nachkommen werden auch als „Hopeful Monsters“ bezeichnet. Ihr Einfluss auf den Genpool, d. h. die genetische Variation einer Art, ist fraglich, da sowohl ihr Überleben als auch ihre Vermehrung problematisch sein können. Neuere Erkenntnisse in der Evolutionsbiologie werden wohl zu neuen, besseren Szenarien führen, die den Konflikt zwischen Gradualisten und Saltationisten überwinden. In diesem Zusammenhang sollte auch das Konzept des Non-Missing-Links bzw. Missing-Links kurz erwähnt sein. Bei einem Missing-Link handelt es sich um eine Übergangsform (Zwischenform), die in einer Entwicklungsreihe, d. h. Rekonstruktion zur Veränderung der Merkmale in der Evolution einer Linie, postuliert wird, aber weder bei rezenten noch bei ausgestorbenen Arten beobachtet wurde. Wenn dieses Zwischenglied entdeckt wird, so wird es zu einem Non-Missing-Link. Ein solches Non-Missing-Link stellt der Urvogel Archaeopteryx dar. Er besitzt Merkmale der Dinosaurier sowie Merkmale der Vögel. Diese Vermischung plesiomorpher Reptilienmerkmale und apomorpher Vogelmerkmale ermöglicht eine Analyse der Merkmalsevolution, welche letztlich zur Ausbildung der Vögel führte.
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  Abb. 7.5 Unterscheidung von gradualistischen und saltationistischen Modellen der Evolution von Phänotypen.


  Die vergleichende Morphologie führte zur Formulierung einer Reihe von Regeln, die dazu dienen, die Evolution des Phänotyps fassen zu können. So besagt die Bergmannsche Größenregel, dass bei Vögeln und Säugern die Artgenossen bzw. Schwesterarten in kühleren Klimaten im Vergleich zu ihren Verwandten in wärmeren Klimaten größere Körper besitzen. Dies führt zu einer Optimierung des Wärmehaushalts für kältere Klimate, da der Beitrag der Körpermasse im Verhältnis Körpermasse/Körperoberfläche steigt. Eine weitere Regel von Bedeutung wurde als Dollosche Regel bekannt. Diese sagt eine Unumkehrbarkeit der Evolution voraus. Eine im Laufe der Evolution verlorene Struktur kann nach der Dolloschen Regel nicht neu gebildet werden. Entsprechend muss eine andere funktionelle Struktur, Analogie, diese Funktion übernehmen, wenn sie benötigt wird. So haben beim Landgang die Tetrapoden ihre Kiemen verloren. Bei der Wiederbesiedlung aquatischer Lebensräume durch Landtetrapoden wie Reptilien und Säuger kann es nicht zur Wiederausbildung von Kiemen kommen. Allerdings muss die Dollosche Regel mit großer Vorsicht angewandt werden, da Entwicklungsprogramme wohl durchaus für einige Zeit in der Evolution einer Linie erhalten bleiben können. So haben neuere Studien zur Evolution der Flügel bei Stabheuschrecken die Dollosche Regel in Frage gestellt.


  
    


    Die Gültigkeit der Dolloschen Regel bei Stabheuschrecken wurde mit dem folgenden experimentellen Aufbau geprüft. Die Phylogenie der Stabheuschrecken wurde mithilfe der Variation von DNA-Sequenzen rekonstruiert. Die ausgewählten Regionen des Genoms sind nicht direkt mit der Ausbildung von Flügeln verbunden. Somit ist eine Unabhängigkeit der Rekonstruktion gewahrt. Die einzige Verbindung liegt in der gemeinsamen Phylogenie des Genoms. Im nächsten Schritt wurde die Ausbildung von Flügeln bei den geschlechtlichen Stadien anhand mehrerer Belege pro Art geprüft. Dabei zeigte sich, dass die Ausbildung bzw. das Fehlen von Flügeln konstant für Arten ist. Das Vorkommen von Flügeln bzw. flügellosen sexuellen Individuen wurde dann mithilfe von Methoden zur Rekonstruktion von Merkmalen auf den Baum aufgetragen. Zusätzlich wurden die Merkmalszustände der gemeinsamen Vorfahren untersucht. Es zeigte sich, dass Flügel mehrmals verloren bzw. neu erfunden wurden.

    

  


  7.2.2 Entfaltung und Veränderung des Genotyps


  Der Genotyp beruht auf der direkt vererbten DNA, und Veränderungen des Genotyps durch Mutationen stellen die Grundlage der Variation der Arten dar ([image: Image Missing]Genetik). Allen Genomen ist gemeinsam, dass verschiedene Ebenen ihrer Evolution unterschieden werden müssen. Die Evolution der Genome beruht auf zufällig auftretenden Mutationen, die vererbt werden. Die Mutationen können auf der Ebene der DNA-Sequenzen erfolgen oder auf der komplexeren Ebene des Genoms.


  Die Evolution der DNA-Sequenzen umfasst zum einen Substitutionen, d.h. Ersatz von Nucleotiden durch andere. Hierbei unterscheiden wir Transitionen und Transversionen. Bei Transitionen sind Pyrimidine bzw. Purine ausgetauscht ([image: Equation Missing]), während bei Transversionen Pyrimidine mit Purinen bzw. Purine mit Pyrimidinen ausgetauscht werden ([image: Equation Missing]). Bei codierenden Regionen der DNA müssen wir zudem zwischen nicht synonymen und synonymen Substitutionen unterscheiden. Letztere sind das Resultat der Degeneration des genetischen Codes. Da es mehr Codonkombinationen gibt als Aminosäuren, die codiert werden, ergibt sich, dass viele Substitutionen auf der dritten Position des Codons keine Veränderung im codierten Protein zur Folge haben. Solche synonymen Substitutionen sind also neutral, d. h. sie unterliegen keinem direkten Selektionsdruck. Weitere Veränderungen auf der Sequenzebene sind Deletionen (Auslassungen) und Insertionen (Einschübe) von Nucleotiden bzw. Gruppen von Nucleotiden. Deletionen und Insertionen werden im Allgemeinen als Insertionen zusammengefasst. Bei codierenden Regionen können diese zu einer Veränderung des Leserahmens (Frameshift) und somit zu einer abrupten Veränderung des Proteins führen. Eher selten auftretende Mutationen sind Inversionen, bei denen ein Teil der Sequenz in umgekehrter Reihenfolge erscheint. Auf der Ebene der Genomevolution kann es ebenfalls zu Deletionen, Insertionen und Inversionen kommen. Hierbei sind dann allerdings nicht einzelne Sequenzen, sondern ganze Regionen des Genoms, z. B. Teile eines Chromosoms, betroffen. Bei Veränderungen auf der Ebene des Genoms kann es sich allerdings auch um die Vermehrung des ganzen Genoms handeln. Wir sprechen dann von einer Genomduplikation oder allgemeiner Polyploidisierung (Abb. 7.6). Der Begriff Polyploidie bezieht sich streng genommen auf die Multiplikation der Chromosomenzahl. Er wird allerdings heute auch auf die Gesamtmenge der DNA des Zellkerns bezogen. Wenn nicht alle Chromosomen vermehrt werden, sprechen wir von einer Aneuploidie. Ploidie spielt sowohl für die Ontogenese, die somatische Ploidie bei Zelldifferenzierungen, als auch in der Phylogenese eine Rolle. Allerdings haben sich in den letzten Jahren die Hinweise gehäuft, dass Gesamtgenom-Vermehrungen in der Evolution weit verbreitet sind und entscheidend zur Bildung neuer Linien beitragen können. Dies liegt darin begründet, dass die Duplikation/Multiplikation eines Gens zur Bildung von Genfamilien führt. Diese können in ihrer Funktion konserviert sein oder aber neue Funktionen übernehmen. Wir treffen also bei der Genduplikation auf einen Mechanismus, der neue Genfunktionen bereitstellen kann. Diese werden dann im Laufe der Evolution durch Selektion konserviert.
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  Abb. 7.6 Die zwei Typen der Entstehung von polyploiden Genomen. Bei Autopolyploiden wurde das Genom der gleichen Art verdoppelt, während Allotetraploide aus einer Kreuzung zwischen Individuen zweier unterschiedlicher Arten entstehen. Das Oval zeigt die meist uniparentale Vererbung der Organellen (Plastiden, Mitochondrien) an.


  Genduplikationen führen allerdings auch zu einem Homologie-Problem. Paraloge Genkopien sind die Folge von Genduplikationen in einer Zelle, während orthologe Genkopien homolog zwischen Taxa mit einem gemeinsamen Ursprung sind (Abb. 7.7).
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  Abb. 7.7 Orthologe und paraloge Genkopien.


  Im Bereich der molekularen Evolution müssen wir zwischen der Phylogenie eines Gens und der Phylogenie einer Art unterscheiden. Wir sprechen zumeist von Gene-trees (Genbäumen) versus Species-trees (Artbäumen). Die Aufspaltung eines Gens in zwei Kopien kann im gleichen Zeitraum stattfinden wie die Artaufspaltung. In diesem Falle sind beide kongruent. Allerdings kann die Aufspaltung des Genbaums auch einige Zeit vor oder erst nach der Artaufspaltung geschehen. In beiden Fällen kommt es zu Inkongruenzen (Abweichungen) zwischen Gen- und Artbäumen. Die Abweichungen des Genbaums erscheinen meist als plesiomorphe oder homoplastische Mutationen. Es ist entsprechend von großer Bedeutung, dass Daten zu mehreren Genen und mehreren Individuen pro Art gesammelt werden, wenn Fragen zur Artbildung untersucht werden.


  
    Die Evolution eines Gens in der Entfaltung einer Linie mit drei Arten A, B und C ist in Abb. 7.8 dargestellt. A ist die Schwesterart zu B, während C die Schwesterart zum gemeinsamen Vorfahren der Arten A und B ist. Die Darstellung umfasst 2 Kladogeneseereignisse, d. h. die Aufspaltung von A und B bzw. die Aufspaltung von C und dem Vorfahren von A und B. Dazu kommen die Anagenesephasen, in der sich eine Art verändert. Die orangenen Punkte entsprechen den Varianten eines Gens zu einem bestimmten Zeitpunkt im Laufe der Evolution. Die Verbindungslinien zeichnen die Vererbung der Varianten nach. Drei Beispiele sind hervorgehoben (blau, grün, rot). Die blaue Linie trennt sich von der rot-grünen Linie kurz vor der Aufspaltung in C und dem Vorfahren von A und B ab und kommt anschließend nur in der Art C vor. Der gemeinsame Vorfahr von A und B hat ursprünglich die rot-grüne Linie, die sich aufgrund einer Mutation im Laufe der Anagenese dieser Art in die rote und grüne Variante aufspaltet. Dieser Polymorphismus ist dieser Art gemeinsam. Im Laufe der Aufspaltung von A und B kommt es zu einer Verteilung der beiden Kopien, wobei die rote Linie nur in A vorkommt und die grüne Linie nur in B. Die rote Kopie erscheint somit als eine Apomorphie von A bzw. die grüne Kopie als eine Apomorphie von B, obwohl sie beide einen Polymorphismus des gemeinsamen Vorfahren darstellen. Das Beispiel illustriert, dass Mutationen häufig im gemeinsamen Vorfahren angehäuft werden und dann bei der Artbildung entmischen.
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  Abb. 7.8 Rekonstruktion der Evolution eines Gens in drei verwandten Arten und ihren gemeinsamen Vorfahren.


  
    


    In den letzten Jahren wurden große Fortschritte in unserem Verständnis der Veränderungen der Genomgröße in der Evolution erreicht. Dies wurde durch die Kombination verschiedener Methoden ermöglicht. Eine zentrale Rolle spielt die Bestimmung der Größe des Genoms einer Zelle, des sogenannten C-Werts. Dieser Wert bezieht sich auf die Menge der DNA im haploiden Kern eines Eukaryoten. Dieser Wert variiert sehr stark. Die Größe des Genoms ist weder direkt mit der Komplexität des Phänotyps noch mit der Anzahl an Genen korreliert. Wir sprechen deshalb vom C-Wert-Paradox, das erst durch die Entdeckung der Bedeutung von nicht-codierender DNA erklärt werden konnte. Die Bestimmung des C-Werts erfolgt meist mithilfe von fluorimetrischen Messverfahren, bei der die DNA mit Fluoreszenzfarbstoffen gefärbt und die Menge des fluoreszierenden Lichtes zur Bestimmung der DNA-Menge verwendet wird. Die Bestimmung des C-Werts verschiedener Arten von Kreuzblütlern (Brassicaceae) unter Beachtung ihrer Phylogenie zeigte, dass die bis zu 16,2fache Variation der Genomgrößen wohl das Produkt eines neutralen Prozesses oder schwacher Selektion ist. Deutliche Anstiege des C-Werts konnten nur in wenigen Linien nachgewiesen werden, während die Mehrheit der Linien entweder Konstanz der Genomgröße, überlange Perioden oder sogar eine Reduktion des C-Werts zeigten.

    

  


  7.2.3 Integration von Evolution und Entwicklungsbiologie


  Der Genotyp stellt den vererbten Teil dar, allerdings wirkt die Selektion selten direkt auf den Genotyp, sondern stellt eine Auswahl unter Phänotypen dar. Die Übersetzung der im Genotyp gespeicherten Information in den Phänotyp findet im Rahmen der Entwicklung eines Individuums, also der Ontogenese, statt. Entsprechend war die Entwicklungsbiologie stets von großem Interesse für die Evolutionsbiologie. Zu Missverständnissen führte auch die Rekapitulationshypothese (Biogenetische Grundregel), die Ernst Haeckel favorisierte. Diese besagt, dass die Ontogenese (Entwicklungsbiologie) die Phylogenese (Stammesgeschichte) nachvollzieht (Abb. 7.9). Diese Hypothese beruhte auf der Beobachtung, dass sich frühe Embryonalstadien bei höheren Tieren oft gleichen und die Unterschiede erst in späteren Entwicklungsstadien ausgeprägt werden. Die Rekapitulationshypothese ist allerdings weitgehend verworfen worden, da Veränderungen im Entwicklungsablauf nicht notwendigerweise auf die letzten Schritte in der Embryonalentwicklung beschränkt bleiben.
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  Abb. 7.9 Ähnlichkeit von Entwicklungsstadien in der Embryogenese der Wirbeltiere. Die obere Reihe stellt die jüngsten Embryonen dar, während die untere Reihe die am meisten entwickelten Embryonen zeigt. Für Fische und Amphibien sind je drei Stadien gezeigt, für Reptilien, Vögel und Menschen vier Stadien. Die Fische sind phylogenetisch die Schwestergruppe zu den vier übrigen Linien, die einen gemeinsamen Vorfahren haben, dem es gelang das Land zu erobern. Die Amphibien sind wiederum die Schwesterngruppe zu den übrigen drei Linien. Der Embryo des Menschen ist ein Beispiel für Säugetiere.


  In den letzten Jahren erlebte die Verbindung der Evolutions- und Entwicklungsbiologie eine Wiederauferstehung in Form von Evo-Devo-Studien, die den Fortschritten der molekularen Entwicklungsbiologie Rechnung trägt.


  Veränderungen im Ablauf der Individualentwicklung führen zumeist zu heterochronen Mutationen, der sogenannten Heterochronie. Dabei handelt es sich um Verschiebungen im Ablauf der Bildung von Strukturen, z. B. durch Ausfall oder Einschub eines Schrittes oder mehrerer Schritte oder durch eine verschobene Abfolge der Entwicklungsschritte. Aufgrund der Veränderungen des Phänotyps werden heterochrone Mutationen in eine Reihe von Typen eingeteilt. Progenesis führt zur Ausbildung von sexuellen Stadien zu einem früheren Zeitpunkt der Individualentwicklung als Folge einer Verkürzung von Entwicklungsstadien. Bei einer Neotenie führt die Verzögerung der somatischen Entwicklung zu einem zeitlich verfrühten Auftreten von sexuellen Merkmalen. Von einer Hypermorphosis sprechen wir bei einer verzögerten Reife und einer längeren Wachstumsphase. Eine Beschleunigung der Entwicklung kann ebenfalls zu einer verzögerten Reife führen. Reduziertes bzw. beschleunigtes Wachstum führt zu proportionellen Zwerg- bzw. Riesenformen. Die Zuordnung zu diesen Formen der Heterochronie erfolgt durch ein eingehendes vergleichendes Studium der Entwicklungsprozesse zweier Organismen. Das berühmteste Beispiel für Neotenie stellt der Höhlenmolch Axolotl dar. Bei diesem treten die sexuellen Organe schon in frühen Entwicklungsstadien auf, die an Kiemen tragende Larvenstadien unserer Molche erinnern. Im Falle des Axolotls ist dies das Produkt einer verzögerten somatischen Entwicklung in Anpassung an das Leben in Höhlen.


  In den letzten Jahren erlebte die Entwicklungsbiologie eine Revolution, da molekularbiologische Methoden nun erlauben, die Mechanismen der Entwicklung eingehender als je zuvor zu studieren. Dabei spielte die Entdeckung von Regulationselementen, insbesondere der Transkriptionsfaktoren eine entscheidende Rolle. Die Entdeckung des „genetic toolkits“ trug entscheidend zur Ausbildung des Evo-Devo-Konzeptes bei. Die bestuntersuchten Beispiele für diese genetischen Werkzeuge sind die Homeobox-Gene, die für die Ausbildung der Segmente in mehrzelligen Tieren verantwortlich sind, sowie eine bestimmte Gruppe der MADS-Box-Gene, deren Funktion die Kontrolle der Ausbildung von Blütenorganen ist. Die Vermehrung und Differenzierung der Werkzeuge, d. h. der Genkopien dieser Transkriptionsfaktoren, ist von großer Bedeutung für die Innovation neuer Strukturen in der Evolution. So kann die Evolution der Blüte der eudikotylen Angiospermen mit der Ausbildung des ABC-Modells durch Vermehrung und funktionelle Differenzierung von Genfamilien der MADS-Box-Gene begründet werden ([image: Image Missing]Botanik). Fortschritte in unserem Verständnis der Regulation von Entwicklungsprozessen haben dazu geführt, dass heute weniger von einzelnen Genfunktionen als vielmehr von Netzwerken von regulierenden Genen geredet wird. Diese Netzwerke haben eine gewisse Robustheit, sodass der Ausfall einzelner Gene durchaus kompensiert werden kann. Die Robustheit dieser regulativen Netzwerke kann auch als eine Art „Constraint“ im Laufe der Evolution wirken, da Veränderungen eher in den weniger robusten Teilen des Entwicklungsprogramms auftreten.


  Neue Einsichten der molekularen Entwicklungsgenetik haben das Studium epigenetischer Vorgänge ermöglicht, die wiederum Konsequenzen für die Evolutionstheorie haben. Epigenetische Vorgänge erinnern an die Vererbung erworbener Eigenschaften von einem Elternteil auf seine Nachfahren, wie sie im Lamarckismus postuliert wurde. Der Lamarckismus wurde in der Folge der Integration der Mendelschen Vererbungsregeln in die Evolutionstheorie widerlegt. Allerdings scheinen Mechanismen zu bestehen, die Informationen gerade von der mütterlichen Seite auf den Embryo übertragen können. So können Allele des vom Vater stammenden Genoms durch Methylierungen ausgeschaltet werden. Insgesamt sind epigenetische Prozesse und vor allem ihre Wirkung in der Mikroevolution noch unzureichend verstanden.


  
    


    Die Entdeckung von Transkriptionsfaktoren der HOX-Genfamilie, die die Ausbildung von Segmenten des Insektenkörpers kontrollieren, trug entscheidend zu unserem heutigen Verständnis der Evolution der Entwicklung von Tieren bei. Hox-Gene sind in nahezu allen Tieren vorhanden. Sie liegen in der Regel in Clustern von mehreren Kopien vor. Ein Studium dieser Cluster in allen Stämmen des Tierreiches ergab, dass die Ausbildung der bilateralen Metazoa mit einer Vermehrung der Anzahl der Clusterelemente in Zusammenhang steht (Abb. 7.10). Der evolutionäre Mechanismus einer Verdoppelung bzw. Vermehrung generiert die Grundlage für eine Differenzierung der Funktion der neuen Kopien. Hiermit wurde die Grundlage für die Ausbildung komplexer Formen geschaffen. So ist die Linie der Deuterostomier durch eine weitere Vermehrung einer bestimmten Gruppe von Hox-Genen gekennzeichnet.
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    Abb. 7.10 Die Phylogenie der Metazoa und die Evolution der Hox-Gen-Cluster. c markiert die Vermehrung der central Hox-Gen-Cluster, p die Vermehrung der posterior Hox-Gen-Cluster in der Phylogenie der Metazoa.


    Eine ähnlich bedeutsame Entdeckung war die Charakterisierung einer bestimmten Gruppe der Transkriptionsfaktoren der Blütenpflanzen, die zur Genfamilie der MADS-Box-Gene gehört. Die Entdeckung des ABC-Modells der Blütenentwicklung von Arabidopsis thaliana war grundlegend für die Erforschung der molekularen Evolution der Blüte ([image: Image Missing]Botanik). Die Organe der Blüte werden durch die Expression bestimmter Kopien von MADS-Box-Genen kontrolliert. Es konnte nun gezeigt werden, dass dieses Modell nur für die Kern-Eudikotylen Gültigkeit hat und dieser Entwicklungsmechanismus für die Konservierung des Blütenaufbaus dieser Angiospermenlinie von großer Bedeutung ist. Die Ausbildung der Blütenorgane wird auch bei anderen Angiospermen durch die MADS-Box-Gene kontrolliert, allerdings unterliegt das Zusammenspiel der verschiedenen Genkopien einer weiterreichenden Variation. Auch hier zeigt sich, dass die Ausbildung komplexer neuer Strukturen wie der Angiospermenblüte das Produkt von Genduplikationen sowie der Differenzierung der so erzeugten Kopien mit neuen Funktionen darstellt.

    

  


  7.2.4 Integration von Evolution und Ökologie, einschließlich Koevolution


  Evolutionsbiologie und Ökologie sind ebenfalls eng miteinander verbunden. Die Evolutionsbiologie beschäftigt sich ja gerade mit der Anpassung des Organismus an seinen Lebensraum. Es ist historisch bedeutsam, dass die Entstehung der Evolutionsbiologie wichtige Anstöße zur Entstehung der Ökologie gab. Leider wird das heute sehr oft gerade von Ökologen übersehen. Die Integration von Evolutionsforschung und Ökologie ist in Anbetracht der Biodiversitätskrise sowie des Global Climate Warming von großer Bedeutung, da gerade die Verbindung dieser biologischen Disziplinen Antworten auf diese Herausforderungen des 21. Jahrhunderts liefern kann.


  Einige Aspekte der Anpassungen einer Art an ihre Umwelt wurden im Rahmen der Selektion und Artbildung schon erwähnt. Hier soll nochmals ausdrücklich auf die Bedeutung der Ökologie hingewiesen werden, in der gerade der Lebensraum studiert wird. Das heißt, ökologische Daten sind von zentraler Bedeutung für das Studium der Anpassung einer Art an ihren Lebensraum. Bei der Selektion handelt es sich zumindest teilweise um einen innerartlichen Konkurrenzkampf um Ressourcen im Lebensraum. Ökologische Arbeitsweisen sind aber auch gerade von großer Bedeutung für Fragen der Interaktion zwischen Arten, sei es in Form von Konkurrenz oder in Form von gegenseitigen Abhängigkeiten, wie sie in Räuber-Beute-Beziehungen, mutualistischen Beziehungen und Symbiosen zutage treten (Kap. 3). Konkurrenz zwischen verwandten Arten spielt eine Rolle in Artbildungsvorgängen, bei denen Ressourcen aufgetrennt werden. Der Begriff Koevolution wird von einigen Wissenschaftlern auf all diese Beziehungen angewandt. Allerdings ist er besser enger gefasst als eine sich gegenseitig beeinflussende Evolution zweier oder mehrerer nicht näher verwandter Organismen. Beispiele für Koevolution sind die Evolution von Pollinatorsyndromen, wie die parallele Entwicklung langer Schnäbel von Kolibris und langer Kronröhren von rotblütigen Angiospermen in den Neotropen. Beispiele von Koevolution bieten vor allem auch parasitische und symbiotische Abhängigkeiten. Bei parasitischen Koevolutionsmechanismen handelt es sich meist um das Wechselspiel zwischen Abwehrmechanismen des Wirtes und der Antwort des Parasiten (Siehe hier, hier). Solche Wirt-Parasit-Beziehungen können zu sehr komplexen Mustern in der Evolution führen. Die Raupen der Schmetterlingsgattung Heliconius (auch Maracuja-Falter genannt) ist ganz von der Angiospermengattung Passiflora als Futterpflanze abhängig. Dies hat für den Falter den Vorteil der Vermeidung von Konkurrenz, da Passifloren aufgrund der Bildung von cyanogenen sekundären Metaboliten für viele Schmetterlingsraupen giftig sind ([image: Image Missing]Botanik). In der Evolution haben sich entsprechend zusätzliche Abwehrmechanismen auf der Seite der Passifloren angehäuft. Hier sind vor allem extraflorale Nektarien an den Blattstielen einiger Arten von Passiflora zu nennen. Diese locken Ameisen an, die neben dem Zuckersaft auch Insektenlarven, die Larven von Heliconius, sammeln. Andere Anpassungen auf der Seite der Passifloren sind die Ausbildung von Attrappen von Schmetterlingseigelegen und Blattformen, die den Fraß von Schmetterlingslarven imitieren. Diese Anpassungen reduzieren nachweislich die Attraktivität der Pflanze für die Eiablage durch weibliche Heliconius Schmetterlinge.


  
    Die Anpassung des Birkenspanners Biston betularia an die Umweltverschmutzung in Großbritannien ist ein klassisches Beispiel, wie Evolution und Ökologie miteinander verbunden sind (Abb. 7.11). Biston betularia zeigt zwei Phänotypen. Der eine Phänotyp besitzt weißlich gefärbte Flügelschuppen, während der andere Genotyp schwärzlich gefärbte zeigt (melanisiert). Die Farbe der Flügelschuppen ist eine Anpassung an den Untergrund, auf dem der Falter ruht, da sie darüber entscheidet, ob der Falter von Vögeln entdeckt und vertilgt wird. Wie der Artname sagt, findet sich der Falter häufig auf den Stämmen der Birke (Betula). In Gebieten ohne Luftverschmutzung ist die Birkenrinde weißlich und die weißliche Form der Falter ist bestens getarnt. Die melanisierte Form hingegen fällt auf diesem Untergrund auf und wird eher gefressen. In Gebieten mit Luftverschmutzung ist die Rinde der Birke aufgrund von Ruß schwärzlich. Hier ist also die melanisierte Form bevorteilt, da sie auf den verdreckten Rinden weniger auffällt als die weißliche Form. Die Luftverschmutzung durch die Verwendung von Kohle als Brennstoff führte somit zu einem Anstieg der Häufigkeit der melanisierten Form, da sie besser an diese Bedingungen angepasst war. Im Laufe des zweiten Teils des 20. Jahrhunderts führten Bemühungen zur Reduktion der Luftverschmutzung (gezeigt als Reduktion des Schwefeldioxidgehalts der Luft, schwarze Kurve) zu reineren Birkenrinden. In dieser sauberen Umwelt ist die weißliche Falterform besser angepasst. Somit verändert sich die Verteilung der beiden Formen wieder zugunsten der weißlichen Form. Dies wird in der Abbildung anhand der grauen Kurve gezeigt, die den Anteil der melanisierten Variante zeigt.
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  Abb. 7.11 Die Anpassung der Motte Biston betularia an die Umweltverschmutzung in Großbritannien. Die Y-Achse zeigt den Schwefeldioxidgehalt der Luft als Messwert für die Luftverschmutzung, während die X-Achse die Jahre von etwa 1960 bis 1980 abbildet. (Nach Clarke, 1985.)


  
    


    In der aktuellen Forschung werden sehr unterschiedliche Methoden eingesetzt, um die Evolution der Anpassungen an die Umwelt zu rekonstruieren. Dabei werden zunehmend molekulare Methoden eingesetzt, da sie einen direkten Zugang zu den genetischen Grundlagen der Anpassungen ermöglicht. Ein Beispiel hierfür ist die Rekonstruktion der Umweltpräferenzen der ersten Eubacteria und Archaebacteria. Das vergleichende Studium der Zusammensetzung der Nucleotide der ribosomalen RNA sowie die Zusammensetzung der Aminosäuren der Proteine unter Berücksichtigung der Phylogenie zeigte, dass die Vorfahren der beiden Linien sich unabhängig voneinander an höhere Temperaturen ihrer Umwelt anpassten (Thermophilie). Dabei nutzt man aus, dass der GC-Gehalt, d. h. der Anteil von Cytosin und Guanin in einem DNA-Abschnitt, der für ribosomale RNA codiert, bei Arten mit Anpassungen an thermophile Bedingungen bemerkenswert hoch liegt (>80 %). Thermophilie ist also wohl nicht ursprünglich, sondern eine Konvergenz, die in diesen beiden Linien unabhängig entstand.

    

  


  
    


    Mikroevolution: Intraspezifische Evolution, Evolution der Arten.


    Makroevolution: Transspezifische Evolution, Evolution höherer Kategorien.


    Adaptive Radiation: Organismische Radiation, Aufspaltung einer Organismuslinie in viele Arten in einem relativ kurzen Zeitraum. Diese Radiation wird als adaptiv bezeichnet, wenn die hieraus hervorgehenden Arten unterschiedliche Anpassungen an ihre Umwelt aufweisen. Klassische Beispiele für adaptive Radiationen sind die Darwinfinken der Galapagosinseln.


    Anagenese: Geschichte/Veränderungen im Laufe der Evolution einer Art.


    Phylogenese: Geschichte/Veränderungen einer Linie von Organismen.


    Anpassung (Adaptation): Bezeichnet die Eignung von Organismen in ihrem Aufbau, ihrer Physiologie und ihrem Verhalten zum Überleben/Behauptung in ihrem Lebensraum.


    Rekapitulationshypothese (Biogenetische Grundregel): In der Ontogenese findet vielfach eine teilweise Rekapitulation der Phylogenese statt. Damit verbunden ist der Begriff der Palingenese: Rekapitulation von embryonalen Merkmalen phylogenetischer Vorfahren.


    Zwischenform (Übergangsform): Arten, die abgeleitete Linien mit ihren Schwesterlinien durch das Vorhandensein gemeinsamer Plesiomorphien und das Fehlen aller oder einiger Apomorphien der abgeleiteten Linie verbinden.


    Rudiment: Reduzierte, oft funktionslose Struktur eines Organismus, das Ergebnis einer regressiven Evolution aufgrund eines Funktionsverlustes.


    Atavismus: Entwicklungsrückschlag, Auftreten eines ursprünglichen Merkmals, siehe Plesiomorphie, in einer Art, deren Vorfahren das Merkmal verloren hatten.


    Koevolution: Voneinander abhängige Evolution nicht verwandter Taxa.


    Analogie: Aus übereinstimmenden Funktionen hervorgehende Gemeinsamkeit von Merkmalen nicht verwandter Arten.


    Homologie: Gemeinsamkeit von Merkmalen von verwandten Arten aufgrund gemeinsamen phylogenetischen Ursprungs. Der Begriff der Homologie steht dem Begriff der Apomorphie (Siehe hier) nahe.


    Konvergenz: Auftreten von gemeinsamen Merkmalen in nicht verwandten Linien. Die Evolution von konvergenten Strukturen wird auch als parallele Evolution von nicht homologen, aber analogen Merkmalen bezeichnet. Der Begriff der Konvergenz ist nicht mit dem Begriff der Homoplasie zu verwechseln.

    

  


  7.3 Entfaltung der Vielfalt des Lebens


  
    


    Der Artenwandel führt auch zu einem Wandel der Zahl der Arten an einem Ort zu einem bestimmten Zeitpunkt in der Geschichte des Lebens. Den Artenreichtum bezeichnen wir als Diversität. Die Geschichte des Lebens ist geprägt von einer Tendenz zum Anstieg der Artenzahlen, allerdings stehen dieser Tendenz lokale bis globale Aussterbeereignisse entgegen. Letztere bezeichnen wir als Massenaussterben. Das Schicksal einer Linie kann von solchen globalen Ereignissen geprägt werden, allerdings sind auch Besonderheiten der Linie wie die Entwicklung von neuen Anpassungen oder die Besiedlung neuer Lebensräume von gleich großer Bedeutung. Die Entfaltung der Linien verläuft nicht immer getrennt, sondern es kann auch zum Austausch von genetischer Information zwischen Linien kommen. Es kommt also neben der Phylogenese auch zur Ausbildung von Vernetzungen (Retikulation), wobei dies allerdings bei den meisten Organismen nur eine begrenzte Rolle spielt.

    

  


  Das Leben hat sich seit seinen Ursprüngen von einer ursprünglich geringen Vielfalt in eine fast unübersehbare Vielfalt von Formen entwickelt. Im Groben kann dieser Vorgang als eine Tendenz zur Zunahme des Artreichtums (Diversität) beschrieben werden (Siehe hier). Unter Diversität verstehen wir die Zahl der Arten in der Welt, einem Lebensraum (Diversität eines Habitats, etc.), oder einer Linie in einem gegebenen Zeitrahmen. Veränderungen der Diversität sind die Folge von Kladogenesen, d. h. Artbildungen, und Aussterben (Extinktion). Sie wird in Form der Diversifikationsrate dargestellt, d. h. Rate der Veränderung der Artenzahl pro Zeiteinheit. Sie ist eine Kombination der Aussterberate sowie Artbildungsrate. Die Diversifikationsrate ist konstant, wenn die Raten der Artbildung sowie des Aussterbens das gleiche Verhältnis zueinander beibehalten. Verändert sich dieses, kann es zu einer Verkleinerung der Diversifikationsrate, also einem Verlust an Artenvielfalt, bzw. zu einer Vergrößerung der Diversifikationsrate, also einem Anstieg der Artenvielfalt, kommen. Solche Veränderungen können zu einem bestimmten Zeitpunkt spezifisch für eine Linie sein. So führen adaptive Radiationen zu einem zeitlich begrenzten Anstieg der Diversifikationsrate einer Linie. Dies kann durch die Kolonisation einer neuen Region, z. B. bei adaptiven Radiationen auf ozeanischen Inseln, führen. Sie kann aber auch eine Innovation, d. h. das Resultat einer Mutation, sein. Eine solche Schlüsselinnovation kann durch Adaptation an den Lebensraum in der Linie des gemeinsamen Vorfahrens etabliert worden sein. Sie ermöglicht allerdings die Besiedlung neuer Lebensräume und somit eine rasante Bildung neuer Arten. Veränderungen der Diversifikationsraten verschiedener phylogenetischer Linien können allerdings auch zeitlich miteinander zusammenfallen. Dies ist der Fall bei Massenaussterben. Allerdings gibt es auch andere Revolutionen in der Entwicklung des Lebens, bei der die Entfaltung einer Linie substantielle Konsequenzen für andere Linien hat. Das beste Beispiel stellt der Aufstieg der Angiospermen in der mittleren Kreide dar. Ihr Aufstieg führte zur Reduktion der Diversität anderer Samenpflanzenlinien sowie der heterosporen Lycophyten. Andere Linien, wie zum Beispiel die Farne, erlebten eine Umwälzung, in der neue Linien die Möglichkeiten der Angiospermenwälder opportunistisch zur eigenen Entfaltung nutzten. Die Angiospermen gaben auch neue Möglichkeiten für die Evolution von Insekten, zum Beispiel Käfer, Schmetterlinge, Ameisen, und auch für neue Linien der Säuger und Vögel.


  Der Begriff der Diversität wird häufig auf die Zahl der Arten beschränkt. Allerdings ist es auch von Bedeutung die phänotypische oder genotypische Vielfalt einer Linie darzustellen. Auch hierbei wird gerne von Diversität gesprochen, obwohl dies zu einiger Ungenauigkeit führt. Dies kann vermieden werden, wenn phänotypische/genetische Vielfalt als Disparität bezeichnet wird. Disparität, d. h. Vielfalt der Formen, kann mit Diversität, d. h. Vielfalt der Arten, korreliert sein, allerdings gibt es keinen notwendigen Zusammenhang. Eine Linie kann wenige, allerdings morphologisch klar getrennte Arten umfassen oder aber viele Arten, die morphologisch nahezu oder völlig übereinstimmend sind. Diese Differenz ist besonders ausgeprägt, wenn kryptische Arten und polymorphe Arten auftreten. Kryptische Arten sind morphologisch nicht unterscheidbar. Polymorphe Arten führen zu einer großen Disparität einer Art.


  Massenaussterben werden durch geologisch gesehen plötzliche Veränderungen der Umwelt ausgelöst und führen zu einem sprunghaften Abfall der Diversifikationsrate, vorwiegend durch den Anstieg der Aussterberate. Allgemein gehen wir von fünf großen Massenaussterben aus (Abb. 7.12): Ende Ordovizium, Ende Devon, Grenze Perm und Trias, Ende Trias und Grenze Kreide und Tertiär. Zumindest für das terrestrische Leben ist wohl das Perm-Trias-Aussterben das Beeindruckendste, da mehr als 90 % aller Pflanzen- und Tierlinien verschwinden. Die Kreide-Tertiär-Grenze ist allerdings meist bekannter, obwohl ihre Konsequenzen für das Leben wohl weit weniger katastrophal waren als die der Perm-Trias-Grenze. Es ist heute weitgehend anerkannt, dass das Kreide-Tertiär-Massenaussterben durch einen Meteoriten-Einschlag ausgelöst wurde. Es ist allerdings falsch zu sagen, dass dadurch die Dinosaurier ausgestorben sind. Die Linie der Dinosaurier existiert in Form der Vögel bis heute und war während der Kreide in einem Umbruch. Massenaussterben können auch durch die Entfaltung des Lebens selbst ausgelöst werden. So hat der Aufstieg von photosynthetisch aktiven Lebensformen mehrmals die Zusammensetzung der Atmosphäre drastisch verändert. Der erste dieser tiefen Einschnitte findet sich im Präkambium. Die Aktivität photosynthetischer Organismen, wie Cyanobacteria, führte zu einer Umwälzung von einer Atmosphäre ohne freien Sauerstoff zu einer Atmosphäre mit freiem Sauerstoff. Dies führte zum Aussterben vieler anaerober Organismen. Weniger drastische Folgen hatte die Kolonisation der Landmassen durch die Vorfahren der Landpflanzen. Der Aufstieg der Landpflanzen veränderte entscheidend den Karbonzyklus, da Landpflanzen sowohl die Erosion von Silikatgesteinen als auch die Ablagerung von Karbon beeinflussen. Die Forschergruppe um Robert Berner fand eindeutige Belege zur Bedeutung der Landpflanzen für das drastische Absinken des Kohlendioxidgehaltes der Atmosphäre im Devon und Karbon.
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  Abb. 7.12 Übersicht zur Entfaltung des Lebens als eine Anreicherung der Zahl von Familien. Die Darstellung umfasst die letzen 600 Millionen Jahren, die in 10 Zeiteinheiten (Kambrium bis Tertiär) eingeteilt sind. Die Kurve zeigt eine generelle Tendenz zum Anstieg der Familienzahl, allerdings unterbrochen von Ereignissen, durch welche die Zahl der Familien deutlich reduziert wurde: die Massenaussterben am Ende des Ordoviziums, des Devons, des Perms und der Kreide. Besonders drastisch ist das Massenaussterben an der Grenze des Perms zum Trias. Das Leben benötigte geraume Zeit, um wieder den Reichtum zu erreichen, den es im Karbon hatte. Auf der rechten Seite wird die Zusammensetzung der heutigen Vielfalt des Lebens gezeigt. Die Insekten sind mit Abstand die artenreichste Linie. Eine vergleichbare Darstellung der Zusammensetzung der Vielfalt des Lebens in verschiedenen Zeitperioden würde sehr unterschiedlich ausfallen. So fehlen im Kambrium die Insekten und die Landpflanzen (= höhere Pflanzen) völlig. Die Landpflanzen entstehen im späten Ordovizium, erreichen aber eine große Vielfalt erst im Devon. In dieser Zeit beginnen auch die Insekten ihren Aufstieg zur artenreichsten Linie des Lebens. Die Artenzahlen sind Schätzungen und unterliegen einem Wandel, allerdings sind die Relationen der Artenvielfalt der Linien untereinander stabil.


  Die Rekonstruktion der Evolution in den letzten 500 Millionen Jahren hat den Aufstieg und Niedergang vieler Linien des Lebens aufgezeigt. Allerdings sind die Muster der Diversifikation von Linien sehr unterschiedlich. Einige Linien zeigen das Muster von Stasis. Sie waren nie artenreich. Andere hingegen waren artenreich für einen kurzen Zeitraum und verschwinden danach. Der Erfolg einer Linie kann entweder in ihrer Langlebigkeit oder aber in ihrer Artenvielfalt liegen. Das Auftreten neuer Linien kann zur Verdrängung alter Linie (Replacement) führen oder aber zu einem parallelen Anstieg der Vielfalt. Diese Zusammenhänge können recht kompliziert sein. So ist es wohl nicht richtig, einen entscheidenden Zusammenhang zwischen dem Kreide-Tertiär-Massenaussterben, dem Verschwinden der Dinosaurier und dem Aufstieg der Säuger zu sehen. Zum Ersten existieren die Dinosaurier in Form der Vögel bis heute fort und die Linie der Dinosaurier befand sich während der oberen Kreide in einem Umbruch. Die Säuger begannen ihren Aufstieg schon in der Kreide, obwohl dieser möglicherweise durch die ökologischen Veränderungen an der Kreide-Tertiär-Grenze beschleunigt worden sein könnte. Bekannte Dinosaurier wie der Brontosaurus und Tyrannosaurus rex starben schon im Laufe des späten Mesozoikums aus.


  
    


    Der Zusammenhang zwischen dem Aufstieg der Angiospermen in der Kreide und Veränderungen der Diversität der Farne wurde mit dem folgenden Forschungsansatz untersucht. Mehr als 80% der rezenten leptosporangiaten Farne gehören zu einer Linie von Farnen, die nur mit wenigen Fossilien vor der Kreide-Tertiär-Grenze belegt ist. Diese Fossilien sind nicht älter als die mittlere Kreide. Zugleich sind Farne schon seit dem Karbon bekannt und bildeten stets einen bedeutenden Bestandteil der Landpflanzendiversität. Der Aufstieg der Angiospermen zur dominanten Gruppe der Landpflanzen veränderte die Umwelt entscheidend und führte zum Aussterben einer Reihe von Linien der Samenpflanzen und wohl auch zu einer Reduktion der Diversität mehrerer anderer Landpflanzenlinien, wie heterosporen Lycophyten und einiger Farnlinien. Allerdings passt die Hypothese einer Reduktion der Farndiversität nicht zu der heutigen Vielfalt der Farne. Mithilfe von DNA-Sequenzen wurde eine Phylogenie der Angiospermen und der Farne erstellt. Diese wurden zu Chronogrammen umgeformt, basierend auf dem Zusammenhang zwischen der Anhäufung von Substitutionen und der Zeit seit der Entstehung einer Linie. Das Ergebnis wird auch molekulare Uhr des Lebens genannt. Diese Vorgehensweise ermöglichte, die zeitliche Entstehung neuer Linien bei den Angiospermen und den Farnen zu rekonstruieren. Beide Linien zeigen eine erhöhte Diversifikationsrate in der Kreide, wobei allerdings der Anstieg der Diversität bei den leptosporangiaten Farnen verzögert nach dem Anstieg der Diversität der Angiospermen erfolgte. Das heißt, diese Farne evolvierten opportunistisch im Schatten der Angiospermenwälder.

    

  


  7.3.1 Retikulate Evolution und Entfaltung von geschlechtslosen Linien


  Rekombination ist in der Regel auf Individuen innerhalb einer Art beschränkt, solange wir nur Eukaryoten beachten. Bei Prokaryoten scheint hingegen der Austausch von Genmaterial zwischen nicht näher verwandten Linien weit verbreitet zu sein. Entsprechend ist das Studium der Evolution von Prokaryoten weniger von klassischen phylogenetischen Methoden geprägt, da diese nur unzureichend für die Analyse von Rekombinationsvorgängen gewappnet sind. Dazu sind die Methoden der Populationsgenetik besser geeignet, die diesen Genaustausch stets berücksichtigen. Der gelegentliche bis, in seltenen Fällen, reguläre Austausch genetischer Information zwischen monophyletischen Linien ist allerdings auch für viele Eukaryoten belegt. So kommt es bei Landpflanzen häufig zur Ausbildung von Hybridkomplexen, bei denen nicht nur stabile Hybride entstehen, d. h. asexuell oder sexuell reproduzierende Arten, deren Vorfahren aus einer Hybridisierung von zwei mehr oder weniger eng verwandten Elternarten hervorgegangen sind. Durch Rückkreuzung mit den Elternarten kann zumindest theoretisch ein Gen der Elternart A auf die Elternart B übertragen werden. Der zweite wichtige Vorgang ist die Übertragung genetischer Information von einem Organismus zu einem anderen mithilfe eines Überträgers, z. B. durch Agrobacterium oder durch einen Pilzpartner. Der so vermittelte horizontale Gentransfer kann zum Auftreten ganz neuer Eigenschaften in einer Linie führen. Der Begriff retikulate (vernetzte) Evolution wird allgemein dazu verwandt, Evolutionsprozesse zu beschreiben, die einen Austausch von Genmaterial zwischen phylogenetischen Linien einschließen (Siehe hier).


  Hybridisierung ist ein weitverbreiteter Mechanismus in der Evolution der Landpflanzen temperierter Klimazonen. Herausragende Beispiele finden sich in den Floren Mitteleuropas in den Farngattungen Asplenium, Dryopteris und Polystichum sowie bei einer Reihe von Gattungen verschiedener Angiospermenfamilien, wie die Gattung Hieracium in den Asteraceae, die Gattungen Rosa und Rubus in den Rosaceae und verschiedene Gattungen der Orchidaceae. Bei einer Reihe dieser Gattungen kommt es auch zum Auftreten von Apomixis. Hybride werden meist in Form von sterilen und zum Teil fertilen polyploiden Taxa für längere Zeit stabilisiert. Die Verdoppelung der Chromosomen, Polyploidisierung, ist ein Ausweg, um die Ausformung von abortierten Chromatiden bzw. Chromosomenpaaren in der Mitose bzw. Meiose zu vermeiden. In den letzten Jahren wurde allerdings auch ein homopolyploider Mechanismus zur Stabilisierung von Hybriden für einige Asteraceae nachgewiesen. Bei diesem Prozess kommt es nicht zu einer Verdoppelung der Chromosomenzahlen.


  
    


    Retikulate Evolution ist sehr gut für Farne in Mitteleuropa dokumentiert. Ein hervorragendes Beispiel stellt der braungrüne Streifenfarn Asplenium adulterinum dar (Abb. 7.13). Dieser kommt nur auf serpentinhaltigen Gesteinen im Alpengebiet und im südlichen Mitteleuropa bis hin nach Ungarn vor. Morphologisch steht dieser Farn zwischen dem grünstieligen Streifenfarn Asplenium viride und dem schwarzstieligen Streifenfarn Asplenium trichomanes. Diese kommen im gleichen Lebensraum vor, allerdings meidet A. viride in der genannten Region Serpentin. Verschiedene Experimente belegten, dass der sterile A. adulterinum aus der Kreuzung von A. trichomanes und A. viride hervorgegangen ist. So konnten Formen von A. adulterinum-artigen Farnen durch die künstliche Kreuzung von A. trichomanes und A. viride erzeugt werden. Die Bestimmung der Chromosomenzahl zeigte, dass es sich bei A. adulterinum um einen Tetraploiden (4n = 144) handelt, während seine Elternarten diploide Taxa sind (2n = 72). Genetische Untersuchungen mithilfe von plastidärer DNA, Kern-DNA und Isozymen belegten weiterhin, dass das Genom von A. adulterinum aus den Genomen von A. trichomanes und A. viride zusammengesetzt ist.
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    Abb. 7.13 Retikulate (vernetzte) Evolution der europäischen Vertreter der Farngattung Polypodium (Engelsüß).

    

  


  
    


    Hybridisierung/Hybridization: Ausbildung von Nachfahren zwischen Individuen zweier getrennter Arten. Diese sind in der Regel steril. Es kann allerdings auch zu asexueller Vermehrung kommen oder durch Polyploidisierung eine sexuelle Reproduktion ermöglicht werden.


    Polyploidie: Vervielfachung des normalen Chromosomensatzes. Diese kann in einer vegetativen Zelle vorliegen (somatische Polyploidie), ein Vorgang, der eine große Bedeutung in der Zelldifferenzierung hat. Sie kann allerdings auch den gesamten Organismus betreffen, wobei es zur Ausbildung von polyploiden Arten kommt. Je nach Anzahl des vermehrten Chromosomensatzes werden Triploide (3x), Tetraploide (4x), Pentaploide (5x) etc. unterschieden.


    Aneupolyploidie: Entsteht, wenn bei der Polyploidisierung Teile des Chromosomensatzes nicht vermehrt werden.


    Horizontaler Gentransfer: Austausch von Teilen des Genoms ohne Ausbildung einer Zygote. Der Austausch findet zwischen somatischen Zellen statt und kann auch zwischen nicht verwandten Arten vorkommen. Horizontaler Gentransfer ist der bevorzugte Mechanismus in Prokaryoten und kommt eher selten in Eukaryoten vor.


    Vernetzte (retikulate) Evolution: Austausch von Genomen zwischen nicht verwandten Arten durch Mechanismen des horizontalen Gentransfers oder durch Hybridisierung.


    Aussterben (Extinktion): Erlöschen einer Art, Population oder einer ganzen Linie von Organismen in der Geschichte des Lebens. Die Extinktion und die Speziation stehen sich als Gegenspieler gegenüber. Die Diversifikation ist das Produkt der Balance zwischen diesen beiden Prozessen.


    Diversifikationsrate/Artbildungsrate/Aussterberate: Die Geschichte einer Linie von Organismen ist durch Anstieg, Stagnation oder Verlust der Anzahl ihrer Arten (Diversität) gekennzeichnet. Dies kann als Rate der Veränderung im Laufe der Zeit ausgedrückt werden (Artbildungsrate = Zahl der gebildeten Arten pro Zeiteinheit, Aussterberate = Zahl der erloschenen Arten pro Zeiteinheit). Die Diversifikationsrate wiederum ist die Balance zwischen diesen beiden Raten.

    

  


  7.4 Interdisziplinärer Ansatz der Evolutionsbiologie


  
    


    Wie kaum eine andere Disziplin der Biologie ist die Evolutionsbiologie mit anderen Wissenschaften verbunden. Dabei ist die Verbindung zu den geographischen und taxonomischen Wissenschaften besonders hervorzuheben.

    

  


  7.4.1 Paläontologie


  Die Paläontologie ist immer auf das engste mit der Evolutionsbiologie verbunden. Die Paläontologie beschäftigt sich mit den Überresten von ausgestorbenen Organismen, die sich meist in Form von Sedimenten finden. Diese Überbleibsel von Organismen im paläontologischen Rekord nennen wir Fossilien. Einzig die Paläontologie kann direkte Einblicke in die Vielfalt des Lebens in der Vergangenheit ermöglichen. So hätten wir nicht die geringste Ahnung von Dinosauriern, wären sie nicht in Form von Knochen, Fußspuren und Eiern erhalten geblieben. Aufgrund der Vielfalt der Fossilien können wir die Vorgänge der Evolution in den letzten ein Milliarden Jahren in groben Zügen rekonstruieren. So können Fossilien ermöglichen, die Evolution einer Linie zu rekonstruieren (Abb. 7.14).
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  Abb. 7.14 Die Rekonstruktion der Evolution der Pferdeverwandten (Equiden) ist ein klassisches Beispiel für die Möglichkeiten der Paläontologie. (Foto von Stefan Michalowsky, Idstein.)


  
    Die rezente Pferdegattung Equus umfasst Arten, die an ein Leben in Steppen angepasst sind und die durch den Besitz einer einzigen Zehe (Huf) gekennzeichnet sind. Die ältesten Fossilien der Pferdelinie stammen aus dem Eozän. Diese ersten Pferde waren allerdings Waldtiere und besaßen mehrere freie Zehen. Beispiele für diese Tiere sind die fossilen Formgattungen Eohippus, Hyracotherium und Mesohippus. Im späten Oligozän kam es zu einer Aufspaltung in eine Linie, die weiterhin vorwiegend im Wald lebte, und eine Linie, die sich an das Leben in offenen Grasländern (Steppen) anpasste. Dort waren Süßgräser (Poaceae) die Hauptnahrungsquelle. Die machte eine Anpassung des Gebisses und des Verdauungstraktes an Nahrung notwendig, die eine aufwendige mechanische Zerkleinerung erfordert. Die Linie der Waldpferde erlosch im Laufe des frühen Pliozäns, während die Linie der Steppenpferde eine Blüte erlebte. In dieser Zeit traten auch direkte Vorfahren der rezenten Gattung Equus auf, bei der die Zehen zu einer Zehe verschmolzen sind. Diese Gattung überlebte als Einzige die pliozänen Eiszeiten.

  


  Es ist zu beachten, dass mehr als 95 % aller je existierenden Lebensformen ausgestorben sind. Allerdings sind nicht alle diese Lebensformen in Form von Fossilien erhalten geblieben, und diese Unvollständigkeit der fossilen Überlieferung führt zu Unklarheiten. Dies kann auf dem lückenhaften Vorkommen von phylogenetischen Linien in der fossilen Überlieferung beruhen, oder aber auf dem Fehlen von rezenten Linien als Fossilien, obwohl diese Linien sehr alt sein müssen. Wir sprechen dann von Geisterlinien. Ein gutes Beispiel sind die Gabelblattgewächse (Psilotales) und ihre Schwesterlinie, die Mondrautengewächse (Ophioglossales), deren älteste Fossilien im Tertiär zu finden sind, obwohl die Linie seit dem Karbon existiert. Das Gegenteil zu Geisterlinien stellen lebende Fossilien dar. Hierbei handelt es sich um rezente Arten, die auch als Fossilien erhalten sind. Ein wunderbares Beispiel ist die Koniferengattung Metasequoia, die zuerst nur von miozänen Fossilien bekannt war, bevor sie Mitte des 20. Jahrhunderts in den Wäldern Südchinas entdeckt wurde. Aufgrund der Lücken in der fossilen Überlieferung ist es besonders wichtig, dass andere Methoden wie die Phylogenetik zum Studium der Verwandtschaftsverhältnisse herangezogen werden.


  Fossilien können in mannigfaltiger Form erscheinen. So kann es sich dabei um erhaltenes organisches Material handeln, während bei anderen Fossilien das organische Material durch Mineralien ersetzt wurde. Die Lehre zu den Erhaltungszuständen und der Entstehung der Fossilien nennen wir Taphonomie (Fossilisationslehre). Diese Disziplin ist sehr bedeutsam, um das Fehlen von Linien in der fossilen Überlieferung nachvollziehen zu können. In der Regel sind Organismen, welche Hartteile wie Knochen, Kalkschalen oder Sporen bilden, in Form dieser Hartteile gut erhalten. Weichteile, d. h. die eigentlich lebenden Zellmassen, sind hingegen meist nur unter besonderen Umständen erhalten. Diese Bedingung ist zum Beispiel beim Bernstein gegeben. Hierbei wurden Organismen direkt in Pflanzenharze eingeschlossen. Allerdings traten die Bedingungen für die Bildung von großen Bernsteinmengen nur für begrenzte Zeiträume im Laufe der Evolution auf. Tonschiefer sind ebenso geeignet, Weichteile zu erhalten, und die Tonschiefer von Burgess in Kanada sind zum Beispiel für ihre einmaligen fossilen mehrzelligen Tiere aus dem Kambrium berühmt. Aus dem Gesagten geht hervor, dass Fossilien meist auch nur einen kleinen Teil eines Organismus enthalten. Dies führt zur Notwendigkeit einer Rekonstruktion, für die ein Vergleich mit der Anatomie und Morphologie unter Beachtung der Physiologie lebender Organismen von zentraler Bedeutung ist. Nur so können unsinnige Rekonstruktionen ausgestorbener Lebewesen vermieden werden.


  Die Paläontologie bildet die Brücke zwischen Biologie und Geologie. Ihre Erkenntnisse sind von Bedeutung für beide Richtungen, und Paläontologen benötigen Ausbildungen in beiden Disziplinen. Sie ist sozusagen interdisziplinär. Die enge Verbindung der Paläontologie und der Geologie ist vor allem für die Altersbestimmung eines Fossils entscheidend. Zwei Bestimmungsmethoden werden allgemein verwendet. Zum einen kann das Mengenverhältnis zweier Isotopen zur Altersbestimmung dienen. Beim Wachstum einer organischen Struktur werden zwei Isotope in einem bestimmten Verhältnis eingelagert. Nach dem Tod des Organismus findet kein weiterer Austausch dieser Isotope mit der Umwelt mehr statt, und nun beginnt sich durch den radioaktiven Zerfall das Verhältnis der beiden Isotope zueinander zu verschieben, da die beiden Isotope unterschiedliche Zerfallsraten haben. Die andere Methode beruht auf der Altersbestimmung mit Hilfe von Leitfossilien. Leitfossilien sind häufige, leicht erkennbare fossilisierte Reste von Organismen, die in Sedimenten einer bestimmten Altersklasse vorkommen. Diese Fossilien lebten in einem bestimmten Zeitraum der Erdgeschichte und ihre Anwesenheit bestimmt das Alter einer Gesteinsschicht.


  Der fruchtbare Austausch zwischen Paläontologie und Evolutionstheorie kann in vielerlei Hinsicht gefunden werden. Am Anfang lieferte die Paläontologie einige der überzeugendsten Argumente für den Wandel der Arten in der Zeit. Zum anderen erlaubte die Evolutionstheorie zum ersten Mal eine überzeugende, da in sich logische Erklärung für den Wandel von Fossilien in der Erdgeschichte. In der späteren Entwicklung lieferte die Evolutionstheorie gerade zur Diskussion zwischen gradualistischen und saltationistischen Mechanismen einen wichtigen Beitrag. Die amerikanischen Paläontologen Niels Eldredge und Stephen Gould formulierten Anfang der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts die folgenreiche Hypothese vom punctuaten Equilibrium. Diese Hypothese besagt, dass die Evolution einer Linie in Phasen der Stagnation mit einer langsamen Akkumulation von Mutationen und Phasen der sprunghaften Veränderung zerfällt.


  7.4.2 Biogeographie


  Wie die Evolutionsbiologie im Allgemeinen beschäftigt sich die Biogeographie mit den Veränderungen der Verbreitung der Arten in der Zeit. Die Biogeographie stellt somit die Schnittstelle zwischen Evolutionsbiologie, Ökologie und Geographie dar. Die Verbreitung einer Art wird durch Ausbreitungsereignisse, lokale Aussterbeereignisse sowie ihre ökologischen Präferenzen bestimmt. Letztere bestimmen sozusagen die maximale Verbreitung einer Art zu einem bestimmten Zeitpunkt der Erdgeschichte. Wir sprechen von der fundamentalen Verbreitung einer Art. Diese kann durch die Bestimmung der ökologischen Präferenzen einer Art, z. B. die klimatischen Bedingungen in denen sie gedeihen kann, bestimmt werden. Hier findet die Ökologie ihren Eingang. Allerdings zeigen nur wenige Arten ihr maximal mögliches Verbreitungsgebiet, da die realisierte Verbreitung von historischen Einflüssen bestimmt wird. Eine Art entsteht an einem bestimmten Ort und breitet sich von dort aus. Die Geschwindigkeit dieses Ausbreitungsprozesses wird vorwiegend durch die Länge der Generation sowie die Kapazität des Ausbreitungsmechanismus bestimmt. Bei den meisten Tieren ist dies durch die Fortbewegungsweise und Größe des Tierkörpers bestimmt. Bei den Landpflanzen ist es vor allem die Zahl und Größe der Diasporen. Sporen und kleine Samen sind dazu geeignet, über große Räume durch Wind verbreitet zu werden, während große und schwere Samen durch andere Organismen wie Tiere verbreitet werden. Ein weiterer Einfluss ist die Zahl der gebildeten Nachkommen in einer Zeiteinheit. Zuletzt spielen lokale Aussterbeereignisse eine große Rolle, da hierdurch das Ausbreitungsgebiet verkleinert wird. Das Zusammenspiel der Faktoren Ausbreitung, Aussterben und maximaler Lebensraum kann zu komplexer Musterbildung führen, insbesondere dann, wenn der Lebensraum nicht gleichmäßig im Raum verteilt ist, sondern ungünstige Lebensräume überwunden werden müssen.


  Die historische Biogeographie setzt sich intensiv mit der Bildung geographischer Muster auseinander. Wir unterscheiden dabei drei Prozesse: Vicariance beschreibt den Prozess der Aufspaltung des Verbreitungsgebiets einer Ursprungsart in die zwei getrennten Verbreitungsgebiete der Schwesterarten. Vicariance ist also mit allopatrischer Artbildung verknüpft. Die beiden anderen Vorgänge lokales Aussterben und Verbreitung wurden schon erwähnt. In der Regel führt die Verbreitung zu einem gleichmäßigen Ausdehnen des Lebensraumes einer Art, allerdings kann es durch vereinzelte Ereignisse der Verbreitung von Diasporen über lange Distanzen kommen (long distance dispersal), wodurch disjunkte Verbreitungsgebiete entstehen können (Siehe hier). Diese können allerdings auch das Resultat von Aussterbeereignissen sein. Eine eindeutige Interpretation historischer biogeographischer Ereignisse erfordert eine Altersbestimmung der phylogenetischen Ereignisse. Historische Biogeographie im engeren Sinne beschäftigte sich vorwiegend mit der Rekonstruktion geographischer Ereignisse.


  Die derzeit sehr populäre Phylogeographie beschäftigt sich vor allem mit den Ereignissen, welche die derzeitige Verbreitung einer Art bestimmen. Es handelt sich bei der Phylogeographie also um eine Anwendung der Populationsgenetik zur Rekonstruktion der Entstehung räumlicher Verteilungen von Arten. So kann mithilfe phylogeographischer Verfahren geprüft werden, wo die Vorfahren der heutigen mitteleuropäischen Pflanzen- und Tierwelt während der pleistozänen Vereisungen (Eiszeiten) überlebten, d. h. wo ihre Rückzugsräume (Refugien) waren. Außerdem können die Wege der Rückeroberung während der Erwärmung im Laufe des Holozäns rekonstruiert werden.


  7.4.3 Taxonomie und Systematik


  Wie kaum eine andere Disziplin in der Biologie sind die Disziplinen der Systematik und Taxonomie mit der Evolutionsbiologie zu einer steten fruchtbaren Interaktion verbunden. Die Evolutionstheorie bildet die theoretische Grundlage für die natürliche Klassifikation bzw. die Abtrennung von Arten. Eine Systematik ohne Evolution produziert künstliche Klassifikationen, während eine Taxonomie ohne Evolution ihre Objekte aufgrund von künstlich ausgewählten Gemeinsamkeiten bzw. Unterschieden benennt. Erst durch die Evolutionstheorie bekommen diese Disziplinen also eine wissenschaftliche Grundlage. Dabei erfährt die Systematik eine Umwandlung in eine Phylogenetik. Dieser Wandel wurde mithilfe der Ideen von Willi Hennig vollzogen. Ein ähnlicher Wandel ist im Bereich der Taxonomie noch nicht abgeschlossen. Hier bahnt sich eine Integration von populationsgenetischen und phylogenetischen Verfahren an. Im Gegenzug wurden viele Belege für die Evolutionsbiologie gerade von der Systematik geliefert.


  Die größte Bedeutung der Evolutionstheorie für die Systematik war die Ablösung der Stufenleiter als Fundament der Klassifikation. Die Stufenleiter beruht auf den philosophischen Einsichten von Platon und Aristoteles. Sie ordnet die organismische Vielfalt entweder absteigend oder aufsteigend in einem linearen System an. Diese künstliche Anordnung wird in der modernen Systematik durch ein natürliches System, abgelöst, das die Entfaltung des Lebensbaumes nachvollzieht. Gleichwertige Aufsplittungen (Kladogene) sind die Grundbausteine eines solchen Systems. Alle Organismen sind gleichwertig. Teleologische Begriffe wie Höherentwicklung haben darin keinen Platz. Der Wandel von einer idealistischen zu einer evolutionären Systematik war ein bemerkenswert langsamer Prozess, der bis heute andauert. Spuren der Stufenleiter sind bis heute in der Systematik zu entdecken, da sie zum Teil das Lehren von Zusammenhängen zu vereinfachen scheinen. Ein Verwerfen der von Linné eingeführten binomialen Namensstruktur und den hierarchischen Rangstufen wie Familie und Ordnung mag in Anbetracht des Wandels notwendig erscheinen. Allerdings ist es derzeit noch nicht klar, ob die phylogenetische Systematik einen adäquaten Ersatz bieten wird.


  Die Taxonomie ist ebenfalls in einem Wandel. Traditionelle Taxonomie arbeitet typologisch. Das heißt, wir definieren eine Art aufgrund der morphologischen Ähnlichkeit mit einem ausgewählten Individuum, dem Typusbeleg. Die Unzulänglichkeiten dieser Arbeitsweise aber auch ihre Vorteile sind seit Langem bekannt. Die Entwicklung neuer Verfahren, vor allem die rasante Entwicklung der molekularen Systematik, bietet hier neue Möglichkeiten, die in naher Zukunft zu einem fundamentalen Wandel führen werden. Dieser Wandel ist vor allem mit den Konzepten des DNA-Barcodes und der DNA-Taxonomie verbunden. Der DNA-Barcode dient der Bestimmung von Arten aufgrund von Ähnlichkeiten ausgewählter Abschnitte der DNA. Das heißt, wir müssen in Zukunft eine Art nicht nur aufgrund morphologischer Ähnlichkeiten definieren, sondern auch die Gemeinsamkeiten eines DNA-Barcodes ermitteln. Dieser beruht im Gegensatz zum typologischen Verfahren nicht auf einem einzelnen Beleg, sondern auf einer Gruppe von Referenzbelegen. Die DNA-Taxonomie geht hier noch einen Schritt weiter. Die Morphologie wird vernachlässigt und die Art nur noch aufgrund der Gemeinsamkeiten des Genotyps definiert. Allerdings ist bereits jetzt klar, dass auch DNA-Barcodes und DNA-Taxonomie nicht ohne die traditionelle, typologische Taxonomie auskommen werden.


  
    


    Lebende Fossilien: Rezente Organismen, die über lange geologische Zeiträume unverändert blieben.

    

  


  7.5 Evolutionstheorie und Welterklärungen


  
    


    Die Evolutionstheorie ist eine naturwissenschaftliche Theorie zur Erklärung der biologischen Vielfalt. Es handelt sich bei ihr nicht um eine Theorie zur Erklärung der Welt. Ihre Einführung hatte allerdings, wie eine ganze Reihe anderer wichtiger Fortschritte in den Naturwissenschaften, radikale Konsequenzen für unser Verständnis der Welt und vor allem für die Rolle des Menschen in dieser Welt.

    

  


  Darwins Evolutionstheorie bedeutete auch eine Neudefinition der Stellung des Menschen in seiner Umwelt. Die Bedeutung der Darwinschen Idee ist wohl am besten mit der Widerlegung des Ptolomäischen (geozentrischen) Weltbildes durch Mikolaj Kopernik(us) (1473–1543) zu vergleichen. Allerdings führte und führt diese Bedeutung zu Anfeindungen durch verschiedene Glaubensrichtungen, die ihre Erklärungen für das Dasein des Menschen in Frage gestellt sehen.


  Darwin war sich der Bedeutung seiner Theorie bewusst. In seinem ersten Hauptwerk „On the Origin of Species“, publiziert in 1859, vermied er das Thema Mensch. Diesem Thema widmete er entsprechend ein eigenes Buch „Descent of Man and Selection in Relation to Sex“, publiziert in 1871. Seine Zeitgenossen zögerten allerdings nicht, die Konsequenzen für die Einordnung und Rolle des Menschen direkt nach der Publikation der „Origins“ zu ziehen. Vonseiten einer Reihe von christlichen Glaubensgruppen wurde der Evolutionsgedanke weitgehend abgelehnt. Diese Ablehnung wird bis heute in vielen, aber nicht in allen christlichen Glaubensgruppen gepflegt. Besonders stark ist dies in den Bewegungen des Kreationismus (Schöpfungsglaube) und seiner derzeit populären Erscheinungsform, dem „Intelligent Design“, ausgeprägt. Der Kreationismus hat allerdings seine Wurzeln vor der Etablierung der Evolutionstheorie und bezieht seine Grundlagen aus einer wörtlichen Auslegung der Bibeltexte. Dass diese Richtungen nicht nur im Konflikt mit der Evolutionstheorie, sondern auch mit vielen anderen naturwissenschaftlichen Erkenntnissen stehen, wird leider meist übersehen. Allerdings gab es auch religiöse Denker, die eine Synthese von Glauben und Evolutionstheorie suchten. Es sei hier stellvertretend der Jesuit M.-J. P. Teilhard de Chardin (1881–1955) genannt.


  Neben den religiösen Anfeindungen war auch stets die Vereinnahmung der Evolutionstheorie in philosophischen oder politischen Theorien ein Problem. Berühmt sind die positiven Bemerkungen von Karl Marx (1818–1883) zu Darwins Idee, dabei wird allerdings gerne die Ablehnung durch andere dem Marxismus/Leninismus zugeordnete Denker und Forscher übersehen. Ebenfalls berühmt ist das Beispiel von T. D. Lyssenko (1898–1976), der in der stalinistischen UdSSR anstelle neodarwinistischer eine dem Lamarckismus, d. h. der Vererbung von erworbenen Eigenschaften von Individuen, gewidmete Forschung etablierte (Lyssenkoismus). Im deutschen Sprachraum ist zudem der politische Missbrauch der Evolutionstheorie in der nationalsozialistischen Ideenwelt zu beachten. Eine Reihe von Ideologien übernahmen von der Evolutionstheorie, was in das jeweilige Weltgebäude passte. Das Resultat war und ist stets ein Götze, wie zum Beispiel die Rassenlehre, die nichts mit der Evolutionstheorie zu tun hat. Im Zusammenhang des Überganges zwischen naturwissenschaftlicher Theorie und Welterklärungen sei hier noch einmal Ernst Haeckel (1834–1919) genannt. Haeckel war einer der wichtigsten Vorkämpfer für Darwins Idee und initiierte die Gründung des ersten phylogenetischen Museums, das bis heute in Jena existiert. Sein Beitrag zur Entwicklung der Evolutionstheorie wurde schon gewürdigt. Darüber hinaus entwickelte er aber auch eine „monistische Religion“, in welcher der Evolutionsgedanke ein zentraler Bestandteil ist.


  In den letzten Jahrzehnten erlebte der Kreationismus in der Erscheinungsform des „Intelligent Design“ ein erneutes Aufleben in Nordamerika. Diese Bestrebungen führten und führen zu einem konstanten Ringen um die Darstellung der Evolutionstheorie im Schulunterricht. Eine Reihe bedeutender Evolutionsbiologen haben in Anbetracht dieser wissenschaftsfeindlichen Bestrebungen Beiträge publiziert, in denen die Bedeutung und Grundlagen der Evolutionstheorie in einem gut zugänglichen Stil dargestellt wurden. Es seien hier die Lektüre von Ernst Mayr „What Evolution Is“ (Das ist Evolution) und die Bücher von Richard Dawkins und Stephen Gould empfohlen.


  7.6 Eine kurze Geschichte des Lebens


  
    


    Die Vielfalt und Komplexität des Lebens ist nur unzureichend in einem kurzen Abschnitt zusammenzufassen. Die meiste uns vertraute Vielfalt ist aus dem Blickwinkel der Evolution sehr neu, obwohl ihre Entstehung mehrere Millionen Jahre zurückgeht. Die Zeiträume, in denen das Leben sich wandelt, entziehen sich somit den menschlichen Vorstellungen. Der Wandel des Lebens ist kontinuierlich, und einige Linien haben schon früh in ihrer Evolution ihren heutigen Organisationszustand erreicht. Andere Linien haben sich allerdings aufgrund von Innovationen entscheidend erneuert. Diese Neuerungen prägten nicht nur die Entfaltung dieser Linien, sondern auch andere Linien. Solche radikalen Innovationen sind von besonderer Bedeutung. Dabei handelt es sich um Schritte wie die Erfindung der Photosynthese, die Entstehung der eukaryotischen Zelle, der Übergang von einzelligen zu mehrzelligen Organismen oder die Erfindung der Angiospermenblüte.

    

  


  Die Entfaltung des Lebens ist eine kontinuierliche Geschichte von mehr als 4000 Millionen Jahren. Eine kurze Darstellung erfordert entsprechend Auslassungen und Betonungen. Zudem sind die genauen Zeitpunkte zumeist nur in groben Annäherungen bekannt. Erschwerend für unsere Vorstellungen sind die Zeiträume, in der die Evolution abläuft. Diese erfordern besondere Anstrengungen zur Ausweitung der menschlichen Zeitvorstellungen, die durch die Erfahrung von Stunden, Jahren und Fünf-Jahres-Plänen geprägt sind. Weit verbreitet ist der Vergleich der Evolution des Lebens mit einer Uhr. Dieses Szenario einer 24-Stunden-Uhr soll auch hier Anwendung finden. Ein weiteres Missverständnis kann darin liegen, dass die Geschichte des Lebens als eine Stufenleiter von einfachen Organismen zu komplexen Organismen führt. Dies ist nicht der Fall. Die Entfaltung des Lebens sollte besser als Fächer betrachtet werden. Jeder Teil entfaltet seine eigene Vielfalt und ist völlig gleichwertig. Die Evolutionsbiologie bewertet Linien nicht aufgrund ihrer morphologischen Komplexität. Schlüsselinnovationen bzw. Schlüsselereignisse können allerdings die Entfaltung des Fächers des Lebens sehr stark beeinflussen. Entsprechend stellt sich eine kurze Geschichte der Zeit als Aufzählung solcher Innovationen bzw. Ereignisse dar (Abb. 7.15).


  [image: Image Missing]


  Abb. 7.15 Die Diversifikation im Verlauf der verschiedenen Erdzeitalter.


  Das erste Leben (~ 4:00 Uhr): Es brauchte mehr als 500 Millionen Jahre, bis das Leben nach der Entstehung der Erde vor etwa 3500–4000 Millionen Jahren Fuß fasste. Die Bildung organischer Moleküle wie die Vorstufen zur DNA, RNA und Proteinen fand in einer uns völlig fremden Umwelt statt (Kap. 10). Die ersten Organismen waren wohl mit den rezenten Prokaryoten vergleichbar. Diese Zeit der Prokaryoten dauerte bis etwa vor 1500 bis 2000 Millionen Jahren. Von da an existierten nebeneinander die beiden Hauptlinien der Prokaryoten, die Bacteria und Archaea. Die ersten Mikroben waren an eine Umwelt ohne freien Sauerstoff in der Atmosphäre angepasst. Einige ihrer Linien bestehen bis heute in Form von Prokaryotenlinien, die anaerobe Lebensräume besiedeln.


  Die Entfaltung der Eukaryoten (~ 14:00 Uhr): Vieles liegt in Bezug auf die Entfaltung der Eukaryoten im Dunkeln. Allerdings besteht Einigkeit, dass Endosymbiosen eine zentrale Rolle spielten (Siehe hier, hier). Wahrscheinlich bildeten sich die ersten Eukaryoten aus einer Verschmelzung von Eubacteria und Archaebacteria. Dabei entstanden mehrmals photosynthetisch aktive Eukaryoten, die allgemein als Algen bekannt sind. Diese neue Vielfalt hatte auch Konsequenzen für die Umwelt, da durch ihre photosynthetische Aktivität die Menge an freiem Sauerstoff in der Atmosphäre anstieg. Dieser Anstieg führte zu einer weiteren Verdrängung von anaeroben Organismen.


  Die Konsequenzen der Vielzelligkeit (~ 20:00 Uhr): Die ersten Eukaryoten waren einzellig und es dauerte eine geraume Zeit bis vielzellige Formen häufig wurden. Vielzelligkeit entwickelte sich mehrmals in der Evolution der Eukaryoten, und drei Linien vielzelliger Organismen stehen meist im Zentrum unserer Aufmerksamkeit, da sie die organismische Vielfalt in vielen Lebensräumen prägen. Es handelt sich dabei um die Pflanzen, Pilze und Tiere. Alle vielzelligen Linien entfalteten sich zunächst im Wasser.


  Die kambrische „Explosion“ der Tierstämme (~ 21:00 Uhr): Das plötzliche Auftreten vieler Tierstämme in kambrischen Fossilien führenden Schichten führte zum Szenarium einer plötzlichen Explosion. In den letzten Jahren wurde allerdings diese Vorstellung mithilfe von DNA-Sequenzen hinterfragt und führte zu Szenarien einer allmählichen Entfaltung der Tierstämme. Viele Aspekte dieser ersten Entfaltung der Tiere sind noch nicht völlig geklärt und Gegenstand wichtiger Forschungsarbeiten. Ein Zusammenhang mit einer fast ganzen oder ganzen Vereisung der Welt, wie dies von der sogenannten Snowball Earth Hypothesis postuliert wird, ist naheliegend, da diese tierische Vielfalt direkt nach dem Auftauen des Eisballs Erde auftritt.


  Landgänge (~ 21:45 Uhr): Vielzelliges Leben war für viele Millionen Jahre auf aquatische Lebensräume beschränkt. Allerdings änderte sich dies im Laufe des Ordoviziums und Silurs. Spuren für vielzelliges Leben in terrestrischen Lebensräumen häufen sich im Silur, allerdings sind wohl die ersten Schritte schon im Ordovizium vollzogen worden. Von zentraler Bedeutung waren die erfolgreiche Besiedlung terrestrischer Lebensräume durch die Linie der grünen Pflanzen und die Ausbildung der Landpflanzen. Diese Linie brachte die notwendigen Anpassungen hervor. Ihr Erfolg lag wohl auch in der Ausbildung einer Symbiose mit Pilzen, in Form von Mykorrhizen, begründet. Der Erfolg der Landpflanzen führte zu einer Veränderung der Umwelt, da sie sowohl die Erosion von Silikatgesteinen als auch die Ablagerung von Karbon veränderten. Wie schon erwähnt, führte dies zu einem Absinken des Kohlendioxidgehaltes der Atmosphäre. Mit dem Erfolg der Landpflanzen ist auch der Erfolg der Linien von Tieren, die den Schritt ans echte Landleben schafften, verbunden. Die wichtigsten Linien gehören zu den Arthropoden und den Wirbeltieren. Der Prozess der Entwicklung des Landlebens findet seinen Abschluss in der Evolution der ersten modernen terrestrischen pflanzlichen und tierischen Diversität im Karbon und Perm.


  Das Perm-Trias-Massenaussterben und die Entwicklung mesozoischer Vielfalt (~ 22:30 Uhr): Wie wohl kein anderes Massenaussterben brachte das Perm-Trias-Massenaussterben das Leben an eine fast vernichtende Grenze. Mehr als 90 % aller Linien verschwanden. Zumindest gilt dies für Linien mit einer Überlieferung in Form von Fossilien. Die Ergebnisse von phylogenetischen Studien unterstützen diese Interpretation. Das Leben erholte sich recht langsam von diesem Einbruch der Diversität. In terrestrischen Lebensräumen entfaltete sich eine Vielfalt, die uns vor allem als die Zeit der Dinosaurier und ihrer Verwandten bekannt ist. Das pflanzliche Leben war von verschiedenen Gruppen von Gymnospermen, vor allem von ausgestorbenen Bennettitalen und Cordaiten geprägt.


  Die Kreide-Revolution und das Kreide-Tertiär-Massenaussterben (~ 23:00 Uhr): Die letzten 100 Millionen Jahre zeigten eine radikale Veränderung in der Diversität des Landlebens. Diese Veränderung steht vor allem im Zusammenhang mit dem Aufstieg der Angiospermen zu der dominierenden Linie der Landpflanzen. Die Angiospermen entstanden wohl schon im Jura, aber erst im Laufe der mittleren Kreidezeit entfaltete sich ihre Vielfalt. Zugleich verschwanden viele Gruppen der Gymnospermen, und auch in anderen Gruppen von Landpflanzen kam es zu Umwälzungen bei der neuen Entfaltung neuer Linien, welche die durch Angiospermen gebotenen Möglichkeiten wahrnehmen konnten. Im Reich der Tiere finden sich Hinweise für ähnlich umgreifende Veränderungen, zum Beispiel die Entfaltung einer Reihe von Insektengruppen (z. B. Ameisen), der Säuger und der Vögel. In den letzten Jahren wurde in mehreren Studien gezeigt, dass die Diversifikation der Säuger und Vögel keineswegs erst nach dem Kreide-Tertiär-Massenaussterben stattfand. Die Hauptlinien der Säuger und Vögel etablierten sich vielmehr schon in der Kreide und sind also wohl eher Teil der Kreide-Revolution. Der Niedergang der Dinosaurier steht wohl ebenfalls eher im Zusammenhang mit den Umwälzungen der Lebensräume in der Kreide und nicht im Zusammenhang mit dem Kreide-Tertiär-Massenaussterben. Letzteres hatte einen erheblichen Einfluss auf die Veränderungen des marinen Lebens in dieser Zeitperiode.


  Klimaschwankungen und die Entfaltung des Lebens vom frühen Tertiär bis heute (Z23:30–24:00 Uhr): Das Tertiär war durch heftige Klimaschwankungen geprägt. Das frühe Eozän brachte die höchsten globalen Temperaturen hervor, während das spätere Eozän einen Trend zur Abkühlung zeigte, der letztlich in die relativ kühlen Phasen des Oligozäns übergeht. In dieser Periode vereist die Antarktis zum ersten Mal im Tertiär. Im Miozän steigen die Temperaturen wieder an. Gegen Ende des Tertiärs sinken die Temperaturen wieder, um dann in die pleistozänen Vereisungen abzugleiten. Im Laufe des Tertiärs entfalteten die bestehenden Linien die Biodiversität, wie wir sie heute kennen. Die Vielfalt und ihre Verteilung sind entscheidend von den Schwankungen des Klimas geprägt. Ein weiterer Faktor ist das Wandern der Kontinente. In der Kreide begannen die Riesenkontinente auseinanderzubrechen. Im Eozän fanden die meisten Kontinente ihre heutige Position, allerdings sind einige wichtige Ereignisse jünger, z. B. die Ausbildung des Isthmus von Panama, der derzeitigen Landbrücke zwischen Nordamerika und Südamerika, die einen Austausch der Faunen und Floren dieser beiden Kontinente ermöglichte und zugleich den direkten Austausch tropischer Meeresorganismen zwischen dem Atlantik und Pazifik beendete.


  
    


    Massenaussterben: Fünf große: Ende Ordovizium, Ende Devon, Grenze Perm und Trias, Ende Trias und Grenze Kreide und Tertiär. Mehr als 90% aller Pflanzen- und Tierlinien verschwinden im Perm-Trias-Aussterben.


    Schlüsselinnovationen: Erfindung der Photosynthese, Entstehung der eukaryotischen Zelle, Übergang von einzelligen zu mehrzelligen Organismen, Erfindung der Angiospermenblüte.

    

  


  8 Phylogenetik


  Michael Schmitt, Bernhard Misof


  8.1 Ordnung in der Vielfalt


  
    


    Bei mehr als 1,4 Millionen wissenschaftlich beschriebenen Tierarten, ca. 300 000 Pflanzenarten und ca. 5000 Arten von Organismen ohne Zellkern ist klar, dass es Regeln für die Benennung dieser Arten und Verfahren, sie zu ordnen, geben muss. Die Phylogenetik erforscht den Ablauf der Stammesgeschichte als Rückgrat für die natürliche Ordnung der Organismen, die Systematik erstellt auf dieser Grundlage einen Bezugsrahmen (das System der Organismen), die Taxonomie ordnet konkrete Organismen in die Einheiten des Systems ein, die Klassifikation weist den Einheiten des Systems kategoriale Ränge zu, und die Benennung der Einheiten des Systems wird nach den Nomenklatur-Regeln vorgenommen. In diesem Kapitel wird das Biospezies-Konzept vorgestellt, und die wichtigsten Nomenklatur-Regeln werden skizziert.

    

  


  Nach der Evolutionstheorie (Siehe hier) lassen sich alle lebenden und ausgestorbenen Organismen auf eine gemeinsame Wurzel zurückführen. Die Phylogenetik hat sich zum Ziel gesetzt, die verwandtschaftlichen Zusammenhänge der Lebewesen wissenschaftlich aufzuarbeiten und Rekonstruktionsmethoden für genealogische Stammbäume bereitzustellen. Diese Stammbäume gliedern und ordnen die Artenvielfalt in einem hierarchischen, eingeschachtelten (enkaptischen) System nach dem Grad ihrer genealogischen Verwandtschaft. Für die Aufstellung eines Stammbaumes wird in Merkmalslisten nach Übereinstimmungen zwischen den Arten gesucht. Für eine nahe Verwandtschaft der Arten sprechen gemeinsame, homologe, abgeleitete Merkmale (Synapomorphien). Zur Identifizierung von Synapomorphien gibt es verschiedene, teilweise computergestützte Methoden. Ziel der Analyse ist die Aufstellung eines phylogenetischen Systems, das möglichst weitreichende Verallgemeinerungen wissenschaftlicher Aussagen gewährleistet. Alle anderen biologischen Disziplinen profitieren von dieser Ordnung, da wissenschaftliche Verallgemeinerungen von der Genomanalyse bis zum Artenschutz ohne eine eindeutige phylogenetische Einordnung der untersuchten Arten wenig sinnvoll sind.


  Es ist das Anliegen der Systematik, die Vielfalt der Lebewesen sinnvoll zu ordnen. Die kleinsten Einheiten aus gleichen Individuen, die sich sicher von anderen Individuengruppen unterscheiden lassen, werden als Arten (species) bezeichnet. Dabei geht man davon aus, dass den wissenschaftlich abgegrenzten Gruppen auch in der Natur etwas entspricht – dass es also tatsächlich Arten gibt. Natürliche Arten bestehen aus Individuen, die sich gegenseitig als artgleich erkennen und behandeln, sich andererseits aber von Artfremden reproduktiv abgrenzen. Solche Individuengruppen bilden eine Biospezies (Siehe hier). Systematiker können bei der wissenschaftlichen Abgrenzung einer Art selten nach diesem Kriterium vorgehen, sie sind auf empirisch leichter feststellbare Merkmale angewiesen.


  Durch Gruppierung mehrerer Arten zu umfassenderen Ordnungseinheiten (Taxa, Einzahl Taxon) wird ein hierarchisches, eingeschachteltes (enkaptisches) System errichtet. Als Taxonomie wird das Bestimmen, Beschreiben und Einordnen von Individuen in Art- und andere Taxa bezeichnet. Manche Autoren verwenden die Begriffe Systematik und Taxonomie sinngleich.


  Den unterschiedlich umfassenden Taxa kann entsprechend ihrer Stellung in der Einschachtelungs-Hierarchie ein Rang zugewiesen werden: Individuen werden in Arten eingeordnet, jede Art wird meist mit anderen Arten zusammen in eine Gattung gestellt, jede Gattung ist Teil einer Familie, diese stehen in Ordnungen, und diese sind Teil von Klassen. Sowohl die Tätigkeit des Zuweisens von Rängen als auch das Ergebnis dieser Tätigkeit, d. h. ein mit Rängen versehenes enkaptisches System, werden Klassifikation genannt.


  Die Einheiten eines Systems werden zur leichteren Verständigung nach bestimmten Regeln benannt. Die Benennung ebenso wie das Ensemble der Namen heißen Nomenklatur. In der biologischen Systematik wurde historisch zunächst zwischen Pflanzen und Tieren unterschieden. Später traten Mikroorganismen dazu, Bakterien und Pilze wurden als eigene Großeinheiten akzeptiert. Heute werden drei sogenannte Domänen oder Urreiche unterschieden: Archaea, Bacteria und Eukarya, wobei sich die Eukarya weiter in vier Reiche (Regna oder kingdoms) unterteilen lassen: einzellige Eukaryoten, Plantae, Fungi und Animalia (Siehe hier). Die Systematik ist also ständig im Fluss.


  
    Die Geschichte der biologischen Systematik. Die Wurzeln der biologischen Systematik liegen in der Antike. Aristoteles (384–322 v. Chr.) hat in seinen zoologischen Werken 549 Beispiel-Arten (die Pflanzen überließ er Theophrast, 371–286 v. Chr.) in ein übersichtliches System gestellt. Auf ihn gehen viele bis heute gebräuchliche Ordnungseinheiten und Namen zurück, z. B. Mollusca, Malacostraca und Insecta. Im gesamten Altertum und Mittelalter wurde das aristotelische System mehr oder weniger unverändert beibehalten. Erst in der Neuzeit wuchs der Bedarf nach einem reformierten System, das es erlaubte, die Vielzahl der neu entdeckten Pflanzen und Tiere zu benennen und zu ordnen. In der Geschichte der Systematik steht der Name von Carl Linnaeus (1707–1778, in den Adelsstand erhoben 1761, seit 1762: Carl von Linné) für eine fundamentale Wende. Er führte das Prinzip der binominalen Benennung der Arten konsequent für alle Pflanzen und Tiere durch: Jeder Artname besteht aus einem Gattungsnamen und einem Art-Epitheton, z. B. Homo sapiens). Vor Linnaeus waren viele Namen von Pflanzen oder Tieren lang und umständlich. Zum Beispiel hieß ein Käfer auf Deutsch „der runde hoch-rothe Marien-Kefer mit schwarzen Puncten“. Linnaeus nannte ihn Coccinella septempunctata. Der wesentliche Unterschied ist, dass vor Linnaeus die Namen gleichzeitig Beschreibungen waren, während seine zweiteiligen Namen nur als Etiketten dienten und die eigentliche Beschreibung davon völlig unabhängig war. Außerdem wandte er das aristotelische Prinzip der Klassifikation – durch Verweis auf den nächsthöheren Gattungsbegriff und die Angabe des spezifischen Unterschieds – ebenso durchgängig an.


    Linnaeus akzeptierte den biblischen Schöpfungsbericht und die Annahme von der Konstanz der Arten. Seine Systematik war der Versuch, die göttliche Ordnung in den Naturdingen aufzuspüren und wiederzugeben. Wo er, wie bei den Blütenpflanzen, zu einer künstlichen Einteilung griff, da geschah dies nicht irrtümlich, sondern vorsätzlich, weil ein natürliches System nicht gelingen wollte.

  


  8.1.1 Die binominale Nomenklatur


  Linnaeus führte in der 10. Auflage seines grundlegenden Werkes „Systema Naturae“ 4326 Tierarten auf, er kannte ungefähr ebenso viele Pflanzenarten. Heute sind ca. 1,4 Millionen Tierarten und mehr als 300 000 Pflanzenarten beschrieben, dazu kommen noch ca. 5000 Organismen ohne Zellkern (Prokaryota). Damit bei der Benennung von so vielen Arten die Ordnung nicht verloren geht, wurden Regeln für die korrekte Vergabe von wissenschaftlichen Namen für Organismen festgelegt: International Code of Zoological Nomenclature (ICZN), International Code of Botanical Nomenclature (ICBN), International Code of Nomenclature for Cultivated Plants, Bacteriological Code, und Rules for Virus Classification and Nomenclature. Im Großen und Ganzen gleichen sich diese Regelwerke. Unterschiede erklären sich aus den verschiedenen Gegebenheiten der Organismengruppen und aus der historischen Trennung der Arbeitsgebiete.


  Es werden immer nur die wissenschaftlichen Namen geregelt. Die Namen müssen innerhalb der botanischen und der zoologischen Nomenklatur eindeutig sein. Es dürfen also nicht zwei Pflanzen oder Tiere denselben Namen tragen, wohl aber dürfen eine Pflanze und ein Tier gleich heißen. Gattungen tragen einen einteiligen Namen, Artnamen sind aus Gattungsnamen und Art-Epitheton zusammengesetzt (binominale, binomiale oder binäre Nomenklatur). Dieselben Art-Epitheta dürfen beliebig oft vergeben werden, solange nicht dieselbe Kombination mit einem Gattungsnamen entsteht. Wurde ein Name mehrmals vergeben (Homonymie), gilt die älteste Bezeichnung. Falls ein Taxon mehrfach und verschieden benannt wurde, gilt der älteste Name, der den Vorschriften entspricht, alle jüngeren sind ungültige Synonyme.


  Damit eindeutig zu klären ist, für welches Taxon ein vergebener Name gelten soll, muss für jeden Namen ein sogenannter Typus festgelegt werden. Für einen Gattungsnamen ist dies eine Art. Für Taxa vom Artrang oder darunter (Arten, Unterarten, Formen etc.) sind es Einzelexemplare. Sie werden in wissenschaftlichen Sammlungen allgemein zugänglich aufbewahrt, meistens in konserviertem Zustand. Jeder Name für ein Taxon muss von einer Beschreibung dieses Taxon begleitet sein. Das Einzelindividuum, mit dem der Name verbunden ist, wird Holotypus genannt. Liegen der Beschreibung darüber hinaus noch andere Exemplare zugrunde, werden diese als Paratypen bezeichnet. Diese Typusexemplare sind für die systematische Biologie ungemein wichtig.


  
    Nomenklatur-Regeln. In der Botanik werden Namen aller Rangstufen geregelt, in der Zoologie nur bis zur Überfamilie. Für die Endungen der Rangstufen in Botanik und Zoologie gibt es verschiedene Regelungen (Tab. 8.1). In allen nomenklatorischen Regelwerken ist festgelegt, dass ein wissenschaftlicher Name nicht inhaltlich zutreffen muss, damit ein Name gültig ist. Ein Käfer, der Chrysolina americana genannt wurde, muss also nicht unbedingt in Amerika vorkommen. Wenn ein Art-Epitheton aus einer Kombination mit einem Gattungsnamen, z. B. Chrysomela melanopus, in eine andere überführt wird, dann wird dies in der Zoologie dadurch angezeigt, dass der Name des Erstbeschreibers der Art in Klammern gesetzt wird, z. B. Oulema melanopus (Linnaeus). In der Botanik wird der Name des Erstautors in Klammern gesetzt und der Name des revidierenden Autors danach aufgeführt, Aethusa cynapium L. subsp. cynapoides (Bieb.) Simk. heißt demnach: Die Originalbeschreibung des Taxon cynapoides stammt von Bieberstein, Simonkay veröffentlichte die jetzt gültige Kombination. In der Botanik wird eine Unterart durch den Zusatz subsp. gekennzeichnet (Artikel 24), in der Zoologie wird der Name der Unterart ohne Zusatz an das Art-Epitheton angeschlossen (Artikel 5.2.), z. B. Mus musculus domesticus (die Hausmaus). In der Zoologie dürfen Gattungsname, Art-Epitheton und Unterartname gleich lauten (Artikel 18 und 23.3.7). So eine Tautonymie findet man z. B. beim Flachlandgorilla Gorilla gorilla gorilla, in der Botanik ist dies verboten (Artikel 23.4). Fakultativ wird zum Autor das Jahr der Erstbeschreibung genannt, in der Botanik in separaten Klammern, z. B. Lythrum salicaria L. (1753), in der Zoologie zusammen mit dem Autor in oder ohne Klammern, z. B. Oulema melanopus (Linnaeus, 1758) oder Cassida vibex Linnaeus, 1758. Damit nicht nach beliebig alten Namen recherchiert werden muss, enthalten alle Regelwerke ein Startdatum. So beginnt die botanische Nomenklatur mit dem 1. Mai 1753, dem Publikationsdatum von Linnés Species Plantarum. Für bestimmte Gruppen allerdings setzt der ICBN abweichende Anfangsdaten, z. B. für Moose den 1. Januar 1801 (als Hedwigs Species Muscorum erschien), oder für fossile Pflanzen den 31. Dezember 1820, weil da Sternbergs Flora der Vorwelt publiziert wurde. Die zoologische Nomenklatur beginnt mit dem (willkürlich festgesetzten) 1. Januar 1758. In diesem Jahr erschien die zehnte Auflage des Systema Naturae (der ersten, in der Linnaeus die binominale Nomenklatur für Tiere konsequent durchführte). Das Erscheinungsjahr von Clercks Aranei Svecici, tatsächlich schon 1757 veröffentlicht, wurde durch Beschluss der Internationalen Kommission für zoologische Nomenklatur auf 1758 festgesetzt, letzteres Werk erhielt Priorität über ersteres.

  


  Tab. 8.1 Endungen zur Bezeichnung linnaeischer Ränge in einer Klassifikation. In der botanischen Nomenklatur sind alle Endungen festgelegt, in der zoologischen nur die von Familie und Unterfamilie, die Endungen für Überfamilie und Tribus sind nur empfohlen.
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    Phylogenetik: Wissenschaftliche Aufarbeitung verwandtschaftlicher Zusammenhänge in der Artenvielfalt. Wissenschaft von der Rekonstruktion stammesgeschichtlicher Entfaltung.


    Systematik: Erstellen einer hierarchischen Ordnung der Lebewesen in geschachtelten Taxa.


    Taxon: Ordnungseinheit aus einer Art oder mehreren Arten in einem System.


    Taxonomie: Beschreiben und Ordnen der Artenvielfalt nach bestimmten Gesichtspunkten.


    Klassifikation: Ein mit linnaeischen Rängen versehenes System.


    Nomenklatur: Namentliche Benennung der Taxa nach festgelegten Regeln.


    Typus: Namensträger für ein Taxon. Für eine Art: wissenschaftliches beschriebenes und in einer Sammlung hinterlegtes Exemplar. Für eine Gattung: eine eingeschlossene Art. Für Taxa von höherem Rang: ein eingeschlossenes rangniedrigeres Taxon, von dessen Name der des übergeordneten abzuleiten ist.

    

  


  8.2 Die Methode der Phylogenetischen Systematik


  
    


    Dass das System der Organismen „natürlich“ zu sein hat (das heißt eine Realität außerhalb des menschlichen Geistes widerspiegeln muss), ist spätestens seit Linnaeus’ Zeiten unstrittig. Seit dem 19. Jahrhundert ist auch allgemein akzeptiert, dass das natürliche System durch die Folge der Artspaltungen in der Evolution entstanden ist. Eine gangbare Methode zur Aufdeckung der natürlichen Beziehungen aber wurde erst mit dem Prinzip der „Suche nach der Schwestergruppe“ in der Phylogenetischen Systematik entwickelt. „Verwandtschaft“ wird hier strikt genealogisch aufgefasst, d. h. von“Formverwandtschaft“ und ähnlichen Vorstellungen abgegrenzt. Hypothesen über Schwestergruppen-Beziehungen zwischen je zwei Taxa werden begründet durch den Nachweis, dass die fraglichen Taxa Merkmale besitzen, die als evolutive Neuerwerbungen ihres letzten gemeinsamen Vorfahren (der Stammart) interpretiert werden können. In Frage kommen homologe Merkmale, die sich durch Anwendung des Sparsamkeits-(Parsimonie-)Prinzips als wahrscheinliche Synapomorphien erweisen werden.

    

  


  Nach der von Charles Darwin (1809–1882) begründeten Evolutionstheorie entstanden die Arten im Zuge vieler Artspaltungen. Willi Hennig (1913–1976) war der Erste, der forderte, dass ein System diese stammesgeschichtlichen Artspaltungen widerspiegeln müsse, er forderte ein phylogenetisches System aus monophyletischen Taxa.


  Man bezeichnet Taxa als monophyletisch, wenn darin alle Nachkommen – und nur diese – einer Stammart enthalten sind (z. B. Mammalia, Aves). Monophyletische Taxa oder Monophyla (Einzahl Monophylum) können also objektiv durch die Angabe der letzten gemeinsamen Stammart abgegrenzt werden. Zwei Monophyla, die aus einer nur ihnen gemeinsamen Stammart hervorgingen, werden als Schwestergruppen bezeichnet. Taxa, die ausschließlich Nachkommen einer Stammart enthalten, aber nicht alle Nachkommen, werden paraphyletisch genannt. Alle Reptilien z. B. lassen sich auf eine gemeinsame Stammform zurückführen, aber die Nachkommen Säugetiere und Vögel werden als eigene Taxa abgegrenzt; die Reptilien sind also ein paraphyletisches Taxon. Ein Taxon, das Nachkommen mehrerer nicht nahe verwandter Stammarten umfasst, heißt polyphyletisch, z. B. Würmer, Algen. Polyphyletische Taxa entsprechen nicht dem Anliegen einer phylogenetischen Systematik, sie werden aufgelöst, sobald man sich über die verwandtschaftlichen Beziehungen im Klaren ist (Abb. 8.1).


  [image: Image Missing]


  Abb. 8.1 Ziel der Phylogenetik ist die Ermittlung von Schwestergruppenbeziehungen zwischen monophyletischen Taxa. Ein monophyletisches Taxon lässt sich auf eine gemeinsame Stammart zurückführen und enthält alle Nachkommen dieser Stammart. Mitglieder einer monophyletischen Gruppe können am Besitz gemeinsamer, im Vergleich zur Schwestergruppe abgeleiteter (das heißt veränderter), Merkmale erkannt werden. Paraphyletische Taxa lassen sich zwar auch auf eine einzige Stammart zurückführen, enthalten aber nicht alle Abkommen dieser Stammart; die begründenden Merkmale sind relativ ursprünglich und kommen auch in anderen Taxa vor. Polyphyletische Gruppen enthalten Nachkommen nicht näher verwandter Stammarten und sind auf konvergente Merkmale gegründet.


  Hennig entwickelte eine Methode der phylogenetischen Systematik, mit der sich Stammbäume aufstellen lassen, bei denen jedes Taxon eine monophyletische Verwandtschaftsgruppe darstellt. Dabei zog er aus Merkmalsverteilungen logische Rückschlüsse auf die vorausgegangenen Artspaltungen. Hennig ging stets von der Aufspaltung einer Stammart in zwei Schwestergruppen aus (Dichotomie) und suchte nach der letzten für beide Taxa gemeinsamen Stammart. Die Suche nach dichotomen Aufspaltungen ist ein methodisches Prinzip, keine Annahme über die Wirklichkeit: Wenn sich aus der Analyse eine Aufspaltung in mehrere Taxa (eine Polytomie) ergibt, dann wurde eine Serie dichotomer Verzweigungen möglicherweise nur nicht erkannt. Rekonstruiert man alle Artspaltungsereignisse im Evolutionsverlauf (die Kladogenese) erhält man einen natürlichen Stammbaum der Arten. Das Verfahren lässt sich in verschiedene Schritte unterteilen:


  Aufstellung einer Merkmalsmatrix: In einem ersten Schritt werden Merkmalslisten der betrachteten Taxa aufgestellt, sie ergeben ein Rechteckschema, die Merkmalsmatrix. Als Merkmale werden zunächst wahrnehmbare Aspekte eines Organismus verstanden, es kann sich um morphologische, physiologische, ethologische, immunologische oder molekulare Merkmale handeln. Innerhalb des untersuchten Taxon sollen die Merkmale wenig variieren, sich zwischen den Taxa aber deutlich unterscheiden. Ungeeignet für die weitere Analyse sind stark variierende, erblich meist schwach verankerte Merkmale. In die Matrix wird das Vorhandensein (+), das Fehlen (–) oder die unterschiedliche Ausprägung des Merkmals eingetragen.


  Identifizierung von Homologien: Nur homologe gemeinsame Merkmale kennzeichnen eine Verwandtschaftsgruppe. Nicht berücksichtigt werden daher Merkmale, die in der Evolution unabhängig entstanden sind, also nichts über eine Verwandtschaft aussagen (Konvergenzen). Die gesuchten homologen Merkmale lassen sich anhand bestimmter Indizien (Siehe hier) von nicht homologen (z. B. analogen) unterscheiden, ermöglichen aber zunächst noch keine Rückschlüsse auf die Richtung der Merkmalsänderung.


  Identifizierung von Apomorphien: Innerhalb der homologen Merkmale unterscheidet man nun zwischen ursprünglichen Merkmalen, die dem Ausgangszustand ähnlich geblieben sind (primitiv, plesiomorph) und relativ, d. h. im Vergleich zur alternativen Ausprägung, abgeleiteten (apomorphen) Merkmalen, also evolutiven Neuheiten. Das Analyseverfahren wird Außengruppenvergleich genannt.


  Parsimonie-Prinzip (Prinzip der sparsamsten Erklärung): Wenn apomorphe Merkmale in der Stammart neu entstanden und an die Folgearten weitergegeben worden sind (Synapomorphien), kennzeichnen sie Schwestertaxa mit einer gemeinsamen Stammart. Die identifizierten möglichen Synapomorphien begründen die Verzweigungsstellen bei der Konstruktion des Stammbaums. Gibt es verschiedene Interpretationen der Merkmale und damit der Artspaltung, so wird die einfachste Hypothese über die mögliche Artspaltung bevorzugt, also diejenige, die zu den geringsten Widersprüchen führt, das heißt die am wenigsten konvergente Entstehung von Apomorphien (Homoplasien) anzunehmen zwingt.


  
    Geeignete Merkmale in der Phylogenetik: Schon ein Kind benennt und ordnet Dinge und Lebewesen in seiner Umwelt, um sie wiederzuerkennen und sie in Zukunft zu nutzen oder zu meiden. Dabei fällt es ihm erstaunlich leicht, Dackel und Dogge trotz aller körperlichen Unterschiede als Mitglieder eines Taxon „Hund“ anzusprechen und dieses vom Taxon „Katze“ zu unterscheiden. Offenbar reichen bereits wenige Charakteristika für eine Zuordnung aus. Die stark variierenden Merkmale Größe, Haarfarbe oder Gewicht des Hundes kommen dafür nicht in Frage. Auch Fell, Vierbeinigkeit oder Schwanz sind ungeeignet, da der Hund sie nicht nur mit der Katze, sondern auch mit anderen Säugetieren gemein hat – es sind (relativ) ursprüngliche Merkmale. Zutreffend, aber wertlos, sind Negativmerkmale wie „keine Federn“,“keine Schuppen“. Typisch für den Hund sind eher Gebell, Geruch und freudiges Schwanzwedeln, das sind gemeinsame Merkmale aller äußerlich verschiedenen Hunde, die Nicht-Hunden fehlen (mögliche Synapomorphien). Dass man mit der intuitiven Merkmalsauswahl durchaus falsch liegen kann, zeigt die umgangssprachliche Einordnung des Wales als Walfisch, aufgrund seiner Körperform und seiner marinen Lebensweise. Für die verwandtschaftliche Zuordnung von Arten ist die Wahl geeigneter Merkmale also ein entscheidender Schritt. Nach logischen Gesichtspunkten muss es sich um erbliche, homologe und relativ abgeleitete Merkmale handeln, aus praktischen Gründen sollen die Merkmale leicht erkennbar sein und wenig variieren.

  


  8.2.1 Die Homologie-Vermutung


  Die Ähnlichkeit von Arten ist ein erstes Indiz für eine verwandtschaftliche Beziehung. Arten sind einander dann ähnlich, wenn es in ihren Merkmalen viele Übereinstimmungen gibt. Allerdings können Merkmale in einer Reihe von Arten ähnlich erscheinen und Verwandtschaft nur vortäuschen. Solche unabhängig entstandenen Ähnlichkeiten werden Konvergenzen genannt, sie sind auf vergleichbare Lebensbedingungen der Arten zurückzuführen oder auf eine Funktionsgleichheit der betrachteten Organe (Analogie). Umgekehrt können Merkmale im Lauf der Evolution stark abgewandelt werden, selbst innerhalb der gleichen Art tauchen große Merkmalsunterschiede zwischen verschiedenen Entwicklungsstadien oder Geschlechtern auf. Es gilt also, verwandtschaftlich begründete Ähnlichkeiten zu erkennen und von Konvergenzen zu unterscheiden. Für eine phylogenetische Analyse eignen sich ausschließlich Homologien, Konvergenzen werden aus der weiteren Analyse ausgeschlossen.


  Der Besitz homologer Merkmale in zwei oder mehr Arten deutet auf einen gemeinsamen Vorfahren (der dieses Merkmal schon besaß), sie werden also stammesgeschichtlich näher verwandt sein. Naturgemäß wird eine Verwandtschaftsgruppe meist nicht nur durch ein einziges homologes Merkmal geeint, vielmehr stellt man in der Gruppe oft weitere Homologien fest. Die Gesamtheit der – apomorphen und plesiomorphen – Merkmale der letzten gemeinsamen Stammart bildet den Grundplan des Taxon (s. u.).


  Zu unterscheiden sind die Definition von Homologie und die empirischen Indizien, die auf Homologie schließen lassen. Sonst gerät man in einen Zirkelschluss: Homolog sind Merkmale, die auf Verwandtschaft beruhen, verwandt sind Arten mit homologen Merkmalen.


  Die empirische Begründung einer Homologie-Hypothese ist ein zweistufiger Vorgang. Im ersten Schritt ist zu ermitteln, welche Merkmale überhaupt als homolog in Frage kommen. Dies ist die Feststellung der primären Homologie. Das einzige erkenntnistheoretisch einwandfreie Indiz für primäre Homologie ist Ähnlichkeit, gleichgültig in welcher Körperregion, gleichgültig mit welchen Methoden die Übereinstimmung festgestellt wird und unabhängig von der Komplexität der Merkmale. Adolf Remane (1898–1976) entwickelte sogenannte Homologie-„Kriterien“ (streng genommen handelt es sich um Indizien, nicht um logische Kriterien). Am wichtigsten sind:


  
    	Das Indiz der Lage (homotope Merkmale): Merkmale werden für primär homolog gehalten, wenn sie die gleiche Lage im Gesamtsystem einnehmen. Die gleiche Lage kann anhand übereinstimmender Verknüpfungen mit benachbarten Elementen gezeigt werden (Beispiel: Flügeladern der Insekten). Unsicherheiten entstehen durch den Ausfall einzelner Bestandteile.


    	Das Indiz der speziellen Qualität (homomorphe Merkmale): Merkmale werden für primär homolog gehalten, wenn sie trotz möglicherweise unterschiedlicher Lage in spezifischen Sondercharakteren übereinstimmen. Je komplexer die Merkmalsübereinstimmung zwischen den betrachteten Arten ist, desto verlässlicher ist die Homologie-Vermutung, denn die Wahrscheinlichkeit, dass ein komplexes Merkmal mehrmals parallel entwickelt wurde, ist geringer als bei einem einfachen Merkmal. Natürlich können auch einfach strukturierte Übereinstimmungen (z. B. der Carapax der Crustaceen) homolog sein, sie führen nur leichter zu einer Fehlentscheidung.

  


  In einem zweiten Schritt prüft man die Verteilung der primären Homologien unter den behandelten Taxa. Lassen sich alle primären Homologien widerspruchsfrei als nur einmal in der Evolution entstanden erklären, werden sie als sekundäre Homologien akzeptiert und als Beleg für nähere Verwandtschaft ihrer Träger gewertet. Wenn sich Widersprüche in der Verteilung der primären Homologien ergeben, wird die Hypothese akzeptiert, die die meisten primären Homologien als sekundäre erweist. Die übrigen primären Homologien werden als Homoplasien bezeichnet. Dieses Vorgehen sucht also nach maximaler Kongruenz und ist methodisch nichts anderes als die Anwendung des Parsimonie-Prinzips (siehe unten). Eine Hypothese über primäre Homologie kann aufgestellt werden, ohne eine konkrete Verwandtschaftshypothese zu beachten, sie basiert nur auf empirischem Vergleich. Dagegen ist für die Feststellung der sekundären Homologie, also die Ermittlung der Merkmals-Kongruenz, eine phylogenetische Hypothese unabdingbare Voraussetzung.


  
    Homonomie. Für die besondere Form der Entsprechung zwischen Merkmalen, die ein Individuum mehrfach besitzt, meist auf den beiden Körperseiten (z. B. linke und rechte Hand) oder in hintereinanderliegenden Körpersegmenten (z. B. die Rippen, die Wirbelkörper) wurde der Begriff homonom geprägt. Homonome oder „seriell homologe“ Merkmale finden sich bevorzugt bei metamer gegliederten Organismen, z. B. in den verschiedenen Proglottiden von Bandwürmern oder in den verschiedenen Segmenten von Ringelwürmern. Allerdings sagen uns Vergleiche zwischen verschiedenen Körperabschnitten ein- und desselben Individuums (oder auch verschiedener Individuen einer Art) nichts über stammesgeschichtliche Verwandtschaft. Verantwortlich für die stufenweise Abwandlung homonomer Körperabschnitte sind sogenannte Homöobox-Gene ([image: Image Missing]Genetik).

  


  Die Übereinstimmung eines Gens oder DNA-Abschnitts in zwei oder mehr Organismen kann daher kommen, dass der letzte gemeinsame Vorfahr dieser Organismen dieses Gen bzw. diesen DNA-Abschnitt besaß und an seine Nachkommen vererbte. In diesem Fall nennt man die Übereinstimmung ortholog. Die Übereinstimmung kann aber auch durch horizontalen Gentransfer verursacht worden sein und wird dann xenolog genannt. Gene bzw. DNA-Abschnitte können innerhalb eines Organismus vervielfältigt (dupliziert) werden. Das Ergebnis sind zwei oder mehr paraloge Kopien. Nur orthologe genetische Einheiten sind phylogenetisch informativ. Sie von paralogen oder xenologen Alternativen zu unterscheiden ist in der Praxis oft schwierig.


  8.2.2 Unsicherheiten in der Homologie-Bewertung


  Homologe Merkmale können im weiteren Verlauf der Stammesentwicklung zunächst verändert und anschließend unter übereinstimmenden Selektionsbedingungen unabhängig voneinander wieder ähnlich werden. Solche konvergenten Ähnlichkeiten auf homologer Grundlage werden Homoiologien (Parallelismen) genannt (Abb. 8.2). Ein Beispiel sind die Flügel der Fledermäuse und die der Vögel: Beide gehen auf die Tetrapoden-Vorderextremität ihres letzten gemeinsamen Vorfahren zurück. Trotzdem lässt diese Homologie nicht darauf schließen, dass die Vögel und Fledermäuse eine gemeinsame flugfähige Stammart hätten. Die Flügeleigenschaften der (homologen) Vorderextremität entwickelten sich vielmehr konvergent.
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  Abb. 8.2 Die Fangbeine von Gottesanbeterin und Fanghaft sind sich täuschend ähnlich. Trotzdem rühren sie nicht von einer gemeinsamen Stammart mit Fangbein her. Ein Vergleich weiterer Merkmale weist die Arten Verwandtschaftsgruppen zu, in denen die betrachteten Sondermerkmale fehlen. Es handelt sich um konvergente Weiterentwicklungen homologer Organe (Homoiologien): Die Vorderbeine von Mantis und Mantispa sind als Insektenbeine homolog, d. h. der letzte gemeinsame Vorfahr war ein beintragendes Insekt, als Fangbeine jedoch sind sie konvergent, d. h. die letzte gemeinsame Stammart hatte anders ausgebildete Vorderbeine, z. B. Schreitbeine. (Fotos von Ekkehard Wachmann, Berlin.)


  Homologe Merkmale sind keine vollkommen identischen Merkmale, sondern allenfalls in einigen Untereinheiten der verglichenen Merkmale identisch, während andere sich unterscheiden. Vom letzten gemeinsamen Vorfahren übernommen – und damit homolog – sind nur die identischen Anteile. Wenn man davon spricht, dass ein Merkmal homolog sei, dann trifft man eine Entscheidung darüber, was dieses Merkmal ausmacht, man benennt seine spezifische Qualität. Vom variablen Rest sieht man ab und behauptet, verglichene Merkmale seien homolog, solange wir die spezifische Qualität noch erkennen können. Das heißt, eine Feststellung über Homologie ist sinnlos, wenn nicht gesagt wird, worin die spezifische Qualität besteht, bzw. „als was“ die Merkmale homolog sein sollen: Vogelflügel und Fledermausflügel sind „als Tetrapoden-Vorderextremität“ homolog, „als Flügel“ jedoch konvergent. Damit wird gesagt, dass die Anteile, die im Vogelflügel und im Fledermausflügel die Tetrapoden-Vorderextremität ausmachen, vom letzten gemeinsamen Vorfahren übernommen wurden, während die Flügeleigenschaften unabhängig erworben wurden.


  Auch durch den Verlust bestimmter Merkmale können sich wenig verwandte Taxa ähnlich werden (sogenannte Negativgruppen).


  8.2.3 Feststellung der Lesrichtung


  Homologe Merkmale kennzeichnen also eine Verwandtschaftsgruppe, sie sagen aber noch nichts darüber aus, ob diese Gruppe monophyletisch ist. Für solche Aussagen benötigt man verlässliche Hypothesen darüber, ob die homologen Merkmale relativ abgeleitet oder relativ ursprünglich sind, d. h. die Lesrichtung (Polarität) der Merkmalsänderung muss festgestellt werden.


  Ein phylogenetisches System wird nach Willi Hennig erstellt, indem durch die Suche nach den Schwestergruppen lauter Monophyla gebildet werden. Hat sich eine Stammart A in zwei Tochterarten A1 und A2 gespalten, von denen A1 der Stammart ähnlich geblieben ist und A2 Merkmale abgewandelt hat, dann können die Nachkommen der Art A2 am Besitz der abgewandelten Merkmale erkannt werden (Abb. 8.3). Die abgewandelten Merkmalsformen werden apomorph genannt, die gleich gebliebenen plesiomorph. Sowohl das Vorhandensein als auch das Fehlen eines Merkmals kann abgeleitet sein, z. B. fehlen vielen Höhlenbewohnern sekundär Augen und Pigmente, parasitischen Pflanzen das Chlorophyll. Hier ist das Fehlen ein apomorphes Merkmal. Setzt man die Artspaltungen grafisch in einem Koordinatenkreuz um, so misst die Ausdehnung der Zweige in x-Richtung die morphologische Abweichung von der ursprünglichen Merkmalsausprägung, die Ausdehnung der Zweige in y-Richtung den Zeitfaktor. Da für diese Ausdehnungen meist nur relative Werte angegeben werden können, wird auf die Achsen oft ganz verzichtet.
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  Abb. 8.3 Zeichnerische Verdeutlichung der Begriffe „plesiomorph“ und „apomorph“ nach Willi Hennigs Arbeiten: Die Stammart A spaltet sich zur Zeit t2 in die Tochterarten A1 und A2 und hört damit auf zu existieren. Die Tochterart A1 unterscheidet sich weniger von der Stammart A als Tochterart A2 (d1 < d2). A1 hat weniger Merkmale der Stammart A verändert (apomorph) als A2 und mehr unverändert beibehalten (plesiomorph).


  Den gemeinsamen Besitz von abgewandelten Merkmalen bezeichnet man als Synapomorphie, das Vorhandensein von relativ ursprünglichen Merkmalen in mehreren Taxa als Symplesiomorphie. Auch für die entsprechenden Merkmalsformen selbst werden die Begriffe Synapomorphie bzw. Symplesiomorphie verwendet.


  Eine taxonomische Gruppe ist dann ein Monophylum, wenn sie durch mindestens eine evolutive Neuheit (Autapomorphie) ihrer Stammart geeint wird. Gesucht ist also nach möglichst verlässlichen Belegen, dass die spezifische Qualität der untersuchten homologen Merkmale beim letzten gemeinsamen Vorfahr der untersuchten Taxa neu entstanden ist. Mit anderen Worten, man muss möglichst sichere Hinweise dafür finden, dass die fraglichen Übereinstimmungen bei den untersuchten Taxa synapomorph sind. Stammesgeschichtlich ältere Übereinstimmungen, Symplesiomorphien, die früher als beim letzten gemeinsamen Vorfahren entstanden sind, weisen nur auf eine weitläufige Verwandtschaft hin (Abb. 8.4). Allerdings kann der letzte gemeinsame Vorfahr unter Umständen weit in der Vergangenheit gelebt und entsprechend viele Nachkommen hervorgebracht haben. Diese können die fraglichen Merkmale verändert oder völlig verloren haben. Das kann zu Fehlurteilen führen, denn die Träger der untersuchten homologen Merkmale erscheinen näher verwandt als solche, denen das Merkmal sekundär fehlt.


  Jede Feststellung einer sekundären Homologie ist eine Aussage über die vermutete Monophylie des Taxon, das alle ihre Träger enthält. „Sekundäre Homologie“ und „Synapomorphie“ sind also identisch.


  
    Das Stammbaumschema (Abb. 8.4) der Taxa A bis F verdeutlicht die Methode der phylogenetischen Systematik, dabei sind die Arten 1 bis 6 die Stammarten der rezenten Taxa A bis F. Die Merkmalsliste a, b, c, ... k (Grundplan) der einzelnen Arten und Taxa ist in Kästchen zusammengestellt. Monophyletische Gruppe: Die Taxa A bis F bilden ein Monophylum mit der gemeinsamen Stammart 2. Das lässt sich durch die Merkmale b und d begründen, die bei diesen Taxa in den gegenüber der Art 1 (und ihren sonstigen Nachfahren) relativ abgeleiteten Formen bl bzw. dl vorliegen. Synapomorphien: Zwischen den Arten C und D besteht ein Schwestergruppen-Verhältnis, die Art 5 ist die nur ihnen gemeinsame Stammart. Autapomorphie des Taxon C ist das Merkmal el, die des Taxon D das Merkmal fl. Die Synapomorphie der Taxa C und D ist das Merkmal dll, das sie aus dem Grundplan der Art 5 übernommen haben. Das Merkmal d ist in der Evolution der Taxa A–F zwei Mal abgewandelt worden, zuerst zwischen 1 und 2 (zu dl), später zwischen 4 und 5 (von dl zu dll). Parsimonie: Ein Außengruppenvergleich zeigt, dass der Merkmalszustand cl gegenüber c abgeleitet ist. In der Innengruppe (Taxa A bis F und Arten 2 bis 6) liegt das Merkmal in diesen beiden Zuständen vor, in der Außengruppe (bei den übrigen Nachkommen der Art 1) in der Form c. Es ist sparsamer (widerspruchsärmer) anzunehmen, dass der letzte gemeinsame Vorfahr der Taxa A bis F (Art 2) das Merkmal in der Form c besaß und dieses Merkmal nur einmal, nämlich zwischen 4 und 6, zu cl umgewandelt wurde, als dass die Art 1 das Merkmal in der Form cl besaß und es mehrfach von cl zu c verändert wurde.
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  Abb. 8.4 Kladogramm (aus Schmitt 1989).


  Welcher von zwei Merkmalszuständen in zwei Gruppen von Taxa der ursprüngliche (plesiomorph) und welcher abgeleitet (apomorph) ist, d. h. die Lesrichtung einer Transformationsreihe, kann nicht den Merkmalen selbst entnommen werden. Es gibt keine Zustände, die von vornherein und verlässlich stets anzeigen, dass sie das Produkt einer Transformierung aus einem bestimmten anderen Zustand sind. Komplexe Merkmale können aus einfachen Merkmalen entstehen, sie können aber auch sekundär wieder einfacher werden. Das erschwert die Interpretation der Lesrichtung. Das heißt, jede Entscheidung über die Lesrichtung eines Merkmals ist prinzipiell vorläufig. Es kann sich jederzeit ergeben, dass sie revidiert werden muss.


  Der einzig theoretisch saubere Weg, die Lesrichtung festzustellen, ist der Außengruppenvergleich (Method of Outgroup Comparison). Als Außengruppe bezeichnet man ein Taxon, das sicher nicht zu den untersuchten Taxa (der Innengruppe) gehört. Wenn ein fragliches Merkmal in der Innengruppe in zwei Ausprägungen a1 und a2 vorkommt und in der Außengruppe z. B. ebenfalls in der Ausprägung a1, dann liegt der Verdacht nahe, dass die betreffende Merkmalsausprägung a1 keine Neuheit der Innengruppe darstellt. Die Ausprägung a1 ist als plesiomorph zu betrachten. Der Ausdruck Außengruppe bezeichnet dabei lediglich die Funktion in einer phylogenetischen Analyse und nicht eine genealogische Beziehung. Als Außengruppe kann jedes Taxon verwendet werden, das ein zu bewertendes Merkmal in einem Zustand besitzt, der auch in der Innengruppe vorkommt. Auch ist es möglich und empfehlenswert, mehrere Taxa als Außengruppe in einer phylogenetischen Analyse zu verwenden, weil der Zustand in einem einzelnen Taxon möglicherweise eine (konvergente) Spezialanpassung ist, oder weil ein einzelnes Taxon nicht alle zu bewertenden Merkmale in einem der Zustände aus der Innengruppe aufweist. Außengruppe bedeutet also nicht Schwestergruppe, denn dann käme man sofort in einen unendlichen Regress: Um feststellen zu können, welches Taxon die Schwestergruppe zu einem gegebenen Taxon ist, benötigt man mindestens eine Synapomorphie für die beiden Taxa und muss dazu einen Außengruppenvergleich durchführen, für den wiederum die Schwestergruppe bekannt sein müsste usw.


  
    


    Die Frage der nächsten Verwandten der Menschen soll das Vorgehen beispielhaft verdeutlichen. Dass die Menschen zu den Primaten gehören, ist gut begründbar und wird hier nicht weiter ausgeführt. Zu den Primaten gehören neben dem Menschen die Halbaffen, Altweltaffen und Neuweltaffen. Die Vermutung liegt nahe, dass die Menschen innerhalb der Primaten ihre nächsten Verwandten unter den Altweltaffen und hier unter den Menschenaffen finden. Diese Vermutung muss aber, um wissenschaftlich haltbar zu sein, präzisiert und begründet werden. Einige Merkmale, die als Argumente in Frage kommen, werden im Folgenden durchgespielt. Geprüft wird die Synapomorphie der gemeinsamen Merkmale anhand des Außengruppenvergleiches.


    Schwanzlosigkeit: Außer bei den Menschen fehlt ein Schwanz bei den Großen Menschenaffen (Schimpansen, Gorillas, Orang-Utans), den Gibbons und einigen wenigen Arten von Makaken und sogenannten Halbaffen. Betrachtet man die Altweltaffen (mit Menschen, Menschenaffen und Meerkatzenartigen, also Meerkatzen, Paviane, Schlankaffen und ihre Nächstverwandten) als Innengruppe und die Neuweltaffen als Außengruppe, ergibt sich klar, dass Schwanzlosigkeit nur in der Innengruppe, Vorhandensein eines Schwanzes jedoch sowohl in der Innen- wie in der Außengruppe vorkommt. Schwanzlosigkeit ist daher wahrscheinlich innerhalb der Altweltaffen apomorph und könnte eine Synapomorphie der Menschenaffen und der Menschen sein.


    Sitzschwielen: Alle Meerkatzenartigen und die Gibbons besitzen Sitzschwielen (Ischialkallositäten), nicht jedoch die Großen Menschenaffen und die Menschen. Menschen und Menschenaffen als Innengruppe und die übrigen Altweltaffen als Außengruppe lassen das Vorhandensein von Sitzschwielen für die Altweltaffen plesiomorph erscheinen und das Fehlen als apomorph. Letzteres ist demnach eine mögliche Synapomorphie von Großen Menschenaffen und Menschen.


    Stirnhöhlen: Menschen, Schimpansen und Gorillas haben Stirnhöhlen, Orang-Utans, Gibbons und die Meerkatzenartigen sowie alle übrigen Primaten nicht. Menschen plus Menschenaffen als Innengruppe und die übrigen Altweltaffen als Außengruppe sprechen für die Hypothese, dass der Besitz von Stirnhöhlen innerhalb der Primaten apomorph und das Fehlen plesiomorph sei. Stirnhöhlen sind also eine mögliche Synapomorphie von Menschen, Schimpansen und Gorillas.


    Wenn diese drei Merkmale in der Stammlinie (der Abfolge von Vorfahren und Nachkommen) der Menschen jeweils nur einmal transformiert wurden, die apomorphen Zustände also Synapomorphien darstellen, dann ergibt sich ein widerspruchsfreies Bild von der phylogenetischen Verwandtschaft der Menschen: Ihre Schwestergruppe sind Schimpansen, Gorillas, oder beide zusammen, belegt durch den gemeinsamen Besitz von Stirnhöhlen. Molekulare Daten sprechen eher für ein Schwestergruppen-Verhältnis von Mensch und Schimpanse, morphologische Daten eher für eines von Schimpanse und Gorilla. Das Schwestertaxon zu diesem Monophylum sind die Orang-Utans, belegt durch den Verlust der Sitzschwielen. Die Schwestergruppe des Taxon aus Menschen, Schimpansen, Gorillas und Orang-Utans sind die Gibbons, wofür der Verlust des Schwanzes spricht. Natürlich sind Schwestergruppen-Hypothesen, die nur durch jeweils ein Merkmal unterstützt werden, nicht besonders verlässlich. In der Praxis sucht man daher immer nach möglichst vielen Merkmalen, die eine Polarisierung erlauben.

    

  


  Die Gesamtheit der Merkmale des letzten gemeinsamen Vorfahren eines Monophylum wird Grundplan genannt. Er setzt sich aus abgeleiteten (apomorphen) und ursprünglichen (plesiomorphen) Grundplanmerkmalen zusammen. Wenn wir die Merkmale der Arten eines Monophylum betrachten, dann stellt sich regelmäßig die Frage, ob ein bestimmter Zustand zum Grundplan dieses Monophylum gehört, oder ob er erst innerhalb des betrachteten Monophylum entstanden ist und dann nur die Autapomorphie eines Teiltaxon darstellt. Die Begriffe Syn- und Autapomorphie sind relativ: Die Synapomorphien der Teiltaxa eines Monophylum sind die Autapomorphien dieses Taxon im Vergleich mit anderen Taxa, und sie sind innerhalb der Teiltaxa plesiomorph. Als was ein Merkmal gewertet wird, hängt also vom taxonomischen Niveau ab, das betrachtet wird, und dieses entspricht einem Zeithorizont in der Vergangenheit, zu dem die fraglichen Merkmale entweder schon vorhanden waren (Plesiomorphie), oder gerade gebildet wurden (Synapomorphien), oder noch nicht ausgebildet waren (Autapomorphien) (Abb. 8.5).
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  Abb. 8.5 Die Begriffe symplesiomorph, synapomorph und autapomorph sind relativ. Ein Merkmal, das für das Taxon A + B + C autapomorph ist (Kreis), stellt innerhalb dieses Taxon eine Symplesiomorphie dar. Die Synapomorphie für B und C (volles Quadrat) entsteht später als diese Symplesiomorphie, die Autapomorphien der terminalen Taxa (Dreiecke) entstehen erst im letzten stammesgeschichtlichen Abschnitt.


  8.2.4 Das Parsimonie-Prinzip


  Der Außengruppenvergleich ergibt Hypothesen über die Lesrichtung in einer Reihe von Merkmalsausprägungen, analysiert also, ob es sich um ursprüngliche oder abgeleitete Merkmale handelt. Um einen apomorphen Merkmalszustand bei zwei Taxa als Synapomorphie zu akzeptieren, muss man Konvergenz ausschließen oder unwahrscheinlich machen können. In der Praxis nimmt man Synapomorphie von apomorphen Merkmalszuständen an, wenn es keine widersprechenden Befunde (conflicting evidence) gibt. Wenn sich bei der Interpretation von Apomorphien als Synapomorphien Widersprüche ergeben, wählt man die Hypothese, die am wenigsten solcher Widersprüche notwendig macht. Man nimmt dann an, dass die verbleibenden, widersprüchlichen Merkmale konvergent entstanden sind. Dieses Vorgehen wird als Sparsamkeits- oder Parsimonie-Prinzip bezeichnet.


  Treten Homoiologien, also konvergente Ausprägungen homologer Organe, innerhalb einer engeren Verwandtschaftsgruppe auf, können sie die phylogenetische Analyse erschweren. Bei der Entscheidung, ob ein Merkmal als homolog oder als homoiolog zu betrachten ist, helfen nur andere Merkmale der gleichen Arten und der Vergleich mit anderen Taxa weiter: Die Fangbeine von Gottesanbeterin (Mantis religiosa) und Fanghaft (Mantispa styriaca) werden nicht deshalb als konvergent oder homoiolog betrachtet, weil sie zu verschieden wären, um homolog sein zu können, sondern weil die Gottesanbeterin mit anderen Insekten, die keine Fangbeine haben (z. B. mit den Schaben) Merkmale gemeinsam hat, die sämtlich konvergent sein müssten, wenn die Fangbeine homolog wären. Entsprechend besitzen Fanghafte, Ameisenjungfern und Florfliegen etliche übereinstimmende Merkmale, die gegen die Homologie der Fangbeine sprechen, denn in den letzteren beiden Tiergruppen gibt es keine Fangbeine. Es führt zu weniger Widersprüchen, die Fangbeine von Gottesanbeterin und Fanghaft für konvergent zu erklären, das ist die sparsamste Erklärung (Abb. 8.2).


  
    


    Phylogenetisches System: Ein System, das die Abfolge der Artspaltungsereignisse (die Kladogenese) eindeutig widerspiegelt.


    Monophyletisches Taxon: Taxon, das eine Stammart und ihre sämtlichen Nachkommen enthält. Gemeinsame Merkmale: Synapomorphien, Beispiele: Insekten, Säugetiere.


    Paraphyletisches Taxon: Taxon, das zwar nur Nachkommen einer einzigen Stammart enthält, aber nicht alle. Gemeinsame Merkmale: Symplesiomorphien, Beispiele: Reptilien (Vögel fehlen), Menschenaffen (Mensch fehlt).


    Polyphyletisches Taxon: Taxon, das Nachkommen mehrerer, nicht näher verwandter Stammarten enthält. Gemeinsame Merkmale: Konvergenzen, Beispiele: Würmer, Algen.


    Vorgehensweise bei der Rekonstruktion der Kladogenese: Merkmalsliste und Verbreitung in der Artengruppe, Homologie-Vermutung (Homologie-Indizien), Lesrichtung bestimmen (Apomorphien, Außengruppenvergleich), Parsimonie-Prinzip: sparsamste Erklärung (Synapomorphien).


    Homologe Merkmale: Definition: gemeinsame Merkmale, die auf phylogenetischer Verwandtschaft beruhen. Identifizierung: Homologie-Indizien, Synapomorphien oder Symplesiomorphien, Begriff nur relativ verwendbar.


    Empirische Homologie-Ermittlung: Jede Art von Übereinstimmung (z. B. übereinstimmende Lage im Gefüge, Übereinstimmung in der speziellen Qualität) kann Homologie indizieren. Komplexität ist kein Kriterium für Homologie, sondern erhöht die Verlässlichkeit einer Homologie-Vermutung.


    Homoiologie: Parallelismus, konvergente Ähnlichkeit eines homologen Merkmals.


    Homoplasien: Übereinstimmungen durch Konvergenzen, Transformations-Umkehr oder Reduktion (“falsche Synapomorphien“).


    Lesrichtung: Polarität der Merkmale, Richtung der Merkmalsänderung.


    Synapomorphie: Gemeinsames, im Vergleich zur Schwestergruppe abgeleitetes, homologes Merkmal, evolutive Neuheit, die von der Stammart an die Tochterart weitergegeben wurde, relative Bezeichnung.


    Symplesiomorphie: Gemeinsames, im Vergleich zur Schwestergruppe ursprüngliches, homologes Merkmal, bereits von Vorfahren der Stammart übernommenes Merkmal, das in der Tochterart nicht verändert wurde. Symplesiomorphien sind Synapomorphien eines übergeordneten Taxon.


    Autapomorphie: Evolutive Neuheit eines terminalen Taxon, Sondermerkmal eines Taxon.


    Außengruppenvergleich: Sucht nach: Merkmalsformen, die nur in der Innengruppe vorkommen (mutmaßliche Synapomorphien). Merkmalsformen, die in der Innengruppe, aber auch in der Außengruppe vorkommen (mutmaßliche Symplesiomorphien).


    Außengruppe: Taxon außerhalb der betrachteten Gruppe, die die zu analysierenden Merkmale aufweisen, (künstliche) Gruppierung für eine phylogenetische Analyse.

    

  


  8.3 Computergestützte Phylogenetik


  
    


    Die Anzahl der möglichen Verwandtschafts-Hypothesen steigt mit der Anzahl der fraglichen Taxa ganz enorm (schon bei 9 Taxa überschreitet die Zahl der möglichen Kladogramme die Millionengrenze). Daher ist eine vollständige Analyse sämtlicher denkbarer Verwandtschaftsbeziehungen selbst mithilfe schneller Rechner nur für verhältnismäßig überschaubare Datenmengen, d. h. Matrices aus Taxa und Merkmalen, möglich. Im allgemeinen werden sogenannte heuristische Suchen durchgeführt, das heißt Analysen mithilfe von Algorithmen, die nur mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit den sparsamsten Baum bzw. das sparsamste Kladogramm finden. „Sparsam“ bedeutet hier die Lösung mit den wenigsten anzunehmenden evolutiven Umwandlungsschritten.

    

  


  Um beurteilen zu können, wie verlässlich eine mit Computerhilfe erstellte Verwandtschaftshypothese ist, werden Kenngrößen errechnet, die angeben, wie viele Umwandlungsschritte unterstellt werden müssen (Baumlänge), in wie vielen Durchgängen einer zufällig modifizierten Analyse ein bestimmter interner Knoten gefunden wird (Bootstrap, Jackknife), oder wie viele zusätzliche Schritte ein Baum länger als der kürzeste sein muss, damit ein bestimmter interner Knoten nicht mehr auftaucht (Bremer-Support).


  Bei Beschränkung auf dichotome Beziehungen und Annahme der Monophylie aller untersuchten Einzeltaxa sind genau drei phylogenetische Verwandtschaftsverhältnisse zwischen drei Taxa (A, B, C) möglich: A und B sind Schwestertaxa und stehen C gegenüber ([A,B]C), A und C sind miteinander näher verwandt als eines von beiden mit B ([A,C]B), B und C sind nächstverwandt und bilden gemeinsam das Schwestertaxon zu A ([B,C]A). Arten koexistieren können. Im Bei vier Taxa der Innengruppe sind es schon 15 Möglichkeiten, bei fünf erhöht sich die Zahl auf 105, sechs ergeben 945, und zehn schon rund 34 Millionen denkbare Stammbaumdarstellungen (Kladogramme). Kein menschliches Gehirn kann in vertretbarer Zeit genügend viele Alternativmöglichkeiten gleich sorgfältig und unvoreingenommen prüfen. Es ist daher naheliegend, dass phylogenetische Probleme mithilfe von Computern analysiert werden.


  Nicht nur die Erhöhung der Taxa führt zu Problemen, auch eine große Zahl an Merkmalen lässt die Suche nach dem besten Stammbaum nicht ohne Unterstützung durch den Computer zu. Dies gilt im besonderen Maße für Stammbaumanalysen mithilfe molekularer Daten, in denen auch zuweilen <10 000 Merkmale eingesetzt werden. Allerdings wächst der Rechenaufwand linear mit der zusätzlichen Anzahl an Merkmalen, aber faktoriell mit der Zunahme an Taxa.


  Die Anzahl ungewurzelter Bäume für eine gegebene Anzahl von Taxa n = (2n–5)!! = 1 · 3 · 5 · 7...(2n–5). Für gewurzelte Bäume gilt (2n–3)!!.


  Dies bedeutet, dass bei mehr als etwa 15 Arten keine exakte Lösung berechnet werden kann. Aufgrund dieser Tatsache werden Rekonstruktionen von phylogenetischen Verwandtschaftsverhältnissen zu den „NP-hard“- oder „NP-complete“-Problemen gezählt. NP (Non-deterministic Polynomial) besagt in der Mathematik, dass keine effizienten Algorithmen zur Lösung eines Problems bekannt sind.


  Zu diesem Zweck wurden viele Computerprogramme entwickelt. Gemeinsam ist den Programmen, dass sie die Abfolge der Verzweigungsschritte – die Kladogenese – zu rekonstruieren erlauben. Sie werden daher auch „kladistisch“ genannt, ihre Anwendung Kladistik. Dieser Begriff ist nicht beschränkt auf den Einsatz von Computerprogrammen, meint diesen aber hauptsächlich.


  Der erste Schritt ist wieder die Erstellung einer Merkmalsmatrix, die für die computergestützte Analyse nötig ist. Nachdem festgelegt ist, was jeweils als ein Merkmal zu betrachten ist (Festlegung der primären Homologie, Siehe hier), muss eruiert werden, in wie vielen Formen/Zuständen das Merkmal innerhalb der untersuchten Taxa vorliegt. Am unproblematischsten sind sogenannte zweiwertige Merkmale, von denen es nur zwei Ausprägungen gibt, z. B. vorhanden/nicht vorhanden, lang/kurz, gelb/schwarz. Jeder Merkmalsausprägung wird ein Zahlenwert zugeordnet, im Normalfall 0 und 1, der in die Matrix eingetragen wird. Es kann nicht genügend betont werden, dass mit der Zuweisung dieser Zahlenwerte noch keine Entscheidung über die Lesrichtung oder Polarität der Merkmale getroffen ist. Die Zuweisung von 0 und 1 ist völlig willkürlich.


  Mehr methodischen Aufwand erfordern die Merkmale, von denen mehr als zwei Zustände vorliegen, die sogenannten mehrwertigen Merkmale. Die Zustände dieser Merkmale werden zunächst einzeln beschrieben. Es ist dann zu entscheiden, ob von jedem Merkmalszustand aus jeder andere mit nur einem evolutionären Schritt erreichbar gewesen sein soll. Die Merkmalszustände werden dann als ungereiht (unordered, non-additiv) bezeichnet. Es ist empfehlenswert, in jedem Fall zunächst mit ungereihten Merkmalen zu arbeiten, weil dies das Vorgehen mit den wenigsten Vorannahmen ist. Wenn die Merkmalszustände als Glieder einer Abwandlungsreihe aufgefasst werden und das Auswertungsprogramm dies berücksichtigen soll, müssen die Zustände gereiht (ordered, additiv) werden. Reihen von Merkmalszuständen können nur von einem Ende der Reihe zum anderen durchlaufen werden. Die Programme benutzen zur Reihung im einfachsten Fall den Zahlenstrahl (von 0 bis n oder umgekehrt).


  Vor der Analyse werden die Merkmale polarisiert, das heißt, jeweils ein Zustand jedes Merkmals wird als plesiomorph bzw. als plesiomorphes Ende der Zustandsreihe bestimmt, indem ein konkretes Taxon oder mehrere solche als Außengruppe definiert werden, oder indem eine synthetische Außengruppe aus Merkmalswerten mehrerer realer Taxa gebildet wird. Die Erstellung der Merkmalsmatrix mithilfe morphologischer und molekularer Merkmale ist prinzipiell ähnlich. Im Falle molekularer Datensätze stellen die einzelnen homologisierten Sequenzpositionen Merkmalseinträge in der Datenmatrix dar. Die Anzahl der Merkmalszustände ist in den molekularen Daten auf 4 + 1 (4 Nucleotide + Insertion/Deletion) bzw. 20 + 1 (Aminosäuren) festgelegt.


  
    Im zweiten Schritt wird aus der Merkmalsmatrix ein Stammbaum rekonstruiert. Das kladistische Parsimonie-Verfahren soll an einem Beispiel erläutert werden (Tab. 8.2). Die Programme erstellen als erstes (mindestens intern) einen sogenannten ungewurzelten Baum (unrooted tree), auch als Netzwerk oder Topologie bezeichnet. Das ist ein Graph aus Knoten und Kanten. Knoten sind Endpunkte (terminale Knoten) oder Verzweigungspunkte (interne Knoten), Kanten sind die Striche, die die Knoten verbinden. Der ungewurzelte Baum enthält alle eingegebenen Taxa als terminale Knoten. Das Parsimonie-Verfahren optimiert die Anordnung der Taxa so, dass möglichst wenige Merkmalsumwandlungen (Schritte) angenommen werden müssen, um die Verteilung der eingegebenen Merkmalszustände über die Taxa zu erklären.

  


  Tab. 8.2 Beispielhafte Merkmalsmatrix für eine kladistische Analyse.


  [image: Image Missing]


  Beispiel: Zwei gleich sparsame ungewurzelte Bäume mit der Länge 8 werden gefunden (sie werden beim Taxon A als Außengruppe gewurzelt):


  [image: Missing Image]


  Die ermittelten sogenannten ungewurzelten Bäume werden „gewurzelt“, indem an einer der Kanten eine zusätzliche Kante – die Wurzel – angesetzt wird. Auf der einen Seite der Wurzel, meist links, wird die Außengruppe bzw. werden die Außengruppen angeordnet. Entweder wurde schon vor diesem Schritt, bei der Eingabe, festgelegt, welche Merkmalszustände plesiomorph sind, oder es wird durch die Wurzelung entschieden. Im ersteren Fall weist die Außengruppe alle Merkmale in der plesiomorphen Form auf, im zweiten Fall muss am Kladogramm die Polarität der Merkmale diskutiert werden. Hierbei ist wichtig, dass durch die Wurzelung des Stammbaumes nur die Lesrichtung festgelegt wird, es aber zu keiner Veränderung der Baumlänge kommt.
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  Vor allem in umfangreicheren Merkmalsmatrizen sind in der Praxis so gut wie immer widersprüchliche Merkmalsverteilungen versteckt. Die Programme minimieren diese Widersprüche und rechnen aus, wie hoch der Anteil von Widersprüchen ist, die ein ausgegebenes Kladogramm noch enthält und die dann als Konvergenzen bzw. Homoplasien erklärt werden müssen. Besonders bei der Verwendung molekularer Merkmale wird dieses einfache Parsimonie-Rekonstruktionsverfahren gegen komplexere sogenannte parametrische Verfahren ersetzt (Siehe hier).


  Für alle Rekonstruktionsverfahren gilt, dass sie sich sogenannter Heuristiken bedienen müssen, um optimale Ergebnisse erzielen zu können, denn eine vollständige Analyse aller möglichen Bäume ist nur bis etwa 10 Taxa durchführbar. Bedient man sich der „Branch-and-Bound“-Methode können exakte Lösungen bis etwa 14 Taxa gefunden werden. Häufig werden aber Verwandtschaftsbeziehungen für >100 Arten gesucht. Heuristische Verfahren sind dadurch gekennzeichnet, dass sie das Finden der besten Lösung nicht garantieren können. Es sind sehr viele verschiedene heuristische Verfahren entwickelt worden, um die Zuverlässigkeit der Stammbaumrekonstruktionen zu erhöhen. Eine Gruppe der Verfahren versucht aus der schrittweisen Manipulation der Startbäume, eine noch bessere Lösung zu finden. Hierbei werden Taxa vertauscht, oder Bäume an einer zufällig gewählten Kante zerschnitten und zufällig alternativ wieder zusammengesetzt. Diese Methoden werden bei Parsimonie- und auch Maximum-Likelihood-Verfahren gleichermaßen angewendet. Ein Computer untersucht hierbei häufig mehrere Millionen von Baumvarianten, bis er zu einem Ergebnis kommt.


  Eine alternative Technik sind die sogenannten Markov-Ketten-Verfahren, die eine optimale Lösung durch zufällige Veränderungen in kleinen Schritten suchen. Markov-Ketten-Verfahren werden bei Stammbaumrekonstruktion mit molekularen Daten häufig eingesetzt. Auch hier gilt wieder, dass sehr viele (>1 000 000) Schritte (Veränderungen) notwendig sind, um mit einigermaßen zuverlässigen Ergebnissen rechnen zu können. Alle heuristischen Verfahren suchen im Wesentlichen nach dem Zufallsprinzip nach besseren Bäumen, was diese Verfahren sehr ineffizient macht.


  Prinzipiell ist es so, dass die kürzesten bzw. wahrscheinlichsten Lösungen für das Problem gesucht werden, aber heuristische Verfahren keine Garantie geben können, dieses Ziel zu erreichen. In der Tat ist die Suche nach der besten Lösung eine Herausforderung an sich, aber leider ist es auch so, dass eine Datenmatrix ohne jeglichen Informationsgehalt, etwa mit vollständig zufälliger Anordnung der Merkmalszustände, unter Umständen eine einzige optimale Lösung besitzen kann. Es genügt daher nicht, nur einen Stammbaum zu rekonstruieren, sondern eine Analyse der Qualität der Daten ist notwendig, umdie Zuverlässigkeit der Rekonstruktion zu prüfen.


  In morphologischen Analysen wird, um verschiedene auf derselben Merkmalsmatrix beruhende Kladogramme schnell und objektiv vergleichen zu können, als Erstes die Baumlänge benutzt. Die Baumlänge bezeichnet die benötigte Anzahl von Umwandlungsschritten, um mit diesem Baum/Kladogramm die Verteilung der Merkmalszustände über die Taxa zu erklären. Außerdem wurden mehrere Indizes entwickelt, die als Kennzahlen angeben, wie groß der Anteil nicht verwirklichter Homoplasien ist. Die am häufigsten verwendete Kenngröße ist der Konsistenz-Index (ci, consistency index). Er wird ausgedrückt als Verhältnis zwischen der Gesamtzahl der erwarteten Zustandsänderungen zu der tatsächlichen Anzahl der Schritte eines Baums. Dieser Index wird stark beeinflusst durch die Autapomorphien, weshalb der Retentions-Index (ri, retention index) formuliert wurde. Dieser gibt an, wie viele der in der Datenmatrix möglichen Synapomorphien im Kladogramm verwirklicht sind (maximale Anzahl der im Kladogramm enthaltenen Schritte minus Anzahl der vom Kladogramm angenommenen Zustandsänderungen, geteilt durch die maximale Anzahl der im Kladogramm enthaltenen Schritte minus Anzahl der in der Datenmatrix vorgegebenen Anzahl von Zustandsänderungen; dabei ist – bei zweiwertigen Merkmalen – die maximale Anzahl der im Kladogramm enthaltenen Schritte die Summe der Taxa mit Zustand 0 oder 1 – je nachdem welche der beiden Anzahlen kleiner ist – über alle Merkmale). Für beide Indizes gilt, dass ein Kladogramm um so besser ist, d. h. die Verteilung der Merkmalszustände über die Taxa mit möglichst wenigen Schritten erklärt, je höher die Indexwerte sind.


  Beispiel: Anzahl der Schritte im Kladogramm: 8. Daraus ergibt sich für die Ermittlung:


  Konsistenz-Index: ci = 7 / 8 = 0,875


  Retentions-Index: ri = (9–8) / (9–7) = 0,50.


  Wenn mehrere gleich sparsame Bäume gefunden wurden, gibt es die Möglichkeit aus allen oder einigen davon einen einzigen sogenannten Konsens-Baum (consensus tree) zu bilden. Das ist ein Baum, in dem alle einander widersprechenden Dichotomien zu Polytomien zusammengezogen werden. Ein Konsens-Baum zeigt also auf einen Blick, zwischen welchen Gruppen von mehr als zwei Taxa mit der verwendeten Datenmatrix keine eindeutigen Schwestergruppenbeziehungen belegt werden können. Damit ist aber nicht gezeigt ist, dass die Aufspaltung polytom war. Die beiden Kladogramme 2a und 2b sind inhaltsgleich, trotz der verschiedenen Abfolge der Taxa in der obersten Zeile. Grundsätzlich können Kladogramme ohne Änderung des Informationsgehalts nach Belieben umgestaltet werden, solange die Abfolge der Spaltungsereignisse identisch bleibt. Im Beispiel: Zuerst spalten sich die Linien, die zu A bzw. B + C + D führen, dann die zu D und zu B + C führenden, und zum Schluss die zu B und zu C führenden. Die Grafik kann auf den Kopf oder eine Seite gestellt werden, die Verzweigungen können eckig oder rund, geschwungen oder gerade oder ganz anders gezeichnet werden, die Äste können gleich oder verschieden lang sein, das ist – in der phylogenetischen Systematik – alles ohne Belang. Es gibt andere Herangehensweisen, in denen solchen grafischen Größen eine inhaltliche Bedeutung zugemessen wird.


  Bei der Analyse der Merkmalsverteilung fällt auf, dass die Merkmale 4 bis 7 nicht zur Auflösung der Taxon-Schar in Schwestergruppen beitragen. Es sind lediglich die Merkmale 1 bis 3, die phylogenetische Information tragen. Die anderen erweisen sich als Autapomorphien terminaler Taxa. Biologisch, d. h. für den Entwurf eines evolutiven Szenarios für die Taxa B, C und D, sind diese Merkmale natürlich nicht weniger wichtig als die Merkmale 1, 2 und 3. Auch müssen streng genommen alle Taxa der Innengruppe vor Beginn der Analyse als monophyletisch erwiesen sein, was nur durch Autapomorphien möglich ist. In der Praxis unterstellt man häufig ohne besonderen Nachweis Monophylie der terminalen Innengruppen.


  Verschiedenen Algorithmen zur Ermittlung der sparsamsten Lösungen liegen unterschiedliche Annahmen über die möglichen beziehungsweise wahrscheinlichen Merkmalstransformationen zugrunde. Die wenigsten Annahmen erfordert die Wagner-Parsimonie. Sie geht davon aus, dass jede Änderung von jedem Zustand eines Merkmals zu jedem anderen stets je einen Schritt erfordert. Unter diesem Sparsamkeitsalgorithmus wird also Merkmalsumkehr nicht speziell vermieden oder erschwert. Die Dollo-Parsimonie unterstellt eine wesentlich höhere Wahrscheinlichkeit der Transformierung von 1 nach 0 als umgekehrt. Unter diesem Algorithmus werden alle möglichen Homoplasien als Merkmalsumkehrungen interpretiert. Die spiegelbildliche Annahme macht die Camin-Sokal-Parsimonie. Hier gehen alle Homoplasien auf Konvergenz zurück, denn Merkmalstransformation wird als nicht umkehrbar vorausgesetzt.


  Alternative Techniken der Stammbaumrekonstruktion sind Maximum-Likelihood-, Bayessche und Distanz-Verfahren (Siehe hier, hier). Sie sind für den Einsatz mit morphologischen Daten nicht geeignet.


  Für Analysen mit molekularen Merkmalen sind Konsistenz-Indices oder Retentions-Indices nur wenig gebräuchlich, da molekulare Merkmale eine wesentlich höhere Rate an Rückmutationen aufweisen (Siehe hier) und diese Indices damit wenig Aussagekraft haben. Am häufigsten bedient man sich einer Abschätzung der Zuverlässigkeit der Rekonstruktion durch die Anwendung von Bootstrap -, Jackknife- oder Bremer-Support -Verfahren. Normalerweise wird in der Statistik und zu diesem Arbeitsgebiet gehört die Abschätzung der Zuverlässigkeit der Stammbäume, eine bestmögliche Abschätzung durch eine Erhöhung der Stichprobe erreicht. Will man zum Beispiel erfahren, ob ein benutzter Würfel gezinkt ist, so kann man dies aus dem dreimaligen Würfeln einer Sechs in Folge noch nicht sicher sagen. Setzt sich aber das Würfeln der Sechs in weiteren Würfelereignissen fort, wird der Würfel mit immer weiter wachsender Sicherheit als gezinkt erkannt.


  Die phylogenetischen Rekonstruktionsverfahren stecken in diesem Punkt in einem Dilemma. Nachdem evolutive Prozesse singulär vorliegen, ist es nicht möglich, Homoplasien durch eine Erhöhung der Stichprobe zu erkennen. Der historische Ablauf der Phylogenese entspricht einem Würfelereignis. Wenn wir eine Erhöhung der Stichprobe erreichen wollten, müssten wir evolutive Prozesse in identischer Form für ein identisches Set an Merkmalen und Arten mehrmals vorliegen haben. In der Phylogenetik werden sogenannte Bootstrap-Jackknife-Verfahren eingesetzt, um Pseudoreplikate des evolutiven Prozesses zu generieren und damit etwas zur Zuverlässigkeit der Stammbaumrekonstruktionen sagen zu können. Diese Verfahren erzeugen zufällige Variationen der Merkmalsmatrix, ausgehend vom originalen Datensatz, und vergleichen Stammbaumrekonstruktionen aus diesen Daten mit dem ursprünglichen Ergebnis. Um das Bild des Würfels nochmals zu verwenden: man würfelt mit den Daten und rekonstruiert aus diesen gewürfelten Daten neue Stammbäume.


  Beim Bootstrap-Verfahren werden aus der ursprünglichen Matrix Merkmale zufällig gezogen, wieder zurückgelegt und in eine neue Matrix geschrieben, bis die Originalgröße der Matrix erreicht wird. Dieses Verfahren liefert neue Matrices identischer Dimension (Taxa x Merkmale), aber einige Merkmale werden durch Zufall verdoppelt, andere nicht gezogen. Mit dieser neuen Matrix wird ein Stammbaum rekonstruiert. Nach etwa 1000-facher Wiederholung wird aus allen gespeicherten Bäumen ein Konsens-Baum gebildet. Die Häufigkeit, mit der eine Kante in allen Bäumen zu finden war, wird als Maß für die Zuverlässigkeit des originalen Stammbaumes gewertet.


  Beim Jackknife-Verfahren werden neue Matrices durch Entfernen einer vorgegebenen Anzahl zufällig gezogener Merkmale aus der Originalmatrix erstellt. Aus diesen Matrices werden wieder Stammbäume rekonstruiert und aus der Häufigkeit gefundener Kanten auf die Zuverlässigkeit des originalen Baumes geschätzt.


  Der Bremer-Support oder Decay-Index gibt die Anzahl der Schritte an, um die ein Konsens-Baum länger als der kürzeste sein müsste, um einen bestimmten Knoten nicht zu enthalten. Das heißt, je größer dieser Index ist, desto robuster wird der betreffende Knoten von den Daten der Matrix gestützt.


  Für alle drei Verfahren gilt, dass sie streng genommen nur gültig sind, wenn die Variabilität aller Merkmale unabhängig voneinander und vergleichbar ist. Dies ist bei molekularen Merkmalen nur partiell, bei morphologischen Merkmalen nicht erfüllt. Aus diesem Grund ist die Interpretation der Ergebnisse häufig unklar. Alternativ zu den zuvor beschriebenen Techniken wird manchmal für molekulare Merkmale die Technik der Split-Analyse angewandt. Diese Technik und Abwandlungen davon stellen Konflikte in den Daten graphisch in Form von Netzwerken dar.


  Besonders durch die Verwendung molekularer Daten hat sich die Computerunterstützte Phylogenetik auch zu einem sehr wichtigen Feld der theoretischen Biologie entwickelt. Die Entwicklung und formale Analyse der Eigenschaften neuer Rekonstruktionsverfahren wurden gleichermaßen in der Biologie und der Mathematik aufgegriffen und haben zu einer fruchtbaren Zusammenarbeit zwischen diesen beiden Forschungsgebieten beigetragen. Die Phylogenetik gehört heute zu den produktivsten Forschungsfeldern der theoretischen Biologie.


  
    


    Parsimonie: Prinzip der sparsamsten Erklärung, Wahl der Hypothese mit den geringsten Widersprüchen oder Zusatzannahmen.


    Kladogramm: Stammbaumdarstellung.


    Kladistik: Wörtlich: Verzweigungskunde, computergestützte Stammbaumkonstruktion. Merkmale in der Kladistik: Zweiwertige Merkmale liegen in zwei Ausprägungen vor, mehrwertige Merkmale liegen in mehr als zwei Ausprägungen vor.


    Heuristische Suche: Versuch mithilfe vieler zufälliger Veränderungen gefundener Bäume einen optimalen Baum zu finden.


    Bootstrapping, Jackknifing, Bremer-Support: Techniken zur Abschätzung der Zuverlässigkeit der Stammbaumsuche.

    

  


  8.4 Spezielle Aspekte von molekularen Merkmalen


  
    


    Molekulare Merkmale stehen in großer Zahl zur Verfügung. Sie können zum einen in Form von Nucleotidsequenzen aus Ribonucleinsäuremolekülen (DNA, RNA) vorliegen, zum anderen in Form von Aminosäuresequenzen aus Proteinen. Der entscheidende methodische Vorteil molekularer Daten gegenüber z. B. morphologischen ist, dass sie für alle Organismen mit denselben Labor-Techniken gewonnen werden können. Der wesentliche Unterschied zu nicht-molekularen Merkmalen ist, dass die Zahl der möglichen Ausprägungen exakt anzugeben ist: fünf im Fall der Ribonukleinsäuren (die vier Basen plus das Fehlen einer solchen) bzw. 22 im Fall der Proteine (21 Aminosäuren und ebenfalls das Fehlen an einer bestimmten Stelle der Sequenz).


    Mehrere computergestützte Verfahren zur Analyse molekularer Daten wurden entwickelt, die wichtigsten sind Maximum Parsimonie (MP), Maximum Likelihood (ML), Neighbour-Joining (NJ) und Bayessche Analyse.

    

  


  Die Einbeziehung molekularer Merkmale in phylogenetische Analysen hat diesem Forschungsfeld viele neue Impulse verliehen. Ganz besonders spielt die statistische Auswertung der Ergebnisse eine große Rolle.


  Im Prinzip können molekulare Merkmale in einer phylogenetischen Analyse genauso behandelt werden wie morphologische, ethologische oder physiologische. In der Praxis sind mit der Einbeziehung molekularer Merkmale einige besondere Probleme verbunden.


  Der größte Teil der molekularen Daten in phylogenetischen Analysen sind heutzutage Sequenzdaten, entweder Nucleotidsequenzen oder übersetzte Aminosäuresequenzen von proteincodierenden DNA-Abschnitten. Hier erhebt sich das Problem der Homologisierung in besonderer Weise, denn ein einzelnes Nucleotid beziehungsweise eine einzelne Aminosäure weisen extrem wenig Möglichkeiten von Ähnlichkeitsbeziehungen auf. Einzelne Nucleotide können maximal vier Merkmalszustände bzw. eine einzelne Aminosäure maximal 20 Merkmalszustände präsentieren. Durch diesen Umstand bedingt ist es schwer, Nucleotid/Aminosäureidentität zweier Sequenzen aufgrund von Verwandtschaft, Zufall oder Rückmutation zu unterscheiden. Der stetig ablaufende Prozess der Substitutionen in Populationen führt zu einer hohen Rate an Rückmutationen, was im extremen Fall zu einem vollkommenen Verlust verwandtschaftsbedingter Ähnlichkeit zugunsten zufallsbedingter Ähnlichkeit führen kann. Man spricht in diesem Fall von einer Sättigung der Variation.


  Auch bei der Verwendung molekularer Merkmale ist es erforderlich, vor einer Stammbaumrekonstruktion Merkmalshomologien zu formulieren. Auch hier sind Homologiehypothesen hierarchisch geschachtelt zu formulieren. Für zwei homologe Genabschnitte zweier Arten müssen homologe Positionen dieser Genabschnitte bestimmt werden, die wiederum zwei mögliche homologe Merkmalszustände (identische Nucleotide) aufweisen. Man behilft sich, indem man die zu vergleichenden Stränge (von DNA oder Protein) parallel zueinander so anordnet (Alignierung, alignment), dass für ein gegebenes Kriterium ein Optimum an Ähnlichkeit gefunden wird. Die dahinter stehende Überlegung ist, dass jede Übereinstimmung zunächst als Homologie interpretiert wird und Homoplasie durch widersprechende Evidenz erwiesen wird. Evolutive Veränderungen in gencodierenden DNA-Abschnitten können neben einer Substitution eines Nucleotids ebenso einen Verlust bzw. eine Insertion eines Nucleotids ausmachen. Dies kann die Bestimmung der Positionshomologien zwischen Sequenzen wesentlich erschweren.


  Die hohe Wahrscheinlichkeit von Rücksubstitutionen führt zu vielen nicht unmittelbar beobachtbaren Homoplasien in Sequenzdaten.


  Phylogenetische Rekonstruktionsverfahren müssen diesem Umstand Rechnung tragen, indem sie die Wahrscheinlichkeit von Rückmutationen berücksichtigen können. Das einfache Maximum-Parsimonie -Verfahren ist in diesem Fall nur bedingt geeignet, deswegen wurden neue Rekonstruktionsverfahren in der Phylogenetik eingeführt, die dies leisten können. Das wichtigste Verfahren ist das sogenannte Maximum-Likelihood -Verfahren. Dieses Verfahren versucht durch Berücksichtigung von Substitutionswahrscheinlichkeiten und Divergenzzeiten zu ermitteln, wie wahrscheinlich Sequenzen durch unterschiedliche mögliche Verwandtschaftsverhältnisse entstanden sein könnten. Die bevorzugte phylogenetische Hypothese ist jene, welche eine maximale Wahrscheinlichkeit liefert, die Sequenzen generiert zu haben. Das Maximum-Likelihood-Verfahren unterscheidet sich vom Parsimonie-Verfahren dadurch, dass es explizite Annahmen zu Substitutionswahrscheinlichkeiten trifft. Die Substitutionswahrscheinlichkeiten werden aus den Sequenzdaten geschätzt. Die Schätzungen der Substitutionswahrscheinlichkeiten sind nur möglich aufgrund der beschränkten Anzahl von Merkmalszuständen in Sequenzdaten. Das bedeutet, dass diese Beschränkung der Merkmalszustände von Sequenzdaten eine Schwäche dieser Merkmale aber auch gleichzeitig eine Stärke darstellt. Seit den frühen 80er Jahren des letzten Jahrhunderts wurde eine Vielzahl von mehr oder weniger komplexen Substitutionsmodellen entwickelt, um den unterschiedlichen Eigenschaften einzelner Genomabschnitte oder Genome (z. B. mitochondriale Genome) Rechnung tragen zu können. Durch Zuhilfenahme von Testverfahren muss für ein gegebenes Datenset ein möglichst passendes Modell gefunden werden. Um die Wahrscheinlichkeit der Merkmalsverteilung an einem Baum ermitteln zu können, müssen im Maximum-Likelihood-Verfahren Stammbaum und dessen Zweiglängen gleichzeitig optimiert werden. Dies unterscheidet das Verfahren gegenüber dem Parsimonie-Verfahren, in welchem ausschließlich die Topologie ohne Berücksichtigung der Zweiglängen (ausgedrückt in der Anzahl von Schritten auf ihnen) optimiert wird.


  Eine Weiterentwicklung der Maximum-Likelihood-Technik stellt die Anwendung des sogenannten Bayesschen-Wahrscheinlichkeitstheorems in der Phylogenetik dar. Beim Bayesschen -Verfahren wird im Gegensatz zum Maximum-Likelihood-Verfahren nicht der Baum ermittelt, der höchstwahrscheinlich das Datenset erklärt, sondern es wird das Set an Bäumen gesucht, das in Summe einen maximalen Erklärungswert für ein gegebenes Set von Sequenzen liefert. Bei der Anwendung der Bayesschen Verfahren bedient man sich der Markov-Ketten-Techniken (Siehe hier), um dieses Problem zu lösen. Bildhaft formuliert, repräsentiert jede Generation (jeder Zustand) in einer Markov-Kette ein Set an Parametern (Topologie, Zweiglängen, Substitutionsmodell). Für dieses Set an Parametern wird die Wahrscheinlichkeit ermittelt, das gegebene Datenset zu erklären. Mit jeder neuen Generation der Markov-Kette wird in einem der Parameter ein neuer Zustand gewürfelt und nach einer Verbesserung des Wahrscheinlichkeitswertes gesucht. Ist dies der Fall, so wird nochmals durch Würfeln entschieden, ob die neue Generation der Markov-Kette zugunsten der alten gespeichert wird, oder nicht. Wurde mehrere Millionen Mal gewürfelt, erhält man eine Vielzahl an Bäumen, deren relative Häufigkeiten ungefähr proportional zu Bayesschen Wahrscheinlichkeiten sind (das sind nach dem Theorem des englischen Mathematikers Thomas Bayes, ca. 1702–1761, „bedingte Wahrscheinlichkeiten“ z. B. von Daten im Licht bestimmter Hypothesen). Der Konsens-Baum aus diesen Bäumen liefert ungefähre Bayessche Wahrscheinlichkeiten für jede einzelne Kante. Aufgrund der Tatsache, dass auch Markov-Ketten-Verfahren nur heuristische Verfahren sind, sind die Bayessche Wahrscheinlichkeiten nicht exakt ermittelbar. Erfahrungsgemäß stellen Bayessche Wahrscheinlichkeiten in der Phylogenetik zu optimistische Einschätzungen des tatsächlichen Informationsgehaltes der Daten dar. Der Vorteil Bayesscher gegenüber Likelihood-Verfahren liegt in ihrer Effizienz und Flexibilität. Eine Maximum-Likelihood-Rekonstruktion gekoppelt mit Bootstrapping kann durchaus Monate auf einem Rechnercluster in Anspruch nehmen, im Gegensatz zu Wochen bei einer Bayesschen Analyse.


  Maximum-Likelihood- und Bayessche-Verfahren gehören mittlerweile zum Standard in der Analyse molekularer Sequenzdaten.


  Daneben gibt es Techniken der Stammbaumrekonstruktion, die nicht unmittelbar merkmalsbasiert auf Verwandtschaftsverhältnisse zu schließen versuchen, das sind Distanz-Verfahren. Diese Ansätze übersetzen Merkmalsunterschiede zwischen Sequenzen in numerische Ähnlichkeitsunterschiede. Für ein Set an Sequenzen kann aus diesen Ähnlichkeitsmaßen eine Verwandtschaftshypothese abgeleitet werden. Mehrere alternative Techniken zur Rekonstruktion von Distanzbäumen wurden beschrieben, von denen die sogenannte Neighbour- Joining-Technik am verbreitetsten ist. Die Neighbour-Joining-Technik ermittelt aus relativen Distanzen der Taxa den besten Stammbaum durch sukzessives Verbinden der nächstbenachbarten Taxa oder Taxa-Gruppen. Das Prozedere ist beendet, wenn alle Taxa verbunden wurden. Distanz-Verfahren sind sehr (!) schnell, aber weniger zuverlässig.


  Methodisch sind Distanz-Verfahren grundsätzlich mit Merkmals-basierten Verfahren nicht vergleichbar, funktionieren aber in vielen Fällen dennoch, weil auch in molekularen Daten Ähnlichkeiten in Abhängigkeit zum Grad der Verwandtschaft bis zu einem gewissen Punkt vorhanden sind. Distanz-Verfahren gewinnen in letzter Zeit wieder an Popularität aufgrund ihrer Geschwindigkeit, was sie für die Analyse von Datensätzen aus ganzen Genomen geeignet erscheinen lässt.


  Alle gebräuchlichen phylogenetischen Rekonstruktionsverfahren liefern garantiert den korrekten Baum, wenn Merkmalsvariabilität durch einfache Prozesse generiert wurde. Leider ist dies unter natürlichen Bedingungen nicht der Fall, so finden sich z. B. unterschiedliche Substitutionsraten oder unterschiedliche Nucleotidzusammensetzungen in unterschiedlichen Arten. In dieser Situation können phylogenetische Rekonstruktionsverfahren falsche Ergebnisse mit hoher Zuverlässigkeit liefern. Die scheinbare Sicherheit der Rekonstruktion kann sogar mit zusätzlichen Merkmalen noch zunehmen, d. h. das Gegenteil dessen, was man durch die Erhöhung der Stichprobe erwarten würde. Man nennt dieses Verhalten der Rekonstruktionsverfahren statistisch inkonsistent. Dieses Problem wird bei der Bearbeitung sehr großer Datensätze evident.


  Im allgemeinen werden molekulare Daten mit einem weit höheren Anteil von Automatisierung gewonnen als die traditionellen morphologischen Merkmale. Dies führt bis zur Sequenzierung ganzer Genome. Viele Labore führen routinemäßig die Sequenzierung von großen Teilen des Genoms bzw. Transkriptoms durch. Zurzeit (2008) befinden sich > 2400 Genome von Pro- und Eukaryoten in Arbeit. Es ist zu erwarten, dass eine weitere Verbesserung der Labortechniken durch routinemäßige Sequenzierung zu riesigen Datensätzen führen wird. Eine phylogenetische Analyse ganzer Genome eröffnet völlig neue Perspektiven für die vergleichende Genomforschung, Entwicklungsbiologie und allgemeiner Evolutionsbiologie. Die Analyse ganzer Genome bietet die Chance, zusätzlich neue Merkmale, wie Genanordnung, Genkomposition, Intronpositionen etc., in der Phylogenetik zu verwenden. Hier schlägt die molekulare Kladistik wieder eine methodische Brücke zu morphologischen Analysen.


  Die große Masse an Daten kann dazu führen, dass die morphologischen Daten in den molekularen untergehen. Ein möglicher Ausweg ist es, die morphologischen (ethologischen, physiologischen, ökologischen) Daten stärker zu wichten als die molekularen, weil sie (eventuell) komplexer sind. In den Rechenverfahren werden Merkmale mit einem höheren Wert als 1 gewichtet, indem unterstellt wird, dass von einem Zustand zum anderen (z. B. von 0 nach 1) mehr als ein Schritt notwendig war. Das Gewicht entspricht also der Zahl von unterstellten Schritten, und das Wichten von Merkmalen mit einem höheren Gewicht als 1 führt zwangsläufig zu höheren Baumlängen.


  Wichten aber führt unvermeidlich einen gewissen Grad von Willkür in die Prozedur ein, da Komplexität nicht objektiv gemessen werden kann. Vor allem kann man die Komplexität von äußerlich sichtbaren Merkmalen und die Komplexität von molekularen Merkmalen nicht vernünftig vergleichen. Es ist nie sicher, ob ein komplex erscheinendes Merkmal auch auf einem komplexen (ontogenetischen) Entwicklungsvorgang beruht. Zwei Auswege wurden vorgeschlagen: die sogenannten Konsensverfahren (Siehe hier) und die sogenannten Gesamt-Evidenz-Verfahren. Beim Konsensverfahren werden für die Kombination von molekularen mit nicht molekularen Daten für die beiden Datensätze getrennt die sparsamsten Bäume ermittelt und aus diesen ein Konsens-Baum erstellt. Der Vergleich der Einzel-Bäume und des Konsens-Baumes zeigt, welche Gruppierungen von welchen Daten unterstützt werden beziehungsweise wo widersprüchliche Evidenz vorliegt. Beim Gesamt-Evidenz-Verfahren (total evidence) werden alle Daten gleich behandelt und im selben Rechendurchgang analysiert. Dadurch bestimmen die zahlreicheren Merkmale oder die wesentlich homoplasieärmeren Merkmale in höherem Maß das Ergebnis.


  Der Einsatz von Konsens- oder Gesamt-Evidenz-Verfahren ist nicht beschränkt auf den speziellen Fall von molekularen und morphologischen Daten. Ganz allgemein können auf diese Weise Bäume, d. h. phylogenetische Hypothesen, verglichen werden, die auf verschiedenen Datensätzen beruhen.


  Die Phylogenetik wandelt sich durch die Sequenzierung ganzer Genome und der Anhäufung immer umfangreicherer Daten (nicht ausschließlich molekularer Daten) zu einer Wissenschaft der Informationsverarbeitung, unterstützt durch (bio)informatische Techniken. Diese Entwicklung wurde erst durch leistungsstarke Computer, moderne Sequenziertechniken und technisch aufwendige morphologische Analysetechniken (Computertomographie-Verfahren) möglich.


  
    


    Sequenzalignierung: Durch Ausrichtung der Positionen versucht man ein Maximum an Ähnlichkeit zwischen Sequenzen zu erreichen (Homologisierung von Positionen).


    Maximum-Likelihood-Verfahren: Berücksichtigen ein explizites Substitutionsmodell und schätzen die Wahrscheinlichkeit, dass ein Substitutionsmodell + Baum + Zweiglängen die Daten generiert hat.


    Bayessche-Verfahren: Ermitteln das Set an Bäumen, deren kumulative Bayessche Wahrscheinlichkeiten das Datenset höchstwahrscheinlich erklären.


    Molekulare Daten in der Phylogenetik: Sequenzdaten und Distanzdaten geeignet.

    

  


  8.5 Datierung von Artspaltungen


  
    


    Kladistische Analysen ergeben nur Hypothesen über relative Abfolgen von Artspaltungen. Aus dem fiktiven Beispiel in Abb. 8.4 ist zu entnehmen, dass sich die Art 4 früher spaltete als Art 5, aber ob die Spaltung der Art 5 oder die der Art 6 eher in der Erdgeschichte erfolgte, ist völlig offen. In der Phylogenetik versucht man – mit gewissen Einschränkungen – die Artspaltungen eines Kladogramms durch die Einordnung von Fossilfunden oder mithilfe der molekularen Uhr absolut zu datieren.

    

  


  Eine besondere Bedeutung haben Fossilien in der Phylogenetik, weil sie es manchmal erlauben, Ereignisse der Vergangenheit absolut zu datieren. Mit dem absoluten Alter von Fossilien kann auch die Zeit eingegrenzt werden, in der ein Artspaltungsereignis stattgefunden haben muss, weil durch Fossilien jeweils der Zeitpunkt angegeben werden kann, zu dem spätestens ein fragliches Merkmal vorhanden gewesen sein muss. Fossilien lassen auf das Mindestalter rezenter Taxa schließen. Fossilien weisen jedoch im Allgemeinen deutlich weniger Merkmale auf als rezente Organismen, selbst wenn es sich in letzterem Fall um konserviertes Museumsmaterial handelt.


  Fossile Taxa können zwar theoretisch tatsächlich in die Vorfahrenreihe von rezenten Taxa gehören, man kann dies jedoch niemals wirklich beweisen, da es sich ebenso gut um ausgestorbene Seitenzweige ohne Nachkommen handeln kann. Vorfahren können kein im Vergleich zu ihren Nachkommen abgeleitetes Merkmal besitzen. Entweder weist ein Fossil gegenüber seinen möglichen Nachkommen kein einziges Merkmal in einer abgeleiteten Form auf, dann kann es ein Vorfahr sein. Es handelt sich aber nicht unbedingt um ein Monophylum und eine mögliche Autapomorphie ist möglicherweise fossil nur nicht belegbar. Oder ein Fossil kann durch eine Autapomorphie als Monophylum erwiesen werden, dann kann es aber auf keinen Fall in die direkte Vorfahrenreihe rezenter Taxa gehören. Fossile Befunde sind für die Phylogenetik oft nur mit Vorsicht auswertbar (Abb. 8.6).


  [image: Image Missing]


  Abb. 8.6 Fossilfunde aus bestimmten geologischen Schichten können für die Datierung von Stammbaumverzweigungen herangezogen werden, allerdings sind dabei Missinterpretationen möglich. Beispiel: Das Merkmal Stern liegt in den rezenten Taxa A, B in den beiden Zuständen Vollstern und Offenstern vor, dabei ist Vollstern die aus Offenstern abgeleitete Form. Fände man Vollstern-Fossilien in einer älteren geologischen Schicht (t2) als Offenstern-Fossilien (t3) würde bei Anwendung der „paläontologischen Merkmalspräzedenz“ auf eine falsche Lesrichtung geschlossen.


  
    Ein ständig auftauchendes Beispiel für diesen Sachverhalt ist die Einordnung des Urvogels Archaeopteryx lithographica. Bis jetzt hat man noch kein Sondermerkmal, also keine Autapomorphie, dieser Art gefunden. Damit könnte Archaeopteryx lithographica Vorfahr der heutigen Vögel gewesen sein. Es könnte aber auch sein, dass dieser Urvogel ausgestorben ist, kurz nachdem seine Linie von der der heutigen Vögel abzweigte. Die in der relativ kurzen Zeit seiner Eigen-Evolution erworbenen Merkmale könnten in Organen oder Körperbereichen gelegen sein, die fossil nicht erhalten sind. Es folgt daraus, dass fossile Taxa – einzelne Arten wohlgemerkt – in manchen Fällen paraphyletisch sein müssen, wenn sie nämlich Vorfahren heutiger Taxa sind, dass man dies aber nie nachweisen kann.

  


  In vielen Studien werden anstelle von Fossilien molekulare Befunde zur absoluten Datierung von Artspaltungs-Ereignissen verwendet. Molekular-Systematiker gehen von gleichmäßigen Aminosäuren- beziehungsweise Nucleotid-Austauschraten aus (molekulare Uhr) ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Ist die Austauschrate konstant und bestimmbar, dann ist ein solches Vorgehen berechtigt. Allerdings mehren sich die Hinweise, dass die Austauschrate unter dem Einfluss verschiedener Faktoren (Temperatur, energiereiche Strahlung, chemisches Milieu, aber auch enzymatische Vorgänge im Organismus) variiert, sodass die molekulare Uhr auf keinen Fall gleichmäßig und genau gehen kann. Zudem scheinen in verschiedenen Molekülen die Substitutionsraten verschieden zu sein, sodass es verschiedene molekulare Uhren geben muss. Die Annahme einer gleichmäßigen Austauschrate basiert auf der Theorie der neutralen Evolution (Motoo Kimura, 1924–1994), die besagt, dass der größte Teil aller genetischen Varianz keinen Einfluss auf die Fitness hat, also selektionsneutral ist. Die fraglos vorkommenden Mutationen, die zu Fitness-Unterschieden führen, sollen vergleichsweise so selten sein, dass sie statistisch vernachlässigt werden können. Die Diskussion um diese Fragen ist noch nicht abgeschlossen.


  
    


    Datierung von Artspaltungsereignissen: Geologische Uhr (Fossilien), molekulare Uhr (Mutationsraten).

    

  


  8.6 Verschiedene „Schulen“ der Systematik


  
    


    Den drei bisher etablierten modernen Herangehensweisen der Systematik liegen unterschiedliche Akzentsetzungen zugrunde. Die Phylogenetische Systematik (Kladistik) setzt die Ergebnisse der kladistischen Analyse eins-zueins um in ein geschriebenes System, in dem jede Einheit als Monophylum bzw. Biospezies ausgewiesen ist. Die Evolutionäre Klassifikation analysiert zwar nach derselben Methode, bildet jedoch im System nicht notwendigerweise die Kladogenese exakt ab, sondern lässt im System ausdrücklich auch Paraphyla zu, wenn dadurch unterschiedlicher evolutionärer Erfolg bzw. unterschiedliche evolutionäre Plateaus gekennzeichnet werden können. Die Numerische Taxonomie (Phänetik) analysiert nach Gesamtähnlichkeiten und erhält dadurch unter Umständen Verwandtschaftsdiagramme mit deutlich anderer Topologie als die anderen beiden Schulen.

    

  


  Das Bestimmen und Ordnen von Arten ist von jeher ein Anliegen des Menschen gewesen, dabei gibt es nicht nur eine Möglichkeit, die Organismen vernünftig zu ordnen. Bestimmungsliteratur geht nach sehr verschiedenen Gesichtspunkten vor: So lassen sich Blütenpflanzen nach ihrer Blütenfarbe, ihrem Standort oder ihrem jahreszeitlichen Erscheinen gruppieren und identifizieren. Je nach dem gewählten Kriterium kommt man zu unterschiedlichen Einteilungen, die den pragmatischen Zweck einer Artbestimmung durchaus erfüllen können, aber den Nachteil haben, dass einige Lebewesen sich keiner Gruppe zuordnen lassen, andere in mehrere verschiedene passen.


  Phylogenetische Systeme setzen dagegen genealogische Stammbäume in hierarchisch geschachtelte Einheiten um, das ermöglicht die eindeutige Einordnung von Arten in das System. Sowohl die Phylogenetische Systematik als auch die Evolutionäre Klassifikation beziehen sich auf die Methodik von Hennig zur Aufstellung von Stammbäumen. Sie unterscheiden sich aber darin, wie sie die ermittelten Kladogramme in systematische Taxa umsetzen: Bei der Evolutionären Klassifikation können auch paraphyletische Taxa einen eigenen Namen erhalten, bei der Phylogenetischen Systematik erhalten nur monophyletische Taxa einen eigenen Namen.


  Die Evolutionäre Klassifikation bezweifelt den Informationsgewinn, wenn eine geschriebene Klassifikation nur das Kladogramm vollständig abbildet. Die Phylogenetische Systematik argumentiert dagegen, dass es nicht möglich sei, mehrere Einteilungsprinzipien (z. B. Verwandtschaft und evolutionären Erfolg) in ein und demselben System widerspruchsfrei auszudrücken. Zudem sei die Beurteilung von evolutionärem Erfolg nicht objektivierbar und führe damit ein Element von Willkür in eine wissenschaftliche Prozedur ein.


  Die Numerische Taxonomie verzichtet vollkommen auf subjektive Beurteilungen von Merkmalen, verlässt damit aber auch die phylogenetische Grundlage. Nach Meinung der Phylogenetischen Systematik und der Evolutionären Klassifikation kann nur in Glücksfällen etwas Vernünftiges herauskommen, wenn keine Homologieprüfung durchgeführt und die Merkmalspolarität nicht festgestellt wird.


  Neben den geschilderten Herangehensweisen in der Systematik existieren noch mehrere weniger formalisierte (und weniger gut begründete) Traditionen eher intuitiven Ordnens nach Bauplänen, Grundformen, Idealtypen und ähnlichem. Diese Traditionen werden zwar von nicht wenigen Personen in der Praxis gepflegt, spielen aber in der wissenschaftlichen Diskussion keine Rolle.


  8.6.1 Phylogenetische Systematik


  Die Phylogenetische Systematik definiert Monophylie streng (alle Nachkommen einer nur ihnen gemeinsamen Stammart enthaltend) und fordert, dass ein System nur Arten und monophyletische Taxa enthalten darf. Ein phylogenetisches System spiegelt die – genealogisch definierten – verwandtschaftlichen Beziehungen eindeutig wider. Klassifikatorische Ränge sind hier ohne Bedeutung, werden auch von etlichen phylogenetischen Autoren nicht verwendet.


  Am Beispiel der Amniota (Tab. 8.3) lässt sich zeigen, wie in der Phylogenetischen Systematik die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den rezenten Teilgruppen in einem Kladogramm dargestellt (Abb. 8.7a) und in ein System mit oder ohne Linnaeische Ränge überführt werden:


  Tab. 8.3 Merkmalsmatrix für das Taxon Amniota (Amniontiere).
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  Abb. 8.7 Amniota. a Die Schwestergruppen-Verhältnisse innerhalb der Amniota, ermittelt nach den Regeln der Phylogenetischen Systematik. Die jeweils begründenden Synapomorphien sind eingetragen. Zwischen den Alternativen a (Lepidosauria und Archosaura sind Schwestergruppe der Testudines) und b (sie sind Schwestergruppe der Mammalia) kann derzeit nicht vernünftig entschieden werden. b Ein Stammbaumschema der Amniota, wie es in der Evolutionären Klassifikation bevorzugt wird: Das Taxon Reptilia ist zwar paraphyletisch, kennzeichnet aber den evolutiven Erfolg der Vögel und der Säugetiere gegenüber den Reptilien. c Das Ergebnis einer Cluster-Analyse, basierend auf den Daten aus Tab. 8.3. Auf der x-Achse sind die errechneten Abstandswerte angegeben. Eine solche Darstellung wird manchmal Dendrogramm genannt. Sie drückt nicht stammesgeschichtliche Verwandtschaft aus, sondern relative Ähnlichkeit.


  
    
      	(Überklasse)

      	Amniota (Amniontiere)
    


    
      	(Klasse)

      	Mammalia (Säugetiere)
    


    
      	(Klasse)

      	Sauropsida
    


    
      	(Unterklasse)

      	Testudines (Chelonia, Schildkröten)
    


    
      	(Unterklasse)

      	Archosauromorpha
    


    
      	(Zwischenklasse)

      	Lepidosauria
    


    
      	(Ordnung)

      	Rhynchocephalia (Brückenechsen)
    


    
      	(Ordnung)

      	Squamata (Eidechsen und Schlangen)
    


    
      	(Zwischenklasse)

      	Archosauria
    


    
      	(Ordnung)

      	Crocodylia (Krokodile)
    


    
      	(Ordnung)

      	Aves (Vögel)
    

  


  8.6.2 Evolutionäre Klassifikation


  Die von Ernst Mayr (1904–2005) begründete und verfochtene Evolutionäre Klassifikation definiert Monophylie als „auf nur eine Stammart zurückgehend“ – und schließt damit auch Paraphylie ein (monophyletisch im Sinne der phylogenetischen Systematik wird hier holophyletisch genannt). Die phylogenetischen (genealogischen) Verwandtschaftsbeziehungen werden in einem ersten Schritt genau so rekonstruiert wie in der Phylogenetischen Systematik. Im System werden paraphyletische Taxa jedoch ausdrücklich zugelassen, das heißt, das System spiegelt das Kladogramm nicht eindeutig wider. Ein paraphyletisches Taxon ist innerhalb der Evolutionären Klassifikation dann zugelassen, wenn es eine ökologisch und stammesgeschichtlich geschlossene Gruppe darstellt, aus der eine – holophyletische – Teilgruppe sich auf ein anderes evolutionäres Niveau entwickelt hat. In Diskussionen ständig wiederkehrendes Beispiel sind die schon erwähnten Reptilien und die Vögel. Es steht außer Frage, dass es ein monophyletisches Taxon Reptilia nicht gibt, denn die letzten gemeinsamen Vorfahren aller Reptilien sind auch Vorfahren der Vögel und der Säugetiere. Ebenfalls ist unbestritten, dass unter den heutigen Reptilien die Krokodile die Schwestergruppe der Vögel sind. Trotzdem bleiben in einem evolutionären System die – paraphyletischen – Reptilien als Taxon erhalten, weil sie ein relativ geschlossenes evolutives Niveau widerspiegeln, während die Vögel demgegenüber etwas qualitativ Neues und Erfolgreiches darstellen. Aus dem Stammbaum-Diagramm der Evolutionären Klassifikation (Abb. 8.7b) lässt sich das Folgende mit Rängen versehene System der Amniota erstellen:


  Überklasse Amniota


  Klasse Mammalia


  Klasse Reptilia


  Ordnung Testudines


  Ordnung Rhynchocephalia


  Ordnung Squamata


  Ordnung Crocodylia


  Klasse Aves


  8.6.3 Numerische Taxonomie


  Eine dritte Richtung der Systematik ermittelt die vermuteten Beziehungen zwischen den Taxa auf völlig andere Weise als die phylogenetische Systematik und die evolutionäre Klassifikation. Die Numerische Taxonomie (auch Phänetik oder Numerik genannt) errechnet Gesamtähnlichkeiten zwischen Taxa. Dabei wird weder nach Homologie und Konvergenz, noch nach apomorph und plesiomorph unterschieden. Jedes Merkmal zählt genau gleichviel. Ziel eines solchen Verfahrens ist es, alle subjektiven Momente auszuschalten. Zu diesem Zweck werden möglichst viele Merkmale untersucht, die durchnummeriert werden. Dann wird jedem Merkmal in jedem Taxon – in der Numerik spricht man von OTU (operational taxonomic unit) – ein Zahlenwert zugewiesen, am besten 1 (für vorhanden) oder 0 (für nicht vorhanden). Die Taxa, mit den meisten Übereinstimmungen kommen in eine gemeinsame Gruppe. Das eingesetzte mathematische Verfahren heißt Clusteranalyse und kann für lebende so gut wie für nicht lebende Objekte verwendet werden. Das Ergebnis einer solchen Clusteranalyse ist für die sechs Teilgruppen der Amniota beispielhaft ausgefüllt (Tab. 8.3).


  
    


    Methode der Numerik. Im Verfahren der Ähnlichkeitsermittlung wird als erstes ausgezählt, in wie vielen Merkmalen je zwei Taxa übereinstimmen und in wie vielen sie sich unterscheiden. Dabei werden – bei dem hier vorgeführten Verfahren nach P. Jaccard und P. H. A. Sneath – negative Übereinstimmungen nicht gewertet. Der Ähnlichkeitskoeffizient Si ist der Quotient aus positiven Übereinstimmungen (a) und der Summe aus a und den Unterschieden (u). Ganz entsprechend können statt der errechneten Ähnlichkeitskoeffizienten in eine solche Tabelle auch empirisch ermittelte Distanzwerte eingetragen werden. Der nächste Schritt ist die Clusteranalyse. Die OTU-Paare, mit den jeweils höchsten Ähnlichkeitswerten werden zusammengefasst. Schritt für Schritt wird dann eine Einheit nach der andern an das schon gebildete Cluster angeschlossen. Der Gesamtabstand einer Gruppe zu jeder andern Einheit errechnet sich als arithmetisches Mittel aus den Abständen der geclusterten (= geklumpten) Einheiten zu den jeweiligen Einheiten (Abb. 8.7c). Es ist zu sehen, dass man mit dieser Methode zu einer anderen Einteilung kommt als mit der phylogenetischen Systematik. Das liegt daran, dass Übereinstimmung in plesiomorphen Merkmalen (Nummern 1, 2, 3, 10, 12 der Tab. 8.3) und in konvergenten (6, 9, 14 und 7 bei Vögeln + Krokodilen und Säugern) genauso gezählt werden wie Übereinstimmungen in synapomorphen Merkmalen (z. B. 7 und 8 bei Krokodilen und Vögeln). Beim gerade angewandten Rechenverfahren wird die Übereinstimmung in Merkmal 10 (Fehlen des Jacobsonschen Organs) zwischen Krokodilen und Vögeln gar nicht gewertet. Es gibt aber andere Rechenverfahren in der Numerischen Taxonomie, die Reduktionen berücksichtigen. Eine Fülle von Computerprogrammen für die Belange der Numerischen Taxonomie ist im Programmpaket PHYLIP zusammengefasst.

    

  


  
    


    Phylogenetische Systematik: Begründer Willi Hennig (1913–1976): Vereinigung von Taxonomie und Phylogenetik, grafische Darstellung verwandtschaftlicher Beziehungen als Kladogramm, Aufstellung eines enkaptischen Systems aus monophyletischen Taxa.


    Evolutionäre Klassifikation: Begründer Ernst Mayr (1904–2005), grafische Darstellung verwandtschaftlicher Beziehungen als Stammbaum. System, in dem neben monophyletischen Taxa auch paraphyletische erlaubt sind. Diese repräsentieren Evolutionsstufen.


    Numerische Taxonomie: Phänetik, Numerik. Ermittelt Gesamtähnlichkeiten zwischen Operationalen Taxonomischen Einheiten (OUTs). Stellt grafisch die Ähnlichkeits-Abstände der untersuchten OUTs dar.

    

  


  9 Evolution des Homo sapiens


  Gunvor Pohl-Apel


  9.1 Voraussetzungen für die Evolution der Hominini


  
    


    Vor etwa 8 bis 5 Millionen Jahren begann in Afrika die Entwicklung, die zum Homo sapiens führte. Zahlreiche Fossilienfunde aus verschiedenen Zeitperioden belegen die Entwicklung der Homininen. Homo sapiens ist heute die einzige Art der Hominini, sein Ursprung liegt in Afrika. Bei der Evolution der Homininen spielte die Entwicklung des aufrechten Gangs eine entscheidende Rolle. Nachdem die Hände nicht mehr für die Fortbewegung gebraucht wurden, übernahmen sie andere Aufgaben wie Nahrungsgewinnung oder Gebrauch und Schaffung von Werkzeugen. Die Schaffung und Nutzung von Werkzeugen und eine Erschließung energiehaltiger Nahrung waren vermutlich der Anstoß für die Entwicklung der besonderen Größe und Leistungen des Gehirns.

    

  


  Vor etwa 8 bis 5 Millionen Jahren erfolgte in Afrika die Auftrennung der Abstammungslinien von Mensch und Schimpanse aus einem gemeinsamen Vorfahren. Zur Unterfamilie Homininae (eingedeutscht Hominine) zählen die afrikanischen Menschenaffen und der Mensch. Zur Untergruppe Hominini (Menschenartige) gehören der Mensch und seine ausgestorbenen näheren Verwandten (Abb. 9.1 und [image: Image Missing]Zoologie).
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  Abb. 9.1 Stammbaum der Primaten. Nach heutigem Stand der Systematik umfasst die Familie Hominidae die afrikanischen Menschenaffen Gorilla, Schimpanse, Bonobo, den Orang-Utan und den heutigen Menschen. Mensch und Menschenaffen haben einen exklusiv gemeinsamen Vorfahren.


  Einige tausend Fossilienfunde aus verschiedenen Zeitperioden wurden zunächst in Europa und später auch in Afrika und Asien gefunden. Sie belegen unsere Vorstellungen über die Evolution der Hominini und die einzelnen Arten mit Verbreitung und Dauer ihrer Existenz sind gut dokumentiert. Den Ergebnissen zufolge verlief die Entwicklung der Hominini zum heutigen Menschen in den vergangenen 5 Millionen Jahren nicht geradlinig, es gab verschiedene Seitenlinien, von denen mit einer Ausnahme alle ausgestorben sind. Diese Ausnahme ist der Homo sapiens. Inzwischen ist sicher, dass der Ursprung des modernen Menschen in Afrika liegt.


  Mehrere Prozesse spielten bei der Entwicklung der Homininen eine entscheidende Rolle:


  
    	Die Entwicklung des aufrechten Gangs;


    	die Veränderung des Kauapparates und


    	die Größen- und Leistungsentwicklung des Gehirns, damit einhergehend


    	soziale Kommunikation und


    	Sprache.

  


  Der aufrechte Gang entstand früh und mehrfach in der Homininenevolution. Vermutlich erfolgte der Wechsel zur Bipedie bereits in waldreicher Umgebung. Auch heutige Menschenaffen können sich aufrichten und für kurze Zeit auf zwei Beinen fortbewegen. Die verlängerten Vorderextremitäten ermöglichten eine vierbeinige Fortbewegung auf dem Boden und bei gleichzeitigem Aufstützen ein Aufrichten des Körpers. Denkbar ist, dass aufgrund zunehmender Körpergröße immer häufiger der Boden aufgesucht wurde. Es wird eine Übergangsphase gegeben haben, in der sich der Körper auf die Erfordernisse des zweibeinigen Ganges einstellen konnte. Als der aufrechte Gang dominierte, kam es zu der für den heutigen Menschen charakteristischen Verlängerung der Beine und damit zu einer Ökonomisierung des Ganges.


  Mit der Entwicklung des aufrechten Ganges gingen Veränderungen am Skelett einher (Abb. 9.2). Große Umwandlungen machte das Becken durch. Bei den aufrecht Gehenden ist es kürzer und breiter als bei Menschenaffen. Es stützt die inneren Organe ab. Die Hüftgelenke ermöglichen den Beinen, senkrecht unter dem Körper zu stehen; dies ist eine energetisch günstige Haltung. An den Beckenknochen können die Gesäß- und Beinmuskeln ansetzen. Die Oberschenkelknochen haben einen großen Kopf und einen verlängerten Hals. Sie zeigen eine leichte X-Stellung, wodurch die Kniegelenke unter dem Körperschwerpunkt liegen. Der Fuß stützt den zweibeinigen Gang und hat zwischen Zehen und Fersenbein ein Gewölbe, das einen federnden Gang ermöglicht. Die Zehen stehen in einer Reihe. Die große Zehe ist stark entwickelt und kann so dem Körper beim Abdrücken des Fußes noch einen Anstoß nach vorn geben. Die Wirbelsäule bildet eine abfedernde Doppel-S-Form. Als Folge des aufrechten Ganges befindet sich beim Menschen die Hinterhauptsöffnung (Foramen magnum) unten an der Schädelbasis. So können die Augen nach vorn blicken ohne dass der Kopf in den Nacken gezogen werden muss. Die Nackenmuskulatur ist weniger stark ausgebildet. Durch die Rückbildung von Schneide-, Eckzähnen und Prämolaren sowie die dazu gehörende Kaumuskulatur hat sich der Gesichtsschädel im Laufe der Entwicklung stark verkleinert. Dagegen hat der Gehirnschädel stark zugenommen (Abb. 9.5), da sich das Hirnvolumen nach Erwerb des aufrechten Ganges von etwa 500 cm3auf 1500 cm3vergrößert hat.
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  Abb. 9.2 Vergleich der Körperhaltung von Schimpanse und Mensch. Beim Menschen liegt der Körperschwerpunkt in der Hüfte. Wirbelsäule und Beine sind in einer Ebene, die Knie durchgestreckt. Beim Schimpansen liegt der Körperschwerpunkt in der Mitte des Rumpfes. Bei vollständiger Aufrichtung liegt der Schwerpunkt vor der Wirbelsäule, Hüftund Kniegelenke sind gekippt.


  Der aufrechte Gang war ein entscheidender Faktor in der Evolution der Homininen und bedingte die Veränderung des Kauapparates und die Größen- und Leistungsentwicklung des Gehirns. Nachdem die Hände nicht mehr für die Fortbewegung gebraucht wurden, waren sie frei für andere Aufgaben. Werkzeuge konnten über weitere Entfernungen getragen werden, aber vor allem auch Säuglinge und Kinder, die sich nach Verlust des Felles an der nackten Haut nicht selber festhalten konnten. Werkzeuggebrauch ermöglichte die Erschließung neuer Nahrungsquellen. Mit der Herstellung und Nutzung von Werkzeugen nahmen Größe und Leistungen des Gehirns entsprechend zu. Die Werkzeuge wurden immer besser, und es war möglich, die Nahrung zu zerteilen. In Korrelation mit der Vergrößerung des Gehirns verkleinerten sich daher allmählich Eck- und Schneidezähne in die für den Menschen typischen Formen. Es bildete sich der geschlossene Zahnbogen im Oberkiefer.


  Da die Anpassungen im Zusammenhang mit dem aufrechten Gang eine bessere Nahrungsbeschaffung ermöglichten, könnte auch die Erschließung energiereicherer Nahrung, d. h. die bessere Energieversorgung, in einem sich selbst verstärkenden Prozess entscheidend dazu beigetragen haben, dass sich das Gehirn in der Evolution so stark vergrößern konnte und sich immer komplexere Fähigkeiten herausbildeten. Das Gehirn eines erwachsenen Menschen macht 2 % des Körpergewichtes aus, verbraucht aber 25 % der Energie. Beim Neugeborenen macht das Gehirn 10 % des Körpergewichtes aus und benötigt 60 % der Energie. Bereits Neugeborene sind also auf eine gute Energieversorgung angewiesen.


  9.2 Der Stammbaum der Hominini


  
    


    Klimatische Veränderungen in Afrika führten zum Rückgang des Regenwaldes und zur Entwicklung von Savannen. Bereits die Vorfahren der Australopithecinen hatten vor 6–7 Millionen Jahren den aufrechten Gang entwickelt. Die Gattung Homo entstand vor etwa 2,5 Millionen Jahren. H. erectus war der erste Frühmensch, der vor ca. 2 Millionen Jahren den afrikanischen Kontinent verließ. Aus dem H. erectus entwickelte sich H. neanderthalensis, der vor 120 000 bis 30 000 Jahren lebte. Er hatte ein großes Verbreitungsgebiet und lebte in Europa und im Nahen Osten über ein paar tausend Jahre in Koexistenz mit H. sapiens. H. sapiens entwickelte sich in Afrika, vor etwa 100 000 Jahren begann er Afrika zu verlassen.

    

  


  Vor etwa 10 bis 8 Millionen Jahren führte eine globale Abkühlung zu einer Abnahme des Regenwaldgebietes, das sich von der Westküste an die Ostküste Afrikas erstreckte. Auch die Tätigkeit großer Weidegänger wie Elefanten und Nashörner, sogenannter „Bulldozer Animals“, trug zum Rückgang der Wälder bei. Es entstanden Baumsavannen und eine größere Diversität der Lebensräume. In den Wald-Savannen entwickelte sich der aufrechte Gang.


  Über die Selektionsfaktoren, die die Entstehung des zweibeinigen Ganges begünstigten, gibt es mehrere Vorstellungen, die alle stark umstritten sind. Sicherlich werden mehrere Faktoren zusammen die Entwicklung gefördert haben. Eine der diskutierten ist die Uferhypothese von dem Berliner Humanbiologen C. Niemitz. Für ihn waren Uferbereiche ideal für die Entstehung des aufrechten Ganges. Die frühen Hominini dürften in Uferbereichen von Seen und Flüssen nach eiweißreicher Nahrung gesucht haben. Da die Oberfläche von oben betrachtet weniger reflektiert, ließ sich aufrecht stehend besser auf den Grund sehen. Im Wasser werden Sprunggelenke, Knie und Hüfte durch den Auftrieb des Wassers entlastet und der noch nicht fertige aufrechte Gang wurde stabilisiert. Die Aasfresser-Hypothese geht von einem anderen Szenario in der Savanne aus. Aas machte einen wichtigen Bestandteil der Ernährung früher Hominini aus. Die frühen Menschen standen dabei in starker Nahrungskonkurrenz zu aasfressenden Tieren. Um das Aas möglichst schnell aufzufinden, bevor es verdarb oder von der Konkurrenz aufgefressen wurde, war es sinnvoll sich aufzurichten, um im hohen Gras der Savannen kreisende Geier zu beobachten und das Areal gezielt nach den verendeten Tieren abzusuchen.


  Bei der riesigen Ausdehnung der Peripherie des tropischen Regenwaldes von mindestens 5 Millionen km2 ist die Wahrscheinlichkeit groß, dass sich unterschiedliche Varianten aufrecht gehender Vormenschen entwickelten. Früheste Homininenfunde belegen dies: Die Fundorte von Sahelanthropus tchadensis und Orrorin tugenensis, die beide möglicherweise schon aufrecht gegangen waren, liegen zeitlich und geografisch weit auseinander (s. u. und Abb. 9.3).
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  Abb. 9.3 Klimaabhängige Verbreitung der frühen Menschenartigen in Afrika. Die frühen Hominini lebten am Rande des Regenwaldes in Busch- und Flusslandschaften. Als diese sich aufgrund klimatischer Änderungen stark ausbreiteten, verbreiteten sie sich passiv mit (blaue Pfeile). Dagegen haben H. erectus und H. sapiens Afrika aktiv verlassen (rote Pfeile).


  Die Trennung von Schimpansen und Menschenartigen erfolgte bereits vor 6 bis 7 Millionen Jahren, wie Fossilien zeigen, die als erste Hominini angesehen werden (Abb. 9.4, Tab. 9.1). Von Sahelanthropus tchadensis existiert ein fast vollständiger Schädel aus 6 bis 7 Millionen Jahre alten Ablagerungen. Etwas jünger ist Orrorin tugenensis, von dem Reste eines Oberschenkelknochens in Ostafrika gefunden wurden. Ein weiterer früher Hominini ist Ardipithecus ramidus, der durch 4,4 Millionen alte Schädelknochen und Teile des Bewegungsapparates aus Äthiopien belegt ist. A. ramidus ging auf jeden Fall aufrechter als seine Vorfahren. Die Hinterhauptsöffnung ist weiter nach unten gerückt als bei Schimpansen und Gorillas. Doch ähnelte er diesen noch in vielen anderen morphologischen Merkmalen. Wir wissen nicht, wie lange jede dieser Arten lebte. Auch kann momentan nicht gesagt werden, ob eine dieser Formen ein direkter Vorfahre des Homo sapiens war.
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  Abb. 9.4 Der Stammbaum der Hominini. Die Säulendiagramme repräsentieren die Zeiträume, in denen die dargestellten Formen auftraten; gestrichelte Linien weisen auf ungeklärte Entwicklungen hin. (Nach Bräuer, 2007.)


  Die Gattung Australopithecus („Südaffe“) umfasst mehrere Arten. Die ältesten Australopithecinen sind 4–5 Millionen Jahre alt. Die Schädelproportionierung der „Südaffen“ war noch ursprünglich. Skelettteile weisen auf einen aufrechten Gang hin. Als Ende der 1970er Jahre bei Laetoli in Tansania die fossilen Fußspuren dreier aufrecht gehender Hominini entdeckt wurden, war dies ein weiterer und unumstößlicher Beweis für den aufrechten Gang der Australopithecinen. An den Spuren ist zu erkennen, dass die große Zehe bereits an die übrigen herangerückt ist und alle Zehen in einer Linie stehen. Die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den Australopithecus-Arten sind nicht eindeutig zu rekonstruieren, da sie große morphologische Unterschiede aufwiesen.


  Ein gutes Bild können wir uns von Australopithecus afarensis machen, da von diesem mehr als 120 Fossilien gefunden wurden und nahezu alle Skelettelemente bekannt sind (Tab. 9.1). Der bekannteste Afarensis-Fund ist „Lucy“, ein 3,18 Millionen altes, gut erhaltenes Exemplar aus Äthiopien. A. afarensis lebte vor 3,6–2,9 Millionen Jahren und wies eine aufrechte Körperhaltung und eine Körpergröße von etwa einem Meter auf. Die Fähigkeit zum Klettern und zur vierbeinigen Fortbewegung war noch vorhanden. Der Schädel war schimpansenähnlich, sein Gehirnvolumen lag bei 500 cm3. Sein Gebiss hat kräftige Eckzähne und eine gegenüberliegende Lücke zwischen den Eck- und Schneidezähnen, die sogenannte Affenlücke. Er nimmt daher noch eine Mittelstellung zwischen dem heutigen Menschen mit einem geschlossenen Zahnbogen und Schimpansen ein. Die Backenzähne sind vergrößert. Wahrscheinlich war er nicht auf eine bestimmte Nahrung spezialisiert. Neben Früchten, Samen, Nüssen standen wohl auch kleine Säugetiere, Jungvögel und andere Kleintiere auf seinem Speiseplan. A. afarensis lebte vermutlich in sozialen Verbänden und benutzte schon Werkzeuge.


  A. africanus lebte vor 3–2 Millionen Jahren im südlichen Afrika. Er hatte ein größeres Gehirn als A. afarensis und wirkte durch andere Schädelproportionen „menschenähnlicher“. Vor 2,8 Millionen Jahren führte eine weitere Abkühlung im südlichen Afrika zu einer Ausdehnung des offenen Graslandes. Die Folge war eine nach Norden gerichtete Ausdehnung des Areals vieler Tierarten. Auch Populationen von A. africanus wanderten nordwärts. Eine von A. africanus ausgehende Linie führte zu Homo habilis.


  1993 wurden im Tschad Teile eines Unterkiefers und eines Zahnes gefunden. Das Alter der Knochen wird auf 3,6 Millionen Jahre geschätzt. Aufgrund der Merkmale von Unterkiefer und Zahn haben die Entdecker sie einer eigenen Art, A. bahrelghazali, zugeordnet.


  Die robusten Australopithecinen werden häufig zur Gattung Paranthropus zusammengefasst. Ihre Entwicklung stand im Zusammenhang mit der vor 2,8 bis 2,5 Millionen Jahren zunehmenden Trockenheit in Afrika und einem veränderten Nahrungsangebot. Paranthropus – das sind die nach vielen Autoren A. aethiopicus, A. boisei und A. robustus bezeichneten Formen- hatten große Backenzähne mit dickem Zahnschmelz, die Schneidezähne waren relativ klein. Der Gesichtsschädel war sehr breit. In Verbindung mit einem gut entwickelten Kauapparat und entsprechend vergrößerter Kaumuskulatur hatte sich auf der Oberseite des Schädels ein Scheitelkamm (Crista sagittalis) gebildet, an dem die Muskulatur ansetzte. Dies deutet daraufhin, dass sie in ihrer Nahrung auf Samen oder Nüsse spezialisiert waren. Sie werden auch als Nussknackermenschen bezeichnet. Mikroskopische Analysen des Zahnschmelzes zeigen Furchen und Kerben, was auf die Aufnahme harter Nahrung schließen lässt. Sie lebten in Koexistenz mit Homo rudolfensis (s. u.) und starben vor etwa einer Million Jahren aus. Zumindest für A. robustus ist nachzuweisen, dass die Individuen Knochenwerkzeuge zum Ausgraben von Nahrung wie Knollen nutzten.


  Der Ursprung der Gattung Homo, die vermutlich vor ca. 2,5 Millionen Jahren entstand, ist unter den Paläoanthropologen umstritten. Nach neueren Erkenntnissen repräsentieren H. rudolfensis und H. habilis die ältesten Menschenarten. Sie lebten vor 2,5 bis 1,6 Millionen Jahren in Ostafrika. Diese Arten entwickelten erste Steinwerkzeuge und konnten sich damit in dem trocken gewordenen Klima in Afrika neue Nahrungsquellen erschließen und diese besser nutzen. Damit begann die Unabhängigkeit des Menschen von Umweltbedingungen. Die Anpassungen gingen einher mit der Entwicklung eines größeren Gehirns. Beide Arten erschienen zu einer Zeit, als es noch Australopithecinen gab. H. habilis war noch sehr ans Baumleben angepasst und ein Allesfresser. Lange galt H. habilis als direkter Vorfahr der Gattung Homo. Inzwischen gehen die Forscher davon aus, dass er nur eine Seitenlinie repräsentierte. Homo rudolfensis umfasst die mehr an das Bodenleben angepassten Individuen. Die Individuen waren etwa 155 cm groß. H. rudolfensis hatte noch kräftige Zähne mit dickem Zahnschmelz. Das Hirnvolumen lag bei 600 bis 800 cm3 (Abb. 9.5, Tab. 9.1).
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  Abb. 9.5 Die morphologischen Veränderungen am Schädel vom Schimpansen bis zum modernen Menschen.


  Tab. 9.1 Hominini und ihre charakteristischen Merkmale.
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  Tab. 9.1 Hominini und ihre charakteristischen Merkmale. (Fortsetzung)
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  Die ältesten Funde von Homo erectus sind etwa 1,8 Millionen Jahre alt und stammen aus Ost- und Südafrika, die jüngsten Funde aus Südost-Asien sind 50 000 Jahre alt. Charakteristisch für den H. erectus sind die Merkmale des Schädels: Er hatte eine niedrige Stirn und große Überaugenwülste, deren Funktion bis heute nicht geklärt ist. Es ist eine deutliche Zunahme des Hirnvolumens von 800–900 cm3 bei den ältesten Funden bis zu 1100–1200 cm3 bei den 0,5 Millionen alten Schädeln festzustellen. H. erectus erreichte eine Größe von über 150 cm, und die Proportionen von Rumpf und Extremitäten erinnern an die des heutigen Menschen. Bein- und Fußknochen waren kräftig ausgebildet. H. erectus lebte in manchen Regionen in Höhlen, nutzte das Feuer und entwickelte eine Jagdkultur. Vielleicht war die Jagd der Grund, warum sich H. erectus vor über 2 Millionen Jahren nach Europa und Asien ausbreitete. Aus Java, China und Spanien gibt es Funde, die eine Besiedlung vor 1,8 Millionen Jahren belegen. Die jüngsten Funde haben ein Alter von etwa 50 000 Jahren und stammen aus Asien. H. floresiensis, der bis vor 18 000 Jahren auf der indonesischen Insel Flores gelebt hat, ist möglicherweise ein direkter Nachfahre dieses Frühmenschen. In den drei Kontinenten existierte der H. erectus unterschiedlich lange Zeit.


  9.2.1 Unklarheiten in der Hominini-Evolution


  Der exakte Verlauf der Evolution der Hominini der letzten 2 Millionen Jahre ist unter den Wissenschaftlern umstritten, obwohl diese durch Fossilien gut dokumentiert ist. Morphologische Merkmale sind die Grundlage der Klassifizierung, und diese können innerhalb einer Art stark variieren. So ist umstritten, ob H. erectusüberhaupt in Afrika existierte, denn einige Anthropologen würden die ältesten Fossilien des H. erectus eher als H. ergaster abtrennen, da sich die Schädelformen unterscheiden. Diese Forscher vertreten die Ansicht, dass der afrikanische Homo ergaster die Ausgangsform des Homo erectus ist. Neue Fossilfunde aus Afrika unterstützen jedoch die Ansicht, dass der H. erectus bereits in Afrika entstanden ist.


  Auch der jüngere Stammbaum des modernen Homo sapiens ist umstritten. Einige Wissenschaftler vertreten die These, dass sich in Afrika aus dem H. erectus der H. heidelbergensis entwickelte, und aus diesem in Europa der Neandertaler und in Afrika der moderne Mensch. Nach einem anderen Szenario entstand vor 800 000 Jahren aus dem H. erectus eine Hominidenart, die eine Schädelform und -größe besaß, wie sie den H. sapiens kennzeichnen. Diese Art breitete sich vor 600 000 Jahren nach Europa aus und der Neandertaler entstand. In Afrika entwickelte sich aus ihr vor 200 000 Jahren der Homo sapiens.


  9.2.2 Der Neandertaler


  Homo neanderthalensis, der Neandertaler, lebte vor ca.120 000–30 000 Jahren. Er wird von vielen Paläoanthropologen als eigene Art angesehen und nicht als Unterart des H. sapiens. H. neanderthalensis stammt vermutlich vom H. heidelbergensis ab. Der jüngste Fund eines Neandertalers ist etwa 32 000 Jahre alt. Sein Verbreitungsgebiet reichte von Spanien im Westen bis Usbekistan im Osten und von Deutschland und Großbritannien im Norden bis Israel im Südosten. Er lebte unter unterschiedlichsten klimatischen Bedingungen, an die er sich anpassen musste. Inzwischen können wir uns von ihm ein recht gutes Bild machen: Die Neandertaler waren von untersetzter Gestalt, mit relativ kurzen Extremitäten. Dadurch war die Körperoberfläche im Verhältnis zum Körpervolumen reduziert. Der Schädel zeigte starke Überaugenwülste, die Stirn war flach, das Kinn fliehend. Fossilfunde haben gezeigt, dass sich der Neandertaler wohl fast ausschließlich von Fleisch ernährt hat. Er hatte ein großes Gehirn (durchschnittliches Volumen 1500 cm3). Zumindest physisch war der Neandertaler sprachfähig. Neandertaler lebten in Höhlen, bauten sich aber auch Behausungen und nutzten Feuer. Sie waren teilweise sesshaft, teilweise lebten sie nomadisch. Skelettfunde, die verheilte Brüche aufweisen, lassen den Schluss zu, dass sie sich um Kranke und Alte kümmerten. Um unter kalten klimatischen Bedingungen zu überleben, trugen die Neandertaler Kleidung. Sie hatten hochwertig gefertigte Steinwerkzeuge wie Messer, Pfeilspitzen oder Schaber und jagten auch Großwild, wie Mammut und Elch. Vermutlich pflegten sie auch religiöse Riten.


  Vor etwa 35 000 Jahren wanderte Homo sapiens aus Afrika kommend über den nahen Osten und den Balkan in das westeuropäisch-zirkummediterrane Verbreitungsgebiet der Neandertaler ein. Auch im Nahen Osten, wo der H. sapiens bereits vor etwa 100 000 Jahren vorkam, lebten beide Arten nebeneinander. Dort tauchten Neandertaler-Populationen vor 40 000 Jahren auf. Sowohl in Europa als auch im Nahen Osten lebten beide einige Jahrtausende nebeneinander. Am Ende der Würm-Eiszeit, vor etwa 32 000 Jahren, sind die Neandertaler verschwunden. Die Frage nach dem Warum ist weitgehend ungeklärt. Die Population der Neandertaler nahm ab, während die des modernen Menschen kontinuierlich zunahm. Möglicherweise war der moderne Mensch dem Neandertaler überlegen, weil er mit besseren Werkzeugen die Ressourcen besser nutzte, dadurch länger lebte und sich erfolgreicher fortpflanzen konnte.


  Der Vergleich von mitochondrialer DNA (s. u.) aus einem über 30 000 Jahre Neandertaler-Skelett mit heute lebenden Menschen ergab, dass es wahrscheinlich zu keiner wesentlichen genetischen Vermischung von H. neandertalensis und H. sapiens gekommen war.


  9.2.3 Der Homo sapiens


  Der frühe archaische H. sapiens lebte vor etwa 500 000 bis 200 000 Jahren in Afrika, wie Funde in West-, Süd- und Ostafrika sowie in Äthiopien und Marokko belegen. Die Schädelfunde zeigen deutliche Überaugenwülste und ein fliehendes Kinn. Vor ca. 200 000 bis 160 000 Jahren existierte der späte archaische Mensch. Es gibt Fossilfunde in Süd- und Ostafrika und Marokko. Die Schädelmerkmale ähneln bereits dem modernen Menschen. Der moderne H. sapiens existierte in Afrika bereits vor mindestens 160 000 Jahren. Dies belegen Schädelfunde aus Äthiopien, die denen des heutigen Menschen gleichen. Vor etwa 100 000 Jahren dürfte der moderne Mensch über Afrika hinaus den angrenzenden Nahen Osten besiedelt haben. Hier lebte er in Koexistenz mit dem Neandertaler. Die Ausbreitung nach Ostasien erfolgte vor mehr als 40 000 Jahren, denn die Existenz des modernen Menschen in Südostasien und Australien ist seit mindestens 40 000 Jahren nachzuweisen. In Europa gibt es Funde, die 40 000 Jahre alt sind. Diese zeitlichen Abfolgen interpretieren viele Anthropologen als „Out-of-Africa-Theorie“. Sie gehen davon aus, dass sich der moderne Mensch in Afrika entwickelt und vor etwa 150 000 Jahren von dort aus in mehreren Migrationswellen in kleinen Gründerpopulationen über die Erde ausgebreitet hat. Nach Auffassung dieser Anthropologen haben sich die menschlichen Populationen auf den verschiedenen Erdteilen durch eine schnelle Anpassung physiologischer und äußerlicher Merkmale an unterschiedliche Umweltbedingungen herausgebildet. Auch genetische Drift und vor allem sexuelle Selektion werden zu den Unterschieden beigetragen haben (Siehe hier, Siehe hier). Diese Annahme wird durch molekularbiologische Untersuchungen rezenter Bevölkerungsgruppen und durch DNA-Analysen von Fossilien gestützt. Ein Vergleich von Menschen verschiedener ethnischer Gruppen aus vier Kontinenten ergab, dass die mtDNA-Variation innerhalb Afrikas größer ist als in Gruppen außerhalb dieses Kontinents. Die große Variation in Afrika lässt sich dahin gehend interpretieren, dass sie die älteste Gruppe ist, was auch durch die Fossilfunde untermauert wird.


  Einer anderen Theorie liegt die Annahme zugrunde, dass die modernen Menschen multiregional aus H. erectus-Populationen hervorgegangen sind. Danach entwickelten sich die Vorfahren der modernen Menschen getrennt voneinander in verschiedenen Regionen der Welt aus H. erectus-Abkömmlingen. Gestützt wird dieses Modell durch die anatomischen Merkmale, die zwischen heutigen Menschen und archaischen H. erectus-Funden in bestimmten Regionen übereinstimmen.


  Die meiste Zeit seiner Existenz hat der moderne H. sapiens als Jäger und Sammler zugebracht. Erst vor etwa 10 000 Jahren erfanden Kulturen den Ackerbau, domestizierten Tiere und wurden sesshaft (Siehe hier). Der Ackerbau hat sich nur langsam verbreitet (1 km/Jahr). Die langsame Ausbreitung deutet darauf hin, dass diese Errungenschaft nicht an andere Kulturen weitergegeben wurde. Vielmehr haben die Ackerbauern allmählich die Jäger- und Sammlerpopulationen aus ihren Gebieten an Randzonen verdrängt.


  Analysen des menschlichen Genoms haben gezeigt, dass sich der heutige Mensch sehr von seinen Vorfahren vor 10 000 Jahren unterscheidet. Danach unterlagen 7 % des Erbgutes einer schnellen Evolution. Der Anstoß war die Erfindung der Landwirtschaft. Sie ermöglichte eine bessere Ernährung und einen Anstieg der Bevölkerung (Siehe hier). Entsprechend vergrößerte sich die genetische Variabilität der Menschheit sehr. Das neue Nahrungsangebot förderte entsprechende Anpassungen in Nahrungsverwertung und Stoffwechsel. In Nordeuropa entwickelte sich beispielsweise die Lactasepersistenz mit der Einführung der Milchviehhaltung. Vor 5000 Jahren konnten Erwachsene in Europa keine Milch verdauen: Sie trugen die Genmutation noch nicht, durch die auch im Erwachsenenalter das Enzym Lactase produziert wird und die es heute der Mehrheit der Europäer erlaubt, über das Säuglingsalter hinaus den Milchzucker Lactose in verwertbare Zuckerarten zu spalten. Inzwischen wird in Nordeuropa eine Lactose- Unverträglichkeit fast als Erkrankung betrachtet. Auch andere physische Funktionen des Menschen wie Geruchssinn, Immunsystem und Fortpflanzung erfuhren Änderungen. Die Entwicklungen in den unterschiedlichen Regionen der Erde liefen unterschiedlich.


  Die Entwicklung des Menschen ist nicht abgeschlossen. Durch die in den letzten Jahrzehnten erfolgte Globalisierung dürfte die genetische Variabilität der Menschen noch einmal zunehmen. Jedoch hat der Mensch inzwischen selbst einen großen Einfluss auf seine Entwicklung.


  9.2.4 Die Entwicklung der Sprache


  Die Sprache ist ein wichtiges Kriterium für die Sonderstellung des Menschen. Da bei keiner Menschenaffenart sich eine Sprache entwickelt hat, muss sie nach der Auftrennung der Entwicklungslinien des Menschen und der des Schimpansen und Bonobes entstanden sein. Über den Zeitpunkt des Erwerbs der Sprache jedoch können nur Vermutungen angestellt werden.


  Damit Laute entstehen, sind bestimmte anatomische Voraussetzungen in der Mundhöhle und im Rachenraum erforderlich (Abb. 9.6). Beteiligt an der Lautbildung sind der Kehlkopf mit den Stimmlippen, der Rachenraum mit dem Gaumensegel, die Mundhöhle mit dem hochgewölbten Gaumen und die geschlossene Zahnreihe. Im Kehlkopf werden die Sprachlaute produziert und in dem über dem Kehlkopf liegenden Ansatzrohr, das in Länge und Breite verformbar ist, artikuliert. Der Gaumen fungiert dabei als Resonanzboden. Abb. 9.6 zeigt, dass der Kehlkopf beim Menschen viel tiefer liegt als beim Schimpansen. Beim Schimpansen schließen Kehlkopf und -deckel direkt an die inneren Nasenöffnungen an, dadurch entfällt die Möglichkeit der Artikulation.


  Der erste Schritt in Richtung Sprachentwicklung war eine Kontrolle über den Stimmapparat. Dadurch konnten Lautäußerungen imitiert werden. Möglicherweise gehörten Imitationen von Tierstimmen zum Anlocken von Beutetieren zu den ersten Worten. Zunächst wurden die Worte sicher noch von Gesten und Verhaltensweisen begleitet. Der Wortschatz war klein und die Bedeutung nur wenig differenziert, d. h. jedes Wort warmehrdeutig, weil es für einen komplexen Sachverhalt stand. In einer nächsten Phase konnte es zu einer Standardisierung der Lautäußerungen von Individuen einer Gruppe kommen. Für bestimmte Sachverhalte wurden gleiche Laute eingesetzt. Langsam kam es zu einer Zunahme des Wortschatzes, bis am Ende durch die Einführung syntaktischer und grammatikalischer Regeln die Spezifität der Aussage erhöht wurde.
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  Abb. 9.6 Vergleich des Stimmapparates von Mensch und Schimpanse. Beim Schimpansen liegt der Kehlkopf hoch im Halsbereich. Kehldeckel und Gaumensegel bilden einen dichten Verschluss. Beim Menschen liegt der Kehlkopf niedriger. Mund und Rachenraum sind vergrößert.


  Ein Vergleich der Profile der Schädelbasis verschiedener Hominini zeigt, dass erst der früharchaische H. sapiens eine ähnliche Anatomie im Mund-Rachen-Raum aufweist wie der moderne Mensch. Bei den Australopithecinen ähnelt die Schädelbasis noch sehr der des Schimpansen. H. erectus zeigt eine Zwischenstellung.


  Unter Berücksichtigung von Hirngröße und kultureller Entwicklung dürften die Australopithecinen keine Sprache gehabt haben. H. rudolfensis und H. habilis hatten bereits einfachste Steinwerkzeuge entwickelt. Ihre Hirngröße lag über der heutiger Schimpansen. Bei ihnen könnte sich bereits eine sprachliche Kommunikation entwickelt haben, die über die heutiger Menschenaffen hinausging. H. erectus, hingegen, bei dem eine große kulturelle Weiterentwicklung, einhergehend mit entsprechender Vergrößerung des Gehirns, stattfand, dürfte bereits eine einfache Sprache gehabt haben. Der moderne H. sapiens hatte vermutlich vor 100 000 Jahren eine vollwertige Sprache. So könnte es eine gemeinsame Ursprache gegeben haben, deren Wurzel in Afrika lag. Unterstützt wird diese Annahme durch die isolierten schwarzafrikanischen Sprachen.


  
    


    Die Analyse von DNA verstorbener Lebewesen, ancient DNA oder aDNA, ist in der Paläogenetik inzwischen eine etablierte Methode. Mithilfe der Polymerase- Kettenreaktion (PCR) ([image: Image Missing]Genetik) lässt sich die meist nur in geringer Menge vorhandene DNA vervielfältigen und anschließend die entsprechende DNA-Sequenz bestimmen. Bei der Arbeit mit aDNA müssen verschiedene Parameter berücksichtigt werden: DNA verändert sich im Laufe der Zeit, Mikroorganismen und Temperatur sorgen für den Abbau. Teilweise enthält altes Material Stücke von nur 100 Basenpaaren. Sonst werden für Sequenzierungen längere, etwa 10 000 Basenpaare lange Fragmente verwendet. Das Puzzlespiel einer kompletten Sequenzierung aus vielen kurzen Sequenzen bedeutet einen erhöhten Arbeitsaufwand. Weiterhin können sich einzelne Bausteine verändern und die Sequenzen aus alter DNA können fehlerhaft sein. Dieses Problem lässt sich lösen, indem jede Position einer aDNA-Sequenz durch zwei unabhängige PCR-Reihen bestimmt wird. Kritisch ist eine Kontamination mit heutigem Genmaterial.


    Die DNA wird aus Knochen oder Zähnen entnommen. Untersucht wird meist die mitochondriale DNA (mtDNA), die im Vergleich zum Zellkern in größerer Kopienzahl vorliegt. Allerdings wird sie ausschließlich über die mütterliche Linie vererbt und macht nur 0,001% des Genoms aus.


    Inzwischen wurde die mtDNA von neun Neandertaler-Individuen analysiert. Die Sequenzen der Neandertaler sind untereinander sehr ähnlich und unterscheiden sich deutlich von denen heutiger Menschen. Aus der Analyse ist auch hervorgegangen, dass H. sapiens und H. neanderthalensis sich vor etwa 800 000 Jahren auseinander entwickelt haben.

    

  


  
    


    Hominidae: Heute werden Pan troglodytes, Pan paniscus und Homo sapiens in dieser Familie zusammengefasst.


    Gattung Homo: entstand vor ca. 2,5 Millionen Jahren.


    Homo erectus: Der erste Hominini, der Afrika verließ, letzte Funde sind 50 000 Jahr alt.


    Homo neanderthalensis: Großes Verbreitungsgebiet von Europa bis Usbekistan und den Nahen Osten; Koexistenz mit Homo sapiens. In Europa und im nahen Osten über einige tausend Jahre nachgewiesen.


    Homo sapiens: Ursprung ist Afrika, von hier aus erfolgte Besiedlung der Welt; starke Zunahme der Bevölkerung nach Erfindung des Ackerbaus, einhergehend mit schnell verlaufender Evolution.

    

  


  10 Die Entstehung des Lebens


  Gunvor Pohl-Apel


  10.1 Entstehung des Kosmos und unseres Sonnensystems


  
    


    Das Weltall entstand vor etwa 13,7 Milliarden Jahre, als sich mit dem Urknall Raum, Materie und Zeit gleichzeitig ausbreiteten. Das Alter unseres Sonnensystems liegt bei etwa 4,6 Milliarden Jahren, das der Erde bei etwa 4,4 Milliarden Jahren. In den sich nach der Abkühlung der Erdoberfläche bildenden Ozeanen sammelten sich abiotisch entstandene organische Moleküle, aus denen sich erste lebende Strukturen entwickelten. Sauerstoff begann sich in der Atmosphäre erst vor etwa 2,7 Milliarden anzureichern.

    

  


  Das Weltall ist 13,7 Milliarden Jahre (+/– 2 Milliarden Jahre) alt. Den Anfang stellt nach heutigen Vorstellungen der Urknall oder Big Bang dar, als sich Raum, Materie und Zeit gleichzeitig auszudehnen begannen. Die Expansion dauert heute noch an. Bereits in einem Bruchteil der ersten Sekunde nach dem Urknall bildete sich das Grundmaterial aller Materie: zunächst Elementarteilchen, die miteinander zu Protonen, den Kernen von Wasserstoffatomen, und den Neutronen verschmolzen. Erst nach ca. 300 000 Jahren hatte sich das Universum so weit abgekühlt, dass sich stabile Atome bilden konnten. Als häufigstes Element entstand Wasserstoff; einige dieser Teilchen vereinigten sich zu den Kernen von Deuterium und Helium. Dieses Urgas erfüllte das gesamte Universum. Teilweise lagerten sich riesenhafte Gaskomplexe mit bis zu einer Million Sonnenmassen zusammen. Unregelmäßigkeiten in der Massenverteilung führten zu isolierten Verdichtungen, aus denen gewissermaßen als Kondensationskeime bis heute – fast 14 Milliarden Jahre nach dem Urknall – Sterne entstehen.


  Vor etwa 4,6 Milliarden Jahren entstand aus einer Wolke aus Gas, Staub und Eis unsere Sonne. Aus der Materie, die die Sonne umkreiste, bildeten sich zahlreiche Asteroide. Aus deren Kollision entstand dann die Erde zunächst als Protoplanet. Bombardements mit Meteoriten und Kometen ließen den Erdkörper heranwachsen. Durch die dadurch entstandene Energie und durch radioaktiven Zerfall erhitzte sich die Erde. Vor etwa 4,4 Milliarden Jahren trennten sich die Bestandteile der Erde unter der Wirkung von Hitze und Schwerkraft. Es entstanden der metallische Kern und der Erdmantel, aus dem sich später die Erdkruste herausbildete. Durch den heftigen Einschlag teilweise planetengroßer Himmelskörper heizte sich das Innere der Erde so sehr auf, dass riesige Magmameere entstanden und Vulkane ausbrachen, die über viele Millionen Jahre aktiv blieben und es zum Teil auch heute noch sind.


  Aus dem Planeteninneren ausströmende Gase und Wasserdampf wurden durch die größer werdende Schwerkraft als Uratmosphäre festgehalten. Wichtigste Bestandteile waren neben Wasserdampf (bis zu 80 %) Kohlendioxid (bis zu 20 %), Schwefelwasserstoff, Ammoniak und Methan. Nach Abkühlung der Erde unter den Siedegrad des Wassers kam es zu Dauerregen. Das Wasser veränderte die Gesteine der Erdkruste durch Erosion und Hydrolyse. Ozeane entstanden, in denen sich die gelösten Salze sammelten. Durch UV- und radioaktive Strahlung sowie die ionisierende Wirkung von Blitzen entstanden in der Atmosphäre Radikale und Ionen, die zu chemischen Reaktionen fähig waren. Die Reaktionsprodukte gelangten mit dem Regenwasser in die Ozeane, wo sie vor UV-Strahlung geschützt waren, und reicherten sich an. Es entstand eine Ursuppe mit den Rohmaterialien, aus denen sich später Leben entwickeln konnte.


  Die ersten Lebewesen, die eine oxygene Photosynthese betrieben, lebten bereits vor 3,5 Milliarden Jahren (Abb. 10.8). Doch der gebildete Sauerstoff reagierte mit anderen Substanzen, insbesondere mit Eisen und sulfidischen Erzen, und wurde so dem Wasser entzogen. Sauerstoff reicherte sich erst vor 2,7 Milliarden Jahren in der Atmosphäre an. Das heutige Niveau von 21 % wurde vor etwa 350 Millionen Jahren erreicht (Abb. 10.8).


  
    Wasser hat die Entstehung des Lebens auf der Erde ermöglicht und ist bei fast allen Stoffwechselprozessen beteiligt. Es besitzt physikalische und chemische Eigenschaften, die es von anderen Verbindungen unterscheidet. Als einzige Verbindung kommt es in drei Aggregatszuständen vor. Das Dichtemaximum liegt bei 4 °C, wodurch ein vollständiges Gefrieren auch wenig tiefer Gewässer verhindert wird (Siehe hier). Es ist in einem Temperaturbereich flüssig, in dem organische Moleküle stabil sind. Wasser besitzt ein hohes Dipolmoment und ist dadurch ein gutes Lösungsmittel. Es hat eine hohe Wärmekapazität und absorbiert UV-Strahlen, die für Makromoleküle schädlich sind.

  


  
    


    Alter:


    
      	Weltall: 13,7 +/– 2 Milliarden Jahre


      	Sonne: 4,6 Milliarden Jahre


      	Erde: 4,6 Milliarden Jahre

    

    

  


  10.2 Chemische und präbiologische Evolution


  
    


    Heute geht man davon aus, dass die Bildung von organischen Molekülen in einer sauerstofffreien Atmosphäre stattgefunden hat und an Wasser und Gesteine gebunden war. Miller und Urey gelang 1953 in Simulationsexperimenten die Synthese einfacher organischer Moleküle. Nach der Hypothese der Eisen-Schwefel-Welt liegt der Ursprung organischer Moleküle in der Tiefsee an vulkanischen Schloten. Die Bildung von Makromolekülen war ein weiterer wichtiger Schritt, damit Leben entstehen konnte. Wichtige Voraussetzungen waren sich selbst replizierende Makromoleküle als Informationsträger und die Abgrenzung erster Zellen durch Membranen. In diesen entwickelten sich Stoffwechselwege, die noch in den heutigen Zellen zu finden sind.

    

  


  10.2.1 Abiotische Bildung organischer Moleküle


  Unabhängig voneinander hatten in den 20er Jahren des letzten Jahrhunderts der englische Biochemiker J. B. S. Haldane und der Russe A. I. Oparin vermutet, dass eine sauerstofffreie Atmosphäre die Voraussetzung für die Entwicklung von Leben aus toter Materie war. Ohne die Ozonschicht konnte die UV-Strahlung der Sonne – anders als heute – ungehindert auf die Erdoberfläche gelangen und die erforderliche Energie für die Bildung von einfachen organischen Molekülen aus Wasser, Kohlendioxid und Ammoniak im Gasraum bzw. in den oberen Wasserschichten liefern. Anfang der 50er Jahre griffen die Amerikaner H. C. Urey und S. L. Miller diese Hypothese wieder auf und simulierten eine Uratmosphäre (Abb. 10.1). Sie erhitzten in einem Glasgefäß ein Gemisch aus Wasserstoff, Methan, Ammoniak und Wasser und setzten es eine Woche lang elektrischen Ladungen aus. Unter den gebildeten chemischen Substanzen waren Aminosäuren und andere Moleküle, die Bestandteile lebender Zellen sind. In geringen Mengen wurden Porphyrine (Abb. 10.7) gefunden, die Grundkörper von Hämoglobin und Chlorophyll sowie einiger Coenzyme. Als Zwischenprodukte konnten Cyanwasserstoff (HCN), Formaldehyd (H2CO) und andere Aldehyde nachgewiesen werden. Diese Verbindungen sind sehr reaktionsfähig. Hatten sich diese Stoffe in den Versuchen gebildet, konnten in weiteren Reaktionen Zucker und die in den Nucleinsäuren vorhandenen organischen Basen Adenin, Guanin, Cytosin und Uracil entstehen. Von den organischen Basen bildete sich das Adenin am einfachsten (Abb. 10.2).
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  Abb. 10.1 Miller-Apparatur. Im unteren Kolben wird Wasser zum Sieden gebracht. Der Wasserdampf treibt das durch den linken Hahn eingeleitete Gasgemisch in den oberen Kolben, wo es elektrischen Ladungen ausgesetzt wird. Dampf und die sich bildenden Verbindungen kondensieren im Kühler und sammeln sich im unteren Kolben. Durch Erhitzen gelangen sie wieder in den oberen Kolben. Nach etwa einer Woche können im unteren Kolben zahlreiche Verbindungen als Produkte nachgewiesen werden.
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  Abb. 10.2 Adenin-Synthese. Adenin bildet sich im Labor aus fünf Molekülen Cyanwasserstoff unter Einwirkung von Licht. Adenin spielt bei den heutigen Organismen eine wichtige Rolle als Bestandteil der DNA, RNA und wesentlicher Coenzyme im intrazellulären Stoffwechsel. Als Bestandteil von ATP ist es Baustein des wichtigsten Energieüberträgers aller Lebensformen


  Heute ist erwiesen, dass die Uratmosphäre nicht so stark reduzierend war, wie von Miller angenommen. Bei Wiederholung der Experimente unter schwach reduzierenden Bedingungen entstanden ebenfalls organische Moleküle, jedoch mit einer geringeren Ausbeute.


  Befürworter dieser Theorie gehen davon aus, dass eine Anreicherung der organischen Moleküle an Gesteinen in der Gezeitenzone der Ozeane möglich gewesen sein kann. Gesteine dürften stabilisierend gewirkt haben und auch Schutz vor der UV-Strahlung geboten haben, die organische Moleküle schnell wieder spaltet.


  Bei der Bildung organischer Moleküle können Gesteine auch direkt beteiligt gewesen sein. Hohlräume, wie sie in Bimssteinen vorkommen, könnten Refugien für gebildete Moleküle gewesen sein, Oberflächen könnten als Matrix für Moleküle gedient haben, oder die Gesteine wirkten als Energiequellen.


  1988 postulierte der deutsche Patentanwalt und Chemiker Günter Wächtershäuser die Hypothese der Eisen-Schwefel-Welt. Danach ist das Leben auf der Erde an der Oberfläche von Eisen-Schwefel-Mineralien entstanden (Abb. 10.3). Solche Sulfide bilden sich noch heute beim Ausbruch von Tiefsee-Vulkanen, sogenannten Black Smokers. In der Frühzeit der Erde dürften diese geologischen Prozesse vermutlich wesentlich häufiger aufgetreten sein. Mit diesem Konzept lässt sich erklären, wie die Entstehung von Biomolekülen an eine kontinuierlich verfügbare Energiequelle gekoppelt sein könnte. Durch die Bildung von Pyrit (FeS2, Eisendisulfid, Katzengold) oder anderen teilweise oxidierten Eisen-Schwefel-Mineralien entsteht ausreichend Energie (Siehe hier) für die endergone Synthesereaktion ([image: Image Missing]Biochemie) von Bausteinen von Biomolekülen und für deren Polymerisierung (s. u.).
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  Abb. 10.3 Die Oberflächenhypothese wird durch mehrere Argumente gestützt. Die Verbindung zweier Ausgangssubstrate zu einem Endprodukt, in diesem Fall Glycerinaldehyd-3-phosphat (GAP) und Dihydroxyacetonphosphat (DHAP) zu einem Halbacetal, führt zu einer Abnahme der Bewegungsfreiheit jedes Reaktionspartners; dadurch nimmt die Entropie des Systems beträchtlich ab. An eine Oberfläche gebundene Moleküle sind in ihrer Beweglichkeit bereits stark eingeschränkt, deshalb kommt es durch die Bindung nicht zu einer Entropieabnahme und die Reaktion ist thermodynamisch begünstigt. Ebenso erhöht die Bindung an Oberflächen die Wahrscheinlichkeit, mit der es zum Zusammenstoß der Reaktionspartner kommt. Viele enzymatische Reaktionen erfordern den Zusammenstoß von mehr als zwei Molekülen.


  Experimentell konnten Wächtershäuser und seine Mitarbeiter dies nachweisen, indem sie Wasser, Eisen- und Nickelmineralien, Kohlenmonoxid, Zyankali und weitere Substanzen, die in der Umgebung von Tiefsee-Vulkanen vorkommen, einige Tage bei einer Temperatur zwischen 80 und 120 °C stehen ließen. Dabei bildeten sich einfache Aminosäuren wie Glycin, Alanin und Serin sowie Hydroxysäuren. Unterstützt wird diese Hypothese auch durch die an Tiefseeschloten vorkommenden thermophilen Archaebakterien. Ferroplasma acidiphilum gewinnt seine Energie aus Eisen und nutzt Eisen zur Stabilisierung der Proteine ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Viele Enzyme weisen ein Eisen-Schwefel-Zentrum auf.


  Viele der bei den Simulationsexperimenten nachgewiesenen Substanzen lassen sich auch sonst im Weltraum finden; in Meteoriten, wie dem 1969 in Australien niedergegangenen Murchison-Meteorit, wurden Aminosäuren, Fettsäuren, Pyrimidine, Purine, Aromaten und Porphyrine nachgewiesen. Ihre Bildung im Weltraum, auch wenn sie sich sicher unter den extremen Temperatur- und Druckbedingungen drastisch von der irdischen unterscheidet, wird überall in den Gaswolken ablaufen.


  Nach der Impact-Hypothese sind organische Verbindungen ausschließlich im Zuge der Bombardierung der Erde aus dem Kosmos auf die Erde gekommen.


  
    Warum nur L-Aminosäuren? Bei der abiotischen Bildung von Aminosäuren entsteht eine racemische Mischung aus L- und D-Molekülen ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie). In den Zellen kommen jedoch nur L-Aminosäuren vor. Bislang lässt sich die Homochiralität nicht ganz befriedigend erklären. Inzwischen wurde nachgewiesen, dass die L-Aminosäuren energetisch ein wenig stabiler sind. In Anbetracht der extremen Verhältnisse bei der Entstehung der organischen Moleküle könnte dies ein entscheidender Vorteil gewesen sein. Denkbar ist auch, dass die Kristallflächen bestimmter Mineralien eine Form selektiert haben könnten. In Meteoritenbestandteilen wurden L-Aminosäuren in angereicherter Form gefunden.

  


  10.2.2 Abiotische Bildung von Makromolekülen


  Man kann sicherlich davon ausgehen, dass auf der frühen Erde Bausteine für Makromoleküle in ausreichender Menge vorhanden waren. Die Bildung von Makromolekülen war ein wichtiger Schritt, damit Leben entstehen konnte, und es bestehen neben der Hypothese von Wächtershäuser noch mehrere andere Hypothesen zu ihrer Synthese. Bei Aufbau und Funktion der Zellen spielen die Makromoleküle, insbesondere Proteine ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie), eine wichtige Rolle. Proteine setzen sich aus Aminosäuren zusammen, die unter Wasseraustritt zu Ketten verknüpft werden. Die Bildung solcher Peptidbindungen erfordert Energie in Form von Wärme oder energiereichen Stoffen. In den heutigen Zellen liefert Adenosintriphosphat (ATP) die Energie und spezielle Enzyme katalysieren die Verknüpfungen. Es ist anzunehmen, dass es sowohl Substanzen gab, welche die Bildung von Makromolekülen katalysieren konnten, als auch solche, welche dafür die notwendige Energie bereitstellten.


  Die Entstehung von Proteinen aus Aminosäuren kann unter Laborbedingungen simuliert werden. Zu den Substanzen, die Peptidbindungen katalysieren, zählen Carbodiimide, Cyanoacetylen oder Diaminomaleonitril. Ganz besonders bietet sich ein Molekül wie Dicyan mit seiner energiereichen Dreifachbindung mit einem Stickstoffatom an (Abb. 10.4). Dicyan bildet sich aus Cyanwasserstoff unter UV-Strahlung oder unter elektrischer Ladung. Da Peptidbindungen leicht hydrolysieren, muss es unter den Urbedingungen Möglichkeiten gegeben haben, das für eine Hydrolyse notwendige Wasser abzufangen. Denkbar ist, dass die Peptide von Mineralien wie den Silikaten adsorbiert oder aufgenommen wurden und sich so konzentrierten.
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  Abb. 10.4 Bildung von Makromolekülen. a Die Verknüpfung der Moleküle A und B unter Abspaltung von Wasser (Kondensation) erfordert Energie. Die umgekehrte Reaktion, die Einlagerung von Wasser bei gleichzeitiger Spaltung, wird als Hydrolyse bezeichnet. b Ein Molekül wie Dicyan stellt die Energie für die Verknüpfung von A und B zur Verfügung und bindet zugleich das freiwerdende Wasser.


  Eine andere Möglichkeit ist die Aktivierung der Aminosäuren durch Polyphosphorsäuren, welche in der Ursuppe vorhanden waren. Unter Laborbedingungen gelang auf diese Weise die Polymerisation von Tripeptiden zu Polypeptidketten, die aus bis zu 30 Aminosäuren zusammengesetzt sind.


  Ebenfalls experimentell konnte nachgewiesen werden, dass bestimmte Tonmineralien, wie Montmorillonite, die Bildung proteinähnlicher Makromoleküle aus Aminosäureadenylaten beschleunigen. Da Aminosäureadenylate auch in heutigen Organismen Zwischenstufen der Proteinsynthese sind, könnte ihre Umsetzung an den Tonen eine frühe Stufe der biologischen Proteinsynthese gewesen sein. Interessant ist auch die Vorstellung, dass energiereiche Thioester Vorläufer des ATP waren und bei der Synthese der ersten Makromoleküle, aber auch bei den ersten Stoffwechselprozessen, eine Rolle gespielt haben könnten. In zahlreichen Stoffwechselwegen sind Thioester als Zwischenprodukte noch heute beteiligt ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie). Die Bildung von Thioestern aus Thiolen und Carbonsäuren könnte bei günstigen Umweltbedingungen spontan erfolgt sein. So könnten sich aus Aminosäurethioestern verschieden lange Peptide gebildet haben. Bei diesem Reaktionsmechanismus reagiert das thioveresterte Carboxylende mit dem Aminoende eines zweiten Thioesters. Die Reaktion lässt sich unter Laborbedingungen simulieren.


  10.2.3 Informationsträger als Voraussetzung des Lebens


  Während sich die chemische Evolution im Reagenzglas simulieren lässt, ist die Entstehung der Urzelle, aus der alle Organismen hervorgingen, bisher nur unvollständig erklärbar. Die Urzelle muss Information enthalten haben, die sich vervielfältigen konnte.


  Proteine sind aus verschiedenen Aminosäuren aufgebaut. Die Information, die für den Aufbau und die Vervielfältigung der Proteine nötig ist, liegt nicht in dem Protein selbst. Sie ist vielmehr in den Nucleinsäuren codiert ([image: Image Missing]Genetik). Nucleinsäuren sind die einzigen Moleküle, die durch das Phänomen der Basenpaarung in der Lage sind, ihre eigene Replikation zu steuern und die somit identisch kopierbar sind (Abb. 10.5).
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  Abb. 10.5 Biologischer Informationsfluss. Bei allen Organismen lassen sich zwei Klassen von Nucleinsäuren unterscheiden: die DNA und die RNA. Die DNA dient überwiegend als Speicher der genetischen Information, während die RNA vorwiegend für die Übertragung der genetischen Information verantwortlich ist. Eine Ausnahme sind manche Viren und Viroide, bei denen anstelle der DNA die RNA auch als Informationsträger dient. Die Replikation sorgt für die dauerhafte Erhaltung und Vermehrung der DNA. Die Expression der genetischen Information erfolgt in zwei Schritten. In dem ersten als Transkription bezeichneten Schritt wird die Information der DNA auf RNA übertragen. Bei der Translation wird die genetische Information in die Aminosäuresequenz eines Polypeptids oder Proteins übersetzt.


  In heutigen Zellen besteht zwischen Protein und Nucleinsäuren eine wechselseitige Abhängigkeit: Nucleinsäuren werden einerseits mithilfe von Proteinen synthetisiert, andererseits werden Nucleinsäuren für den Aufbau der Proteine benötigt. In der Evolution müssen Funktion und Information gleichzeitig in einem Informationsträger entstanden sein. Als Erster hat Nobelpreisträger Walter Gilbert 1986 die Hypothese einer RNA-Welt aufgestellt, die unserer komplexen Welt aus RNA, DNA, und Proteinen vorausging. RNA kann Information speichern, übertragen und hat in den Ribosomen katalytische Eigenschaften. RNA-Stränge können sich zu Doppelhelices zusammenlagern und wie Proteine aus Einzelsträngen komplizierte Strukturen bilden.


  Auf die Dauer konnte RNA als Informationsträger nicht ausreichen. Auf die RNA-Welt folgte die DNA-Welt. Durch die Bildung der stabileren DNA entstand die Möglichkeit, die Gene eines Organismus auf einem DNA-Strang unterzubringen, so dass ihre Replikation nicht nur mit weniger Kopierfehlern ablief, sondern auch gemeinsam reguliert werden konnte. Der wichtigste Vorteil bestand aber in der Trennung von Replikation und Expression der genetischen Information. Die Expression eines Gens startet mit der Transkription, die nun für jedes Gen oder jede Gruppe von Genen zu einer bestimmten Zeit und in beliebiger Menge unabhängig von der Replikation ablaufen konnte.


  Es gibt Kritiker, die bezweifeln, dass sich ein komplexes Molekül wie die RNA aus der Ursuppe bilden konnte. RNA besteht aus einem Zuckerrest (Ribose), einer Phosphatgruppe und einer stickstoffhaltigen Base. Weder in Meteoriten noch in den zahlreichen präbiotischen Experimenten konnten größere Moleküle nachgewiesen werden. Reaktionsfähige Moleküle, die an Prozessen teilnehmen, sind reaktiv genug, sich gleich wieder zu zersetzen. Trotzdem sprechen Forschungsergebnisse für eine RNA-Welt. Die Ribose enthält eine reaktionsfreudige Carbonylgruppe und konnte lange Zeit nicht unter den Bedingungen der präbiotischen Welt synthetisiert werden. Inzwischen ließ sich ihre Bildung experimentell nachweisen, indem Salze der Borsäure mit organischen Substanzen aus Meteoriten gemischt wurden, und diese Mischung künstlichen Blitzen ausgesetzt wurde. Bor stabilisiert Kohlenhydrate. Borsäurehaltige Mineralien werden auch Bestandteil der frühen Erde gewesen sein.


  Die RNA-Polymerase II, die die mRNA transkribiert ([image: Image Missing]Genetik), besitzt Fähigkeiten, die aus der RNA-Welt stammen. 2007 konnte experimentell gezeigt werden, dass diese Polymerase nicht nur DNA, sondern auch RNA als Vorlage nehmen kann. Dieses Enzym könnte also während der Evolution die Fähigkeit entwickelt haben, auch DNA als Vorlage für die RNA-Synthese zu nutzen. Diese Befunde belegen, dass eine RNA-Welt existierte, sie sagen jedoch nichts über die Entstehung von Leben.


  Kritiker der RNA-Welt-Hypothese postulieren, dass sich vor der Replikation ein Stoffwechsel entwickelt hat. Ein informationsspeicherndes Molekül fehlte, und zunächst liefen in umgrenzten Bereichen mithilfe einer externen Energiequelle Reaktionszyklen ab, die immer komplexer wurden und sich an Veränderungen der Umwelt anpassten. Als nächster Schritt kam dann die Speicherung der Information.


  Der Hyperzyklus


  Manfred Eigen und seine Arbeitsgruppe entwickelten Ende der 70er Jahre ein Modell, wie die Selbstorganisation des Lebens entstanden sein könnte. Dieses geht davon aus, dass aus organischen Molekülen funktionsfähige Informationsträger entstanden, die sich eigenständig ohne Enzyme vervielfältigen konnten. Bereits auf der Ebene dieser Makromoleküle spielten Darwinsche Evolutionsprinzipien eine Rolle (Siehe hier). Die ursprünglichen Informationsträger replizierten sich, und diejenigen hatten Vorteile, die sich am schnellsten vermehren konnten. Jede Stammsequenz eines solchen Informationsträgers brachte aufgrund der zahlreichen Kopierfehler Mutanten hervor, die das „genetische Reservoir“ bildeten. Ein Informationsträger mit seinen Mutanten wird in Analogie zum Artbegriff als Quasi-Spezies bezeichnet. Jede dieser Quasi-Spezies war nur solange stabil, bis die bei der Selbstreplikation auftretenden Fehler einen Schwellenwert überschritten. Bei Überschreiten dieses Schwellenwertes drifteten die Sequenzen auseinander.


  Die Informationsträger mussten sich außerdem zu funktionellen Organisationsformen zusammengeschlossen haben. Um stabile Quasi-Spezies zu erhalten, war die Entwicklung einfacher Enzyme notwendig. Solche Enzyme könnten Vorläufer der Ribosomen gewesen sein. Doch um diese herzustellen, waren Informationsträger mit mehr Information notwendig, und diese herzustellen setzte wiederum eine Kooperation von Quasi-Spezies voraus. Einige dieser Informationsträger müssen sich zu einer Art von „Symbiosen“ zusammengeschlossen haben (Abb. 10.6). Das Kooperationsprinzip in diesem als Hyperzyklus bezeichneten System ist einfach: Informations- und Funktionsträger sind gekoppelt. Jeder Partner profitiert von der Anwesenheit seines Vorgängers und schafft selbst seinem Nachfolger einen Vorteil. Ein Hyperzyklus ist noch nicht als lebendes System zu verstehen, aber in ihm sind die Vorbedingungen für das Auftreten lebender Systeme beschrieben. Denn ein Hyperzyklus enthält eine sich selbst reproduzierende Einheit, und es ist gewährleistet, dass die Information in einem gewissen Umfang erhalten bleibt. Allmählich werden sich Hyperzyklen höherer Ordnung entwickelt haben, die schließlich zur Bildung von Proteinen geführt haben.
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  Abb. 10.6 Hyperzyklus. a Die Abbildung verdeutlicht das Prinzip eines Hyperzyklus. Im System 1 codiert Informationsträger I1 für den Funktionsträger E1. Dieser fördert die Replikation von Informationsträger I2. Die Replikation von I1 wiederum wird durch E2 unterstützt. Nach dem Prinzip der hyperzyklischen Kopplung müssen beide Systeme aufgrund der gegenseitigen Abhängigkeit zusammenarbeiten. b Viele solcher Systeme können sich zu einem Hyperzyklus zusammenschließen. Die Informationsträger sind durch die Funktionsträger gekoppelt, sie kooperieren, statt zu konkurrieren.


  Bildung erster Zellstrukturen


  Ein wichtiges Kriterium für Leben ist die Abgrenzung in Einheiten. Nur in einem abgegrenzten Raum können Stoffwechselreaktionen kontrolliert und mit genügender Effizienz ablaufen. Ein Austausch mit dem umgebenden Medium muss dabei gegeben sein. In der Ursuppe werden sich Makromoleküle im Laufe der vielen Jahre angereichert haben. Substanzen mit größerer chemischer Stabilität waren vermutlich in der Mehrzahl. Denkbar ist auch eine Konzentrierung gewisser Stoffe an Tonmineralien. In der Frühphase der Entwicklung der Urzellen war die Erzeugung von organischen Substanzen also kein Problem, sondern die Abgrenzung von funktionsfähigen Einheiten zu Organisationsformen, die sich selbst erhalten konnten.


  Es gibt verschiedene Hypothesen, wie sich individuelle Einheiten herausgebildet haben könnten. Alle Modelle sind umstritten, weil unsere Kenntnisse über die Bedingungen auf der frühen Erde nicht ausreichen: Lipide vermischen sich nicht mit Wasser und breiten sich auf der Oberfläche in einer dünnen Schicht aus. Infolge von Wasserbewegungen bilden sich leicht Doppelfilme. Denkbar ist, dass sich ein solcher Film um organische Moleküle gelegt und diese zurückgehalten hat. Dieser Film war aber für kleine Moleküle durchlässig, sodass ein Austausch – noch sehr unspezifisch kontrolliert – mit dem umgebenden Medium möglich war. Experimentell gelingt es, aus Phospholipiden Membranen herzustellen, die einen ausreichenden Austausch mit der Umgebung ermöglichen und Membranen ähneln, die lebende Zellen umgeben ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie).


  Viele Forscher, darunter der russische Chemiker Alexander I. Oparin, halten Koazervate für die Vorläufer der heutigen Zellen. Koazervate sind tröpfchenförmige Gebilde, die entstehen, wenn stark verdünnte wässrige Lösungen verschiedener Makromoleküle gemischt werden. Die einzelnen Tröpfchen enthalten Ansammlungen von Makromolekülen. An der Oberfläche bilden sich membranartige Strukturen. Koazervate sind jedoch nicht vollständig gegen das umgebende Medium abgegrenzt. Ein Stoffaustausch ist möglich, wie Oparin experimentell durch Zugabe von Enzymen und umsetzbaren Stoffen nachweisen konnte. Der Koazervatbildung kommt auch deshalb eine große Bedeutung zu, weil das Protoplasma ebenfalls ein Koazervat darstellt. Doch gegen Koazervate als Vorläufer heutiger Zellen spricht die Tatsache, dass sich Moleküle in wässrigem Milieu nicht durch Dehydratisierung zu Makromolekülen polymerisieren können.


  Angedacht werden auch Mikrosphären als Modell für die erste Urzelle. Durch trockene Erwärmung von Aminosäuren bilden sich Polypeptide. Werden diese in Wasser gelöst, erhitzt und wieder abgekühlt, so organisieren sich die Ketten zu kleinen Kugeln mit einem Durchmesser von etwa 2 µm. Diese Mikrosphären haben zellulären Charakter. In einem Nährmedium nehmen sie Stoffe auf und vergrößern ihren Umfang und können sogar Knospen bilden. Vielleicht haben solche Strukturen die ersten Protozellen umgeben, bevor sie später dann von Lipidmembranen abgelöst wurden.


  10.2.4 Evolution des Stoffwechsels


  Die ersten Urzellen lebten unter sauerstofffreien Bedingungen. Nach der Miller-Hypothese waren sie heterotroph. In der Ursuppe vorhandene organische Moleküle dienten ihnen als Baustoffe und Energiequelle. Nach der Wächtershäuser-Hypothese waren sie chemolithoautotroph und nutzten Eisen-Schwefel-Mineralien als Energiequelle, z. B. die Bildung von Pyrit aus Schwefelwasserstoff und Fe-II-Ionen,
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  sowie anorganische Moleküle aus der Umgebung als Baustoffe.


  In jedem Fall muss es allmählich zu Engpässen gekommen sein. Zusätzliche Quellen für bestimmte Baustoffe mussten gefunden werden. Schon in der Frühphase wird es Urzellen mit unterschiedlicher Enzymausstattung gegeben haben. Wurde der Vorrat einer natürlich vorkommenden Substanz geringer, hatten jene Organismen einen Selektionsvorteil, die entsprechende Enzyme für die Synthese dieser Substanz besaßen. Entwickeln sich Stoffwechselwege, indem neue Enzymreaktionen zu bestehenden hinzukommen, haben die ursprünglichen Reaktionen zentrale Funktionen und liegen in der Synthese bzw. dem Abbau der wichtigen Stoffwechselprodukte. Tatsächlich laufen solche Stoffwechselwege in allen Arten von Organismen in gleicher Weise ab.


  Im Stoffwechsel heutiger Zellen spielt ATP als energiereiche Verbindung eine zentrale Rolle. ATP wird als universelle Energiewährung verwendet, wie bereits beschrieben z. B. beim Aufbau von Proteinen aus Aminosäuren. Wurden zunächst ATP oder andere energiereiche Vorläuferverbindungen ausschließlich über einfache Gärungen aus dem Abbau organischer Substanzen gewonnen, so entstand mit den knapper werdenden organischen Verbindungen ein Selektionsdruck in Richtung besserer Energieausnutzung der vorhandenen Ressourcen bzw. Autotrophie.


  Die Weiterentwicklung der Porphyrinsysteme war die Voraussetzung für die Entstehung aller Arten von Elektronentransportketten (Abb. 10.7). Atmungsketten boten eine wesentlich bessere Energieausnutzung beim Abbau der organischen Substrate. Mit den magnesiumhaltigen Chlorophyllen konnte die Photosynthese ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie und Botanik) entstehen. Bei allen heutigen Organismen sind sowohl der Mechanismus der ATP-Synthese, als auch die Komponenten (Chinone, Cytochrome, Eisen- und Kupferproteine) der Elektronentransportketten in der inneren Mitochondrienmembran, der Thylakoidmembran bzw. der Cytoplasmamembran bei Bakterien prinzipiell ähnlich. Deshalb muss von einem gemeinsamen Ursprung der Photosynthese und der Atmung ausgegangen werden. Durch die Photosynthese wird Lichtenergie in chemisch nutzbare Energie (ATP) umgewandelt.
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  Abb. 10.7 Mögliche Arten der Energiegewinnung im Laufe der Evolution der Organismen. Mit Sicherheit übten erste Lebewesen einen anaeroben Energiestoffwechsel aus. Die Nutzung der Energie aus dem Abbau organischer Substanzen wie dem Abbau von Glucose durch die Glykolyse setzt schon eine Reihe von enzymatischen Reaktionen voraus. Ob dieser Form der Energiegewinnung noch andere Formen vorausgingen, lässt sich nicht mit Sicherheit sagen. Vorstellbar sind primitive membranständige Enzyme, mit denen energieliefernde Prozesse zum Aufbau von ATP oder anderen energiereichen Verbindungen genutzt werden konnten. Mit den Porphyrinen konnten so unterschiedliche Stoffwechselwege wie die Atmung, die Photosynthese bzw. die Methanogenese entstehen, Prozesse, über die heutige Organismen ihre Energie gewinnen.


  Die ursprünglichen photosynthetischen Organismen besaßen sicherlich nur ein Photosystem zur Erzeugung von ATP. Die für Biosynthesen wichtigen Reduktionsmittel wurden aus der Umgebung genommen. Diese Art der Photosynthese mit nur einem Photosystem kommt z. B. bei Purpurbakterien oder Grünen Schwefelbakterien vor. Die Entstehung des Photosystems II war sicherlich ein entscheidender Schritt in der Evolution der Lebewesen. Sie sicherte den photosynthetischen Organismen ihre von fertiger organischer Substanz unabhängige autotrophe Lebensweise. Bei dieser Photosynthese, die die heutigen Pflanzen, Algen und Cyanobakterien betreiben, sind zwei Photosysteme hintereinander geschaltet, die durch eine Elektronentransportkette verbunden sind. Neben ATP entstehen durch eine zweite lichtabhängige Reaktion reduzierte Coenzyme, die dann für die Reduktion (Assimilation) von CO2 zu Zuckern zur Verfügung stehen. Nachgeliefert werden die Elektronen aus dem Wasser. Sauerstoff ist ein Oxidationsmittel und es mussten Wege zur Entgiftung gefunden werden. Erst die Anreicherung von Sauerstoff in der Atmosphäre auf 1 % ermöglichte die Kopplung der Entgiftung mit einer Energiegewinnung. Sauerstoff wurde zum terminalen Elektronenakzeptor in der Elektronentransportkette bei der Atmung ([image: Image Missing]Biochemie, Zellbiologie).


  Die Nutzung der Energien des Sonnenlichtes und der vollständige Abbau der organischen Substrate über die Atmungsketten gewährleistete eine wesentlich bessere Energieversorgung. Größere und komplexere Zellen und später dann mehrzellige Organismen konnten entstehen. Da in den oberen Schichten der Atmosphäre Sauerstoff in Ozon umgelagert wurde, entstand allmählich der Schutz gegen die UV-Strahlung, der Leben außerhalb der Ozeane ermöglichte (Abb. 10.8).
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  Abb. 10.8 Wichtige Phasen der Erdgeschichte und in der Evolution des Lebens.


  
    


    Abiotische Entstehung von Makromolekülen: Der plausibelste Weg ist die Kopplung von Kondensationsreaktionen mit der Hydrolyse energiereicher Verbindungen.


    Miller-Hypothese: Die Entstehung einfacher organischer Moleküle lässt sich experimentell durch Simulation der Uratmosphäre nachvollziehen.


    Impact-Hypothese: Auch im Weltraum findet die Bildung organischer Moleküle statt, die durch Bombardierung der Erde aus dem Kosmos auf die Erde gelangen.


    Eisen-Schwefel-Welt nach Wächtershäuser: Der Ursprung organischer Moleküle liegt in der Tiefsee an vulkanischen Schloten.


    Nucleinsäuren als Informationsträger: Als stoffliche Basis der Informationsspeicherung und -weitergabe geeignet. Sie bilden eine stabile Struktur und tragen aufgrund der Basenpaarung die Information zur eigenen Replikation.


    RNA-Welt: Es spricht viel dafür, dass RNA früher als einziger Informationsträger auftrat. Mit der Entdeckung der Ribozyme wurde eine Selbstreplikation der RNA ohne Beteiligung von katalytischen Proteinen vorstellbar.


    Selektion: Selektionsmechanismen setzen bereits auf der Ebene der Makromoleküle an.

    

  


  10.3 Was ist Leben? Die Merkmale des Lebendigen


  
    


    Die kleinste Einheit des Lebens ist die Zelle. Zu den Merkmalen des Lebens gehören Selbstvermehrung, Aufbau aus organischen Molekülen, Stoffwechsel, Wachstum und Entwicklung, die Aufnahme von Umweltreizen über Rezeptoren, Motilität, Mutation und Rekombination. Viren und Viroide werden nicht zu den eigentlichen Lebewesen gezählt, sondern als Zellparasiten betrachtet, da sie nicht alle Merkmale des Lebens erfüllen.

    

  


  Es gibt eine Reihe von Eigenschaften, die für das Leben kennzeichnend sind. Doch nur das Zusammenkommen aller Eigenschaften ermöglicht die Abgrenzung lebender Systeme von leblosen Systemen:


  
    	Lebewesen sind zur Selbstvermehrung in der Lage.


    	Lebewesen sind aus Makromolekülen wie Proteinen, Nucleinsäuren, Polysacchariden, Lipiden sowie einer weiteren Anzahl organischer Moleküle aufgebaut. Diese organischen Moleküle werden ausschließlich von Lebewesen synthetisiert.


    	Lebewesen sind offene Systeme, die zur Erhaltung des Lebenszustandes einen mit einem Energiewechsel gekoppelten Stoffwechsel haben.


    	Lebewesen zeigen Wachstum und Entwicklung. Bei Mehrzellern führt die Entwicklung über einen Alterungsprozess schließlich zum Tod.


    	- Lebewesen können über Rezeptoren Umweltreize aufnehmen und auf sie reagieren.


    	Lebewesen zeigen Motilität. Diese tritt auch in der Zelle in Form der Plasmabewegung auf.


    	Lebewesen besitzen mit ihrem Genom abrufbare Information in Form der Nucleinsäuren. Diese tragen die Information für ihre eigene Synthese und für die der Proteine, die als Funktionsträger fungieren. Im Genom sind alle Informationen gespeichert, die die Konstanz der Lebensform sichern. Diese Information wird an die nächste Generation weitergegeben. Durch Mutation und Rekombination der Informationsträger entsteht eine genetische Variabilität, die für die Vielfalt der Lebewesen verantwortlich ist.


    	Leben existiert in Form abgegrenzter Einheiten. Die Zelle stellt den Elementarorganismus der Lebewesen dar. Sie besitzt alle Kennzeichen des Lebendigen. Zellen entstehen aus Zellen durch Teilung oder durch Verschmelzen zweier oder mehrerer Zellen.

  


  Viren und Viroide erfüllen nicht alle Kriterien des Lebens. Sie enthalten genetische Information, sind aber für ihre Vermehrung auf echte Zellen angewiesen. Viren und Viroide haben keine zelluläre Organisation, sie besitzen keinen eigenen Stoffwechsel und zeigen keine Reaktionen auf Reize. Deshalb werden sie nicht zu den eigentlichen Lebewesen gezählt, sondern als Zellparasiten betrachtet.


  Es ist nicht bekannt, wann genau Leben entstand, doch wir können uns recht genaue Vorstellungen über die Minimalausstattung der ersten Zelle machen. Die erste existierende Zelle muss ein Genom mit einigen hundert Genen gehabt haben. Diese werden benötigt für die DNA-Replikation, Transkription und Translation und die Ausstattung der Ribosomen. Außerdem wurden Enzyme für einfache Energiestoffwechsel und für die Synthese von Membranlipiden benötigt. Die kleinsten bekannten heute lebenden Zellen gehören zu den wandlosen Mycoplasmen, die in höheren Organismen extrazellulär parasitisch leben. Bei ihnen kam es aufgrund der parasitischen Lebensweise zu einer Reduktion der nicht nötigen Gene. Das Genom der Mycoplasmen hat eine Molekülmasse von 5 · 108 Da und enthält die Information für etwa 500 Proteine.


  
    


    Merkmale des Lebendigen:


    Fähigkeit zur Selbstvermehrung


    Chemischer Aufbau und zelluläre Organisation


    Stoffwechsel


    Wachstum und Entwicklung


    Reizbarkeit


    Motilität


    Besitz eines durch Mutation und Rekombination veränderbaren Genoms.

    

  


  11 Einzellige Eukaryoten (Protisten)


  Martin Schlegel, Stephanie Schmidt


  11.1 Evolution und Phylogenie der Eukaryota


  
    


    Die Eukaryota sind durch zahlreiche abgeleitete Merkmale als Monophylum charakterisiert. Es umfasst neben zahlreichen einzelligen Verwandtschaftsgruppen die grünen Pflanzen (Archaeplastida), höheren Pilze (Fungi) und vielzelligen Tiere (Metazoa). In der Phylogenie gab es nicht nur Artaufspaltungen, sondern auch Verschmelzungen von nicht arteigenen Individuen zu neuen Taxa. Die ältesten Fossilien werden in der Regel auf ca. 1,5 bis 2 Mrd. Jahre geschätzt. Geochemische Hinweise (Sterane) weisen jedoch auf ein höheres Entstehungsalter vor ca. 2,5 Mrd. Jahren hin. Das Genom der Eukaryota weist eine Mosaikstruktur auf. Manche Gene zeigen eine nähere Verwandtschaft zu den Bacteria, während andere mit den Archaea näher verwandt sind. Schematisch lassen sich drei basale Energiestoffwechsel-Typen unterscheiden: 1) ohne räumliche Kompartimentierung in Organelle, 2) mit Hydrogenosomen und 3) mit Mitochondrien.

    

  


  Die Eukaryota (syn. Eukarya) sind durch zahlreiche abgeleitete Merkmale als Monophylum (Siehe hier) charakterisiert. Hierzu zählen der Besitz eines differenzierten Endomembransystems mit einer Kernhülle aus zwei Membranen, die Organisation linearer DNA-Moleküle mit Histonproteinen in Chromosomen sowie weitere Nucleus-spezifische Proteine (Transkriptionsfaktoren, Kernporenproteine), ein Cytoskelett aus Mikrotubuli und Mikrofilamenten, Clathrin und Clathrin-assoziierte Proteine, vakuoläre ATPasen, Signalproteine wie Calmodulin, GTP-Bindungsproteine und Zellzyklus-Kontrollproteine (Abb. 11.1).
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  Abb. 11.1 Hypothetischer Ur-Eukaryot.


  Die Eukaryota umfassen neben zahlreichen einzelligen Verwandtschaftsgruppen die grünen Pflanzen (Archaeplastida), höheren Pilze (Fungi) und vielzelligen Tiere (Metazoa). Bei den einzelligen Eukaryoten oder Protisten gibt es aufgrund der jeweils auto- oder heterotrophen Ernährungsweise Verwandtschaftslinien, die man konventionell zu den Pflanzen oder Tieren rechnet. Manche, z. B. das Augentierchen Euglena, können je nach den vorherrschenden Umweltbedingungen von hetero- auf autotrophe Ernährungsweise umstellen.


  Während die drei großen Verwandtschaftsgruppen der grünen Pflanzen, höheren Pilze und vielzelligen Tiere monophyletisch sind, stellen die Protisten ein paraphyletisches Taxon dar (weil sie nicht alle Nachfahren einer Stammlinie umfassen und somit nicht durch Apomorphien, sondern nur durch eine Plesiomorphie, die Einzelligkeit, begründet sind; Siehe hier). Innerhalb der Pflanzen und Pilze gibt es einzellige Taxa, die Schwestergruppen vielzelliger Verwandtschaftslinien sind. Hingegen werden die Choanoflagellaten unter den Protisten als Schwestergruppe der monophyletischen vielzelligen Tiere angesehen. Es gibt also Protisten, die mit vielzelligen Gruppen stammesgeschichtlich näher verwandt sind als mit anderen Einzellern. Die Aufklärung der Verwandtschaftsbeziehungen wird zudem dadurch erschwert, dass es in der Phylogenie nicht nur Artaufspaltungen gab, sondern auch Verschmelzungen von nicht arteigenen Individuen zu neuen Taxa, die Stammesgeschichte also nicht nur dichotom, sondern auch retikulat verlief (Siehe hier). Erhebliche Fortschritte in der Aufklärung der Eukaryoten- und Protistenphylogenie wurden jedoch in den letzten Jahren insbesondere durch ultrastrukturelle Untersuchungen sowie vergleichende Analysen von DNA-Sequenzen und Genstrukturen erzielt.


  Unsere Vorstellungen über die Entstehung der eukaryotischen Zelle sind jedoch noch sehr lückenhaft. Die ältesten Fossilien von Eukaryoten werden in der Regel auf ca. 1,5 bis 2 Mrd. Jahre geschätzt. Man findet sie unter der heterogenen Gruppe der Acritarchen. Sie werden hauptsächlich als Überdauerungsformen von Algen interpretiert (Abb. 11.2). In Nordchina fand man Fossilien mit einem Alter von ca. 1,8 Mrd. Jahren und einer Größe von ca. 10 bis 50 μm. Es gibt aber auch geochemische Hinweise, dass es vor der ersten großen Vereisung vor 2,3 Mrd. Jahren, die nur wenige Vertreter des vor ca. 4 Mrd. Jahren auf der Erde entstandenen Lebens überlebten, bereits eukaryotische Einzeller gab. So wurden in der 2,6 Mrd. Jahre alten Marra Mamba-Formation in Nordwestaustralien aus bitumenhaltigen Gesteinen Sterane mit 28 bis 30 Kohlenstoffatomen isoliert, sedimentäre Abbauprodukte von Sterolen, die in dieser Länge nur von Eukaryoten bekannt sind und als Hinweise auf die Existenz früher Eukaryoten oder deren Vorfahren bereits gegen Ende des Archaikums vor 2,5 Mrd. Jahren gedeutet werden. Ähnliche molekulare Fossilien wurden in Ontario, Kanada, in winzigen, in 2,4 Mrd. Jahre altem Gestein eingeschlossenen Öltropfen gefunden.
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  Abb. 11.2 Ammodinium microcladum, fossile Algenzelle, angeätzter Anschliff aus dem Silur von Gotland (Foto von Axel Munnecke, Erlangen).


  Biomarker an beiden Fundorten deuten zudem darauf hin, dass auch Cyanobakterien existierten und von ihnen produzierter Sauerstoff beispielsweise Metalle in der Erdkruste oxidierte, lange bevor die Atmosphäre mit Sauerstoff angereichert war (Siehe hier).


  Unter den heute lebenden (rezenten) Protisten findet man keineswegs bei allen Vertretern Mitochondrien. Vorrangig findet man mitochondrienlose Einzeller in anoxischen Lebensräumen, wie in den Gärkammern ganz verschiedener Tiergruppen (Termitendarm, Rinderpansen, Primatendarm) oder in Faulschlamm, Sapropel, einem feinkörnigen, dunklen Sediment in Gewässern, das durch Zersetzung pflanzlicher und tierischer Reste unter Sauerstoffausschluss entsteht und einen hohen Anteil halbzersetzter organischer Stoffe enthält. Manche von ihnen besitzen Hydrogenosomen. Diese etwa 1 μm großen Zellorganellen vermehren sich wie die Mitochondrien durch Zweiteilung und besitzen ebenfalls eine doppelte Membran. Man findet in ihnen jedoch keine DNA. Eine Ausnahme stellen die Hydrogenosomen des anaeroben Ciliaten Nyctotherus ovalis dar, der im Darm von Schaben lebt. Sie sind die bisher einzigen Hydrogenosomen, bei denen ein Genom gefunden wurde. Zudem fehlen in den Hydrogenosomen die Enzyme des Citratzyklus und der Atmungskette. Das aus der Glykolyse kommende Pyruvat wird zu Acetyl-CoA, CO2 und H2 oxidiert, wobei der entstehende Wasserstoff diesen Zellorganellen ihren Namen gegeben hat. Acetyl-CoA wird anschließend zu Acetat umgesetzt, wobei ATP gebildet wird.


  Schematisch lassen sich somit bei den Protisten drei basale Energiestoffwechsel-Typen unterscheiden: 1) ohne räumliche Kompartimentierung in Organelle, 2) mit Hydrogenosomen und 3) mit Mitochondrien (Abb. 11.3).
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  Abb. 11.3 Energiestoffwechsel-Typen bei Protisten. a anaerob, ohne Mitochondrien, ohne räumliche Kompartimentierung. b anaerob, mit Hydrogenosomen, c aerob, mit Mitochondrien. (Nach Martin und Müller, 1998.)


  Es wurden zunächst solche Protisten als wenig veränderte Repräsentanten aus der Frühzeit der Eukaryotenevolution angesehen, die weder Mitochondrien noch Hydrogenosomen besitzen. Bekannte Vertreter solch anaerober Protisten sind z. B. die Diplomonadea wie Giardia intestinalis (syn. G. lamblia, Siehe hier), der Erreger der Lamblienruhr. Lange wurde angenommen, dass ein ursprünglicher Eukaryot zunächst einen Zellkern, ein einfaches Cytoskelett und die Endocytose evolvierte. Ein Nachkomme dieses Ur-Eukaryoten habe dann über Endocytose ein Bakterium aufgenommen, das zum Mitochondrium wurde, während andere mitochondrienlos blieben. Zu einem wiederum späteren Zeitpunkt wurde dann über einen ähnlichen Vorgang ein Cyanobakterium aufgenommen, das sich zum Plastiden entwickelte. Diese Überlegungen führten zum Konzept der Seriellen Endosymbiose Theorie (SET).


  In der Evolution hoch konservierte Gene wie die codierenden Regionen der kleinen und großen ribosomalen Untereinheit, aber auch verschiedene Protein codierende Gene erlaubten erstmals vergleichende Untersuchungen zwischen phylogenetisch entfernt verwandten Taxa der Eukaryoten, ja sogar zwischen den drei großen Organismenreichen Archaea, Bacteria und Eukaryota. Diese Untersuchungen führten zu zwei überraschenden Ergebnissen. In allen mitochondrienlosen Protisten, wie den tetramastigoten Flagellaten (Siehe hier), wurden mitochondriale Gene im Kerngenom gefunden, z. B. solche, die für Hitzeschockproteine codieren. In Entamoeba wurde zudem ein reduziertes Mitochondrien-ähnliches Kompartiment ohne eigenes Genom entdeckt, das als Mitosom bezeichnet wird. Wir müssen daher heute davon ausgehen, dass alle bekannten mitochondrienlosen Protisten dieses Organell im Laufe der Evolution in Anpassung an anoxische Lebensräume wieder reduziert haben. Derzeit kennen wir keinen Protisten, von dem wir annehmen können, dass er primär mitochondrienlos ist und als Repräsentant aus der Frühzeit der Eukaryotenevolution gelten kann. Die zuvor gängige Vorstellung einer seriellen Endosymbiose wurde folglich um etliche alternative Szenarien erweitert. Weiterhin machen die molekularen Analysen wahrscheinlich, dass Hydrogenosomen mehrfach unabhängig aus Mitochondrien entstanden sind und nicht als unabhängige Endosymbiosen gedeutet werden können.


  Gensequenzvergleiche zwischen Prokaryoten (Archaea und Bacteria) und Eukaryoten ergeben zudem kein einheitliches Bild über deren Verwandtschaftsbeziehungen. Viele untersuchte Gene der Protisten, die z. B. für den Elongationsfaktor 1-α, die ATPase oder ribosomale RNA codieren, weisen auf eine nähere Verwandtschaft der Eukaryoten zu den Archaea hin als zu den Bacteria. Andere, beispielsweise sogenannte Haushaltsgene wie die Gene für die Aldolase und die Superoxid-Dismutase, zeigen eine höhere Übereinstimmung zwischen Eukaryoten und Bacteria. Das Genom der Eukaryoten weist offensichtlich eine Mosaikstruktur auf. Diese Befunde führten, zusammen mit der Überlegung, dass Mitochondrien bereits bei der frühen Evolution der Eukaryotenzelle entstanden sein könnten, zu einer Reihe verschiedener Hypothesen zur Evolution der Eukaryotenzelle, von denen hier einige vorgestellt werden sollen.


  
    


    Phylogenie der Eukaryota: Durch zahlreiche abgeleitete Merkmale als Monophylum charakterisiert: differenziertes Endomembransystem mit Kernhülle, lineare DNA-Moleküle mit Histonproteinen in Chromosomen, weitere Nucleusspezifische Proteine (Transkriptionsfaktoren, Kernporenproteine), Cytoskelett aus Mikrotubuli und Mikrofilamenten, Clathrin und Clathrin-assoziierte Proteine, vakuoläre ATPasen, Signalproteine wie Calmodulin, GTP-Bindungsproteine und Zellzyklus-Kontrollproteine. Drei große Verwandtschaftsgruppen: grüne Pflanzen (Archaeplastida), höhere Pilze (Fungi) und vielzellige Tiere (Metazoa) monophyletisch, Protisten paraphyletisch. Stammesgeschichte verlief nicht nur dichotom, sondern auch retikulat.


    Eukaryota (Alter): Älteste Fossilien ca. 1,5 bis 2 Mrd. Jahre (Acritarchen). Geochemische Befunde (Sterane) weisen auf Entstehungsalter von ca. 2,5 Mrd. Jahren. Genom mit Mosaikstruktur: Manche Gene zeigen nähere Verwandtschaft zu Bacteria, andere zu den Archaea.


    Protisten (Energiestoffwechseltypen): Drei basale Typen: 1) ohne räumliche Kompartimentierung in Organelle, 2) mit Hydrogenosomen und 3) mit Mitochondrien.

    

  


  11.2 Hypothesen zur Evolution der Eukaryotenzelle


  
    


    In der „Du bist was du isst“-Hypothese wird eine Gemeinschaft primitiver Zellen in der frühen biologischen Evolution postuliert, zwischen denen es intensiven horizontalen Gentransfer gab. Nach der Phagotrophie-Hypothese bilden die Archaea die Schwestergruppe der Eukaryoten. In der Chronocyten-Hypothese wird ein vorübergehend existierender Organismus als Vorläufer der Eukaryota postuliert, der mittlerweile wieder ausgestorben ist. Die Wasserstoff-Hypothese führt die Entstehung der Eukaryotenzelle auf die Symbiose eines anaeroben, wasserstoffabhängigen, autotrophen Archaeons mit einem heterotrophen, aeroben Bakterium zurück.
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  Abb. 11.4 „Du bist was du isst“-Hypothese. Es wird die Existenz von Zellen in der frühen biologischen Evolution postuliert, zwischen denen intensiver horizontaler Gentransfer stattfand. (Nach Doolittle, 2000.)


  In der eher allgemein gehaltenen „Du bist was du isst“-Hypothese (Abb. 11.4) wird eine Gemeinschaft primitiver Zellen in der frühen biologischen Evolution postuliert, zwischen denen es intensiven horizontalen Gentransfer gab. Dieser Gentransfer könnte sich in die Richtung der Eukaryoten verstärkt haben, nachdem diese die Phagocytose erfunden hatten. Horizontaler Gentransfer spielte nach Ansicht einiger Autoren überhaupt eine wichtige Rolle in der frühen Evolution. Demnach existierten zunächst einfache Zellen, deren Komponenten leicht verändert oder durch lateralen Transfer untereinander ausgetauscht wurden. In dieser Phase gab es noch keine stabile Vererbung von einer Generation zur nächsten. Erst mit zunehmender Komplexität der Zellen wurde ein kritischer Punkt der zellulären Organisationshöhe erreicht und die vertikale Vererbung bedeutend. Dieser Punkt wird auch als der Beginn der „Darwinschen Evolution“ bezeichnet, in der Faktoren wie Variation und Selektion zu greifen begannen. Er wird auch als der Beginn der Existenz von Spezies angesehen (Siehe hier).


  Ein gänzlich anderes Szenario wird in der Phagotrophie-Hypothese (Abb. 11.5) vorgestellt. Nach dieser bilden die Archaea die Schwestergruppe der Eukaryoten. Als gemeinsame abgeleitete Merkmale (Synapomorphien) werden der Verlust der Peptidoglykanwand und die Entstehung N-verbundener Glykoproteine angeführt. Sie erhielten den Namen Neomura, was soviel heißt wie „neue Wand“. Die neuen Glykoproteine dienten den Archaea als Exoskelett. In Anpassung an die Hyperthermophilie wurden in der Linie zu den Archaea Acylesterlipide durch Isoprenoidetherlipide ersetzt. Eine weitere Autapomorphie stellt die Fragmentierung z. B. der RNA-Polymerase-Gene dar. Die Eukaryoten evolvierten hingegen eine flexible Oberfläche und die Fähigkeit zur Phagocytose mit anschließender Evolution von Cytoskelett, Endomembransystem, Kernhülle, Mitose, Meiose und Syngamie. Für diese Hypothese spricht die geringe Wahrscheinlichkeit der Fusion fragmentierter Gene bei den Eukaryoten. Bacteria-Gene in Eukaryoten hingegen können als ursprüngliche, vom neomuren Vorfahren geerbte Merkmale interpretiert werden. Allerdings ist es schwierig, sich vorzustellen, wie sich die Phagocytose evolviert haben könnte, bevor ein Cytoskelett existierte, welches für die Invaginationsvorgänge an der Zelloberfläche und zur Bildung von Nahrungsvakuolen notwendig ist.
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  Abb. 11.5 Phagotrophie-Hypothese zur Evolution der Eukaryota. Archaea und Eukaryoten haben in ihrer gemeinsamen Stammlinie die Peptidoglykanwand verloren und entwickelten N-verbundene Glykoproteine („Neomura“). Verzweigte Fettsäuren und Fragmentierung der RNA-Polymerase-Gene werden als abgeleitete Merkmale der Archaea interpretiert, die Entwicklung einer flexiblen Zellhülle und der Phagotrophie dagegen als Apomorphien der Eukaryoten. (Nach Cavalier-Smith, 2002, aus Schlegel und Hülsmann, 2007.)


  In der Chronocyten-Hypothese (Abb. 11.6) wird ein vorübergehend existierender Organismus postuliert, der mittlerweile wieder ausgestorben ist. Die Überlegungen beruhen auf Genomvergleichen zwischen Vertretern aller drei Reiche. Hierbei wurden ca. 350 Eukaryoten-typische Proteine identifiziert, die weder bei Vertretern der Archaea noch der Bacteria zu finden waren. Auch der Protist Giardia intestinalis, von dem man annimmt, dass er sehr früh in der Stammesgeschichte der Eukaryoten abgezweigt sei (s. u.), wurde in diese Analysen einbezogen. Diese Eukaryoten-typischen Proteine haben ihre Funktionen im Cytoplasma und im Membransystem, beispielsweise im Cytoskelett oder in der Ca2+-Kontrolle in der Signaltransduktion, im Endoplasmatischen Retikulum sowie im Cyclinzyklus, einem Kontrollzyklus des Zellzyklus. Die Chronocyten-Hypothese besagt nun, dass zeitweise ein weiterer Zelltyp, die Chronocyte, existierte. Diese besaß bereits die genannten Eukaryoten-spezifischen Proteine, einen von einem Bakterium abstammenden Zellkern und zusätzliche genetische Information von der Archaea-Linie. Diese Chronocyte war der Vorläufer der Eukaryoten, aber auch ein Überbleibsel der sogenannten RNA-Welt mit RNA als Speicher der Erbinformation (Siehe hier). Der Kern der Chronocyte, ein Abkömmling eines Bakteriums, nutzte hingegen DNA als Informationsspeicher. Damit liefert diese Hypothese zumindest eine sinnfällige Erklärung für die eukaryotische Trennung nucleärer Transkription und cytoplasmatischer Translation.
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  Abb. 11.6 Chronocyten-Hypothese zur Evolution der Eukaryoten. Die Chronocyte war ein zeitweilig existierender Zelltyp mit RNA als Informationsträger. Der Kern entwickelte sich von einem Bakterium mit DNA als Informationsspeicher. (Nach Schlegel und Hülsmann, 2007.)


  Allerdings liefern alle bislang angeführten Hypothesen keinerlei funktionelle Erklärung, unter welchem Selektionsdruck die extrem unwahrscheinliche Fusion phylogenetisch entfernt verwandter Organismen (Siehe hier) stattgefunden haben könnte. Einen solchen Ansatz beinhaltet die Wasserstoff-Hypothese (Abb. 11.7). Diese basiert auf der vergleichenden Analyse basaler Energiestoffwechselprozesse. Sie führt die Entstehung der Eukaryotenzelle auf die Symbiose eines Archaeons mit einem Bakterium zurück. Als Wirtszelle wird ein anaerobes, wasserstoffabhängiges, autotrophes Archaeon angenommen, das Wasserstoff und CO2 zur Synthese von Methan benötigte. Als Symbiont stellt man sich ein heterotrophes, aerobes Bakterium vor, das aber auch unter anaeroben Bedingungen leben konnte und dabei als anaerobes Abfallprodukt molekularen Wasserstoff produzierte. Dieses Bakterium wurde später zum Mitochondrium. Es wird hierbei angenommen, dass die Abhängigkeit des Wirtes von molekularem Wasserstoff des Symbionten die treibende selektive Kraft war, die letztlich zur Eukaryotenzelle führte (anaerobe Syntrophie).
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  Abb. 11.7 Modell zur Evolution der Eukaryotenzelle nach der Wasserstoff-Hypothese. a Der zukünftige Symbiont (blau) war ein sowohl zu anaerobem als auch aerobem Stoffwechsel fähiges, Wasserstoff produzierendes Bakterium. Der Wirt (gelb) war ein Wasserstoff abhängiges, autotrophes Archaeon. Der Wasserstoff kam zunächst auch noch aus der Umgebung. b Durch Versiegen des freien Wasserstoffes aus der Umwelt wurde das Archaeon vom Wasserstoff des fakultativ anaeroben Bakteriums abhängig (Wirtsabhängigkeit). c Das Archaeon strebte immer mehr Berührungsoberfläche mit dem Bakterium an, um die Wasserstoff-Ausbeute zu erhöhen, bis es dieses völlig internalisiert hatte. Zu diesem Zeitpunkt muss ein Transfer der Gene des Glykolyse-Stoffwechsels stattgefunden haben. d Mithilfe des Endosymbionten konnte nunmehr der Wirt sowohl anaerobe als auch aerobe Lebensräume besiedeln. Durch den Gentransfer und die Reduktion der Stoffwechselvorgänge war der Endosymbiont allein nicht mehr lebensfähig, wohl aber der Wirt. Daher gab es mehrere Möglichkeiten der Weiterentwicklung. (Nach Martin und Müller, 1998.)


  Entscheidend zum Verständnis dieser Hypothese ist der gänzlich neue Ansatz, dass die Domestizierung eines Bakteriums zunächst überhaupt nicht einer effizienteren ATP-Synthese diente. Diese Annahme ist allerdings insofern naheliegend, als zum Zeitpunkt der frühen Mitochondrienevolution noch gar kein bis kaum molekularer Sauerstoff vorhanden war. Aus Gensequenzvergleichen wissen wir heute, dass der Mitochondrienvorläufer ein α-Proteobacterium war. Vertreter dieser Gruppe können sowohl aeroben als auch anaeroben Stoffwechsel durchführen und produzieren in letzterem Fall als Stoffwechselprodukte CO2, H2 und Acetat. Für viele Archaea, z. B. lithoautotrophe Methanogene, die strikt anaerob leben, sind diese Abfallprodukte lebensnotwendig. Man könnte sich eine Assoziation eines solchen Archaeons mit einem Bakterium unter anaeroben Bedingungen vorstellen, aus der allmählich der Vorläufer der Eukaryoten entstand. Allerdings muss bei diesen Überlegungen angenommen werden, dass das Instrumentarium zur Atmung (Citratzyklus und oxidative Phosphorylierung) während der H2-abhängigen, anaeroben Phase nicht verloren ging. Vielleicht war die ursprüngliche Funktion eine ganz andere, nämlich ihre Umgebung von molekularem Sauerstoff frei zu halten, wie dies rezente amitochondriate Protisten (wenn auch über andere Mechanismen) ebenfalls tun. Erst später, als der Sauerstoffgehalt in der Atmosphäre anstieg, könnte dann das Mitochondrium seine jetzige Funktion übernommen haben.


  
    


    „Du bist was du isst“-Hypothese: Gemeinschaft primitiver Zellen in der frühen biologischen Evolution, zwischen denen es intensiven horizontalen Gentransfer gab. Gentransfer könnte sich in Richtung Eukaryoten verstärkt haben, nachdem diese die Phagocytose erfunden hatten.


    Phagotrophie-Hypothese: Archaea bilden die Schwestergruppe der Eukaryoten. Als gemeinsame abgeleitete Merkmale (Synapomorphien) werden der Verlust der Peptidoglykanwand und die Entstehung N-verbundener Glykoproteine angeführt.


    Chronocyten-Hypothese: Postuliert die zeitweise Existenz eines weiteren Zelltyps als Vorläufer der Eukaryota. Die Chronocyte besaß bereits zahlreiche eukaryotenspezifische Proteine, einen von einem Bakterium abstammenden Zellkern und zusätzliche genetische Information der Archaea.


    Wasserstoff-Hypothese: Führt die Entstehung der Eukaryotenzelle auf die Symbiose eines Archaeons mit einem Bakterium zurück. Als Wirtszelle wird ein anaerobes, Wasserstoff abhängiges, autotrophes Archaeon angenommen, das Wasserstoff und CO2 zur Synthese von Methan benötigte. Als Symbiont stellt man sich ein heterotrophes, aerobes Bakterium vor, das aber auch unter anaeroben Bedingungen leben konnte und dabei als anaerobes Abfallprodukt molekularen Wasserstoff produzierte (anaerobe Syntrophie).

    

  


  11.3 Intertaxonische Rekombinationen (Zellfusionen) komplizieren die Stammesgeschichte der Eukaryota


  
    


    In der Protistenevolution kam es mehrfach zu Fusionen plastidenloser mit plastidenhaltigen Einzellern, sogenannten sekundären intertaxonischen Rekombinationen. Sogar tertiäre Rekombinationen fanden statt, indem bereits sekundäre Plastiden besitzende Haptomonaden von heterotrophen Dinoflagellaten aufgenommen wurden.
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  Abb. 11.8 Sekundäre und tertiäre Rekombinationen in der Evolution der Protisten (nach Delwiche, 1999).


  Es ist aufgrund molekularer Analysen weitgehend akzeptiert, dass Plastiden ebenso wie die Mitochondrien im Verlauf der Evolution nur einmal entstanden. Die Stammlinie, die ein Cyanobakterium aufgenommen hatte, spaltete sich wahrscheinlich in drei Linien, die heute die Glaucocystophyta, die Rotalgen (Rhodophyta) sowie die Grünalgen und Landpflanzen (Plantae) umfassen und das Monophylum Archaeplastida bilden (Siehe hier).


  Darüber hinaus kam es in der Protistenevolution jedoch mehrfach zu Fusionen plastidenloser mit plastidenhaltigen Einzellern, zu sogenannten sekundären intertaxonischen Rekombinationen. Plastiden, die über eine einzellige Grünalge aufgenommen wurden, findet man bei Vertretern der Euglenozoa und Cercozoa. Plastiden mit Rotalgen -Herkunft kommen bei den Chromista (Cryptomonaden, heterokonte Algen, Haptomonaden) und den Alveolata (Dinoflagellata und Apikomplexa) vor. Sogar tertiäre Rekombinationen fanden statt, indem bereits sekundäre Plastiden besitzende Haptomonaden von heterotrophen Dinoflagellaten aufgenommen wurden (Abb. 11.8).


  
    


    Sekundäre intertaxonische Rekombinationen: Plastiden, die über eine einzellige Grünalge (Euglenozoa und Cercozoa) oder eine einzellige Rotalge (Chromista, Alveolata) aufgenommen wurden.


    Tertiäre Rekombination: Fusion sekundäre Plastiden besitzender Haptomonaden mit heterotrophen Dinoflagellaten.

    

  


  11.4 Hypothesen zur Phylogenie der Großgruppen


  
    


    Vergleiche von Multigen-Sequenzen sowie von Genstrukturen (Insertionen, Deletionen, Fusionen) ergeben ein zunehmend stabiles und überschaubares Bild der Eukaryotenphylogenie. Eine hieraus abgeleitete Stammbaumhypothese umfasst sechs Großgruppen. Im Hinblick auf die mögliche Abfolge der Aufzweigungen werden zwei Szenarien diskutiert. Legt man die Wurzel an den Eukaryotenstammbaum mithilfe eines Vergleichs der Archaea als Außengruppenvertreter, zweigen die Excavata als erste Linie im Stammbaum ab. Alternativ wird eine basale Aufspaltung in Amoebozoa und Opisthokonta („Unikonta“) und alle anderen Taxa (Excavata, Rhizaria, Chromalveolata, Archaeplastida) vorgeschlagen. Für beide Gruppen werden Genfusionen als Apomorphien angeführt. Durch den Stammbaum wird die Zahl der anzunehmenden sekundären Rekombinationen reduziert. Biogeographische Muster sind bei Protisten (und anderen Mikroorganismen) weniger deutlich ausgeprägt. In lokalen Regionen findet man viel mehr von den weltweit bekannten Arten, als dies bei makroskopischen Arten der Fall ist. Dennoch gibt es gute Argumente und Beispiele für Musterbildung auch bei Protisten.

    

  


  Trotz teilweise retikulär verlaufener Evolution erscheint es aussichtsreich, phylogenetische Muster in der Stammesgeschichte der Protisten zu rekonstruieren. Vor allem der Vergleich umfangreicher Datensätze möglichst vieler Gene, sogenannter Multigen-Sequenzen, sowie vergleichende Genstruktur-Analysen, wie konservierte Insertionen oder Deletionen, Genfusionen oder Brüche, Intronpositionen und Austausch von Genen, ergeben ein zunehmend stabiles und überschaubares Bild der Eukaryotenphylogenie. Eine hieraus abgeleitete Stammbaumhypothese umfasst sechs Großgruppen: Excavata, Rhizaria, Chromalveolata, Archaeplastida, Amoebozoa, Opisthokonta (Abb. 11.9).
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  Abb. 11.9 Phylogenetischer Stammbaum der Eukaryota, erstellt mit einem Multigen-Datensatz. Die Wurzel wurde mithilfe zweier Merkmale (Genfusionen) in den Stammbaum gelegt. dhfr/ts: Dihydrofolat-Reductase/Thymidylat-Synthase. cpsII/dho/act: Carbamoylphosphat-SynthaseII/Dihydroorotase/Aspartat-Carbamoyl-Transferase. Die Zahlen symbolisieren evolutionäre Ereignisse, die als abgeleitete Merkmale interpretiert werden: 1) Fusion des Epidermalen Wachstumfaktor-Gens mit der Tyrosin-Kinase zu einer Rezeptor-Tyrosin-Kinase; 2) 12–17 Aminosäuren-Insertion im Elongationsfaktor 1-alpha-Gen; 3) Fusion der COX I- und COX II- Gene; 4) Duplikation und Transfer in den Plastiden des nucleären Glycerinaldehyd-3-phosphat-Dehydrogenase-Gens; 5) Serin und/oder Alanin-Insertion in der funktionell wichtigen Monomer-Monomer-Verknüpfung des Ubiquitin-Gens; 6) Deletion von zwei Aminosäuren im Enolase-Gen. (Nach verschiedenen Autoren aus Schlegel und Hülsmann, 2007.)


  Hieraus ergeben sich weitere Hinweise zur Evolution der Protisten, insbesondere hinsichtlich der sekundären Rekombinationen. So wird zum Beispiel das Taxon Chromalveolata durch Multigen-Sequenzvergleiche unterstützt. Dies reduziert die Zahl anzunehmender sekundärer Rekombinationen erheblich, indem man – in Anwendung des Prinzips der Hypothesenbildung nach dem Prinzip der sparsamsten Erklärung (der Evolutionsschritte, Parsimonie-Prinzip, Siehe hier) – eine einmalige Fusion einer einzelligen Rotalge mit einem heterotrophen Einzeller als Stammlinie der Chromalveolata postuliert. Dieses Taxon Chromalveolata umfasst die heterokonten Algen, Cryptomonaden und Haptomonaden sowie die Alveolata mit den Dinoflagellata, Apikomplexa, Ciliophora und zwei kleineren Taxa, den Perkinsozoa und Colpodellidae. Es ist mittlerweile bekannt, dass die parasitischen Apikomplexa (zu denen u. a. auch die Erreger der Malaria gehören) den Rest eines Plastiden aufweisen, der Apicoplast genannt wird (Abb. 11.32). Das Konzept der Chromalveolaten fordert jedoch, dass Ciliaten ebenfalls Plastiden gehabt haben müssen, obwohl man in diesen sehr intensiv untersuchten Protisten bislang keine Hinweise dafür gefunden hat.


  Sekundäre intertaxonische Rekombinationen wären somit in der Protistenevolution ein relativ seltenes Ereignis. Hingegen gibt es zahlreiche rezente Beispiele für das Vorkommen photoautotropher Formen in heterotrophen Protisten. Einzellige Grünalgen findet man in vielen Ciliaten, wie Paramecium bursaria oder Climacostomum virens, sowie bei verschiedenen Vertretern der Radiolarien und Foraminiferen. Bei letzteren gibt es auch verschiedene einzellige Rotalgen, Kieselalgen und Dinoflagellaten. Daher bleibt die Frage, warum bei relativer Häufigkeit rezenter Symbiosen zwischen autotrophen einzelligen Algen und heterotrophen Protisten die (fast) vollständige Reduktion des Symbionten bis auf den Plastiden ein seltenes evolutionäres Ereignis darstellt. Eine teilweise Begründung lässt sich womöglich in der Schwierigkeit der Orchestrierung der durch die intertaxonischen Rekombinationen rasch ansteigenden Zahl der Genome und ihrer Expressionskontrolle finden. So sind in einer heterotrophen Eukaryotenzelle zwei Genome (nucleäres und mitochondriales Genom) enthalten, in einem autotrophen Eukaryoten sind es drei. Dadurch werden bei einer sekundären intertaxonischen Rekombination bereits fünf verschiedene Genome in einer einzelnen Zelle vereinigt. Im Falle einer tertiären Verbindung zwischen einer Haptomonade und einem Dinoflagellaten sind es bereits zehn! Wie stark auf eine koordinierte Genexpression selektiert wird, zeigt die Anhäufung sowohl mitochondrialer als auch plastidärer Gene im Zellkern.


  Im Hinblick auf die mögliche Abfolge der Aufzweigungen und der Position der Stammlinie werden zwei Szenarien diskutiert, die sich grundlegend voneinander unterscheiden. Legt man die Wurzel an den Eukaryotenstammbaum mithilfe eines Vergleichs der Archaea als Außengruppenvertreter (Siehe hier), zweigen die Excavata als erste Linie im Stammbaum ab, eine diverse Gruppe mit zahlreichen anaeroben und parasitischen Taxa (Siehe hier). Es wurde jedoch argumentiert, dass diese frühe Abspaltung ein Artefakt sein könnte, das durch besonders hohe Substitutionsraten in den Genen der aus dieser Gruppe untersuchten Vertreter bedingt sei. Alternativ wird eine basale Aufspaltung in Amoebozoa und Opisthokonta („Unikonta“) einerseits und alle anderen Taxa vorgeschlagen. Als Apomorphie für letztere wird eine Fusion des Dihydrofolat-Reductase-Gens (dhfr) mit dem Thymidylat-Synthase-Gen (ts) gewertet. Für die Amoebozoa plus Opisthokonta wird als Synapomorphie eine Fusion der Gene gewertet, die für die ersten drei Enzyme der Pyrimidinsynthese codieren. Es fehlen derzeit noch umfassende Datensätze, um diese Fusionen in ihrer Bedeutung als Apomorphien sicher beurteilen zu können.


  11.4.1 Biogeographische Muster einzelliger Eukaryota


  Historische, im Laufe der Erdgeschichte entstandene, großräumige Verbreitungsmuster prägen das Erscheinungsbild von Tieren und Pflanzen. In ihrer Zusammensetzung aus Tier- und Pflanzengemeinschaften lassen sich verschiedene Regionen auf der Erde abgrenzen. Bei Mikroorganismen ist diese Musterbildung hingegen weniger deutlich ausgeprägt. Man findet in lokalen Regionen einen wesentlich höheren Anteil an auf der ganzen Erde bekannten Arten, als dies bei makroskopischen Arten der Fall ist. So wurden zum Beispiel 80 % aller auf der Welt bekannten Arten der Gattung Paraphysomonas, einer Vertreterin der Chrysomonadea, in einem Tümpel in England gefunden. Es wird sogar die Meinung vertreten, es gäbe überhaupt keine Verbreitungsmuster bei Mikroorganismen unter einer Größe von ca. 1 mm (Abb. 11.10). Durch ihre geringe Größe, hohe Abundanz und ihre Fähigkeit, Dauerstadien auszubilden, können sie leicht durch Wind, Staub und wandernde Tiere verbreitet werden. Daher seien sie praktisch überall auf der Erde zu finden, wo sie geeignete Lebensbedingungen finden. Andere Autoren wiederum meinen, auch bei kleinen Organismen biogeographische Verbreitungsmuster zu erkennen und führen hierfür gute Beispiele an (Abb. 11.11). Zudem evolvieren Mikroorganismen oft in engem ökologischen Kontext mit Makroorganismen. Sie weisen eine beschränkte geographische Verbreitung auf, wie (bereits erwähnte) Bewohner von anaeroben Gärkammern, denn verschiedene Termitenarten haben jeweils artspezifische Zusammensetzungen der Flagellalenfanna. Es erhebt sich die spannende Frage, ob z. B. die Ciliatenfauna im Pansen neuseeländischer Kühe dieselbe ist wie bei Populationen auf anderen Kontinenten. Zudem erklärt die Hypothese fehlender geographischer Musterbildung bei kleinen Organismen nicht, weshalb eine Vielzahl von Organismen, die ebenfalls unter 1 mm große Verbreitungsstadien haben, nicht auch überall vorkommen, wo sie geeignete Bedingungen fänden. Diese Fragen sind von großer ökologischer Bedeutung. Auch hängt die anzunehmende Zahl an Protistenarten entscheidend von ihnen ab.
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  Abb. 11.10 Hypothese zur Verbreitung von Arten in Abhängigkeit von ihrer Größe. Die Ausprägung geographischer Muster erfolgt erst ab einer Größe von ca. 1 mm. (Nach Finlay, 2002.)
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  Abb. 11.11 Verbreitung der Schalenamöbe Nebela vas. a REM-Aufnahme von N. vas. b Die Verbreitung von N. vas ist auf die Südhalbkugel der Erde beschränkt. (Foto von Wilhelm Foissner, Salzburg.)


  
    


    Eukaryoten (Phylogenie): Stammbaumhypothese umfasst sechs Großgruppen: Excavata, Rhizaria, Chromalveolata, Archiplastida, Amoebozoa, Opisthokonta. Zwei Szenarien: Legt man die Wurzel an den Eukaryotenstammbaum mithilfe eines Vergleichs der Archaea als Außengruppenvertreter, zweigen die Excavata als erste Linie im Stammbaum ab. Alternativ wird eine basale Aufspaltung in Amoebozoa und Opisthokonta („Unikonta“) und alle anderen Taxa (Excavata, Rhizaria, Chromalveolata, Archiplastida) vorgeschlagen.


    Geographische Verbreitungsmuster: Bei Protisten (und anderen Mikroorganismen) weniger deutlich ausgeprägt. Bereits in lokalen Regionen ist ein wesentlich höherer Anteil an auf der ganzen Erde bekannten Arten repräsentiert als bei makroskopischen Arten. Dennoch gute Argumente und Beispiele für Musterbildung auch bei Protisten.

    

  


  11.5 Vorstellung der Großgruppen


  
    


    Die Eukaryota werden anhand morphologischer, biochemischer und molekularer Merkmale in sechs große Evolutionslinien gegliedert. Die Excavata stellen eine sehr diverse Gruppe von Protisten dar, die viele anaerobe und parasitische Spezies enthält. Insgesamt sprechen Übereinstimmungen in der Cytoskelett-Ultrastruktur und molekulare Daten für ein Taxon Excavata. Die Chromalveolata beinhalten die Untergruppen Alveolata und Chromista. Als Synapomorphie dieser beiden Taxa wird der Besitz von Plastiden mit Ursprung bei den Rhodophyta (= Rotalgen) gewertet. Charakteristisches Merkmal der Archaeplastida sind die Plastiden, die auf eine primäre Endosymbiose mit einem Cyanobakterium zurückgehen. Im Lauf der Evolution gingen die Plastiden z. T. mehrfach unabhängig voneinander wieder verloren. Das Taxon Rhizaria wird mit molekularen Daten begründet und bezeichnet eine sehr heterogene Gruppe, die sich u. a. durch ihre große Formenvielfalt auszeichnet. So treten in diesem Taxon sowohl begeißelte als auch amöboide und beschalte Formen auf. Die phagotrophen Amoebozoa bilden in der Regel lappen- oder zylinderförmige, nicht eruptive Pseudopodien aus (Lobopodien). Für ihre Monophylie spricht neben Gensequenzvergleichen auch eine Fusion mitochondrialer Gene. Zu den Opisthokonta gehören die Fungi („Höhere“ oder „Echte“ Pilze“), die Mesomycetozoa, die Choanoflagellata und die Metazoa (tierische Mehrzeller). Namensgebend für dieses Taxon ist die einzelne, posterior gelegene Geißel ohne Mastigonemata, die in mindestens einem Lebensstadium der Organismen vorhanden ist oder sekundär reduziert wurde.

    

  


  Nach dem derzeitigen Kenntnisstand werden die Eukaryota anhand morphologischer, biochemischer und molekularer Merkmale (11.4) in sechs große Evolutionslinien gegliedert (Abb. 11.9). Die Unterteilung in fünf Gruppen, wie sie von manchen Autoren vorgenommen wird, ergibt sich lediglich durch die Zusammenfassung der Amoebozoa und der Opisthokonta zu dem Taxon Unikonta (Siehe hier). Die einzelligen Eukaryoten (Protisten) finden sich in jeder dieser fünf bzw. sechs Großgruppen wieder. Die vielzelligen Eukaryoten gehen dabei aus verschiedenen monophyletischen Protistengruppen hervor. So stehen die Metazoa („Tiere“) und die „Echten“ Pilze (Fungi) innerhalb der Opisthokonta, die Pflanzen entwickeln sich aus den Archaeplastida, und die Braunalgen gehören zu den Heterokonta, einer Teilgruppe der Chromalveolata.


  11.5.1 Excavata


  Die Excavata stellen eine sehr diverse Gruppe von Protisten dar, die viele anaerobe und parasitische Spezies enthält. Zurzeit gibt es kein alle Excavata vereinendes Merkmal im Sinne einer Autapomorphie. Insgesamt sprechen jedoch Übereinstimmungen in der Cytoskelett-Ultrastruktur und molekulare Daten für ein Taxon Excavata. Viele Formen weisen eine ventrale, durch Mikrotubuli gestützte Mundgrube (Cytostom) auf, in der eine Geißel verläuft, die einen Nahrungswasserstrom in das Cytostom erzeugt. Insbesondere Diplomonadea und Parabasalea wurden früher als primär mitochondrienlose Eukaryoten aufgefasst, die sich im Stammbaum vor der Entstehung der Mitochondrien abgespaltet hatten. Mit Ausnahme von Oxymonaden und Retortamonaden wurden jedoch mittlerweile mitochondriale Gene und sogar Reste von Mitochondrien in allen Taxa gefunden. Ob die Excavata tatsächlich die früheste Abzweigung im Eukaryotenstammbaum darstellen, bleibt abzuwarten. Neuere Hypothesen sprechen eher dagegen (Siehe hier und Abb. 11.9).


  Tab. 11.1 Systematische Gruppen der Excavata (mit Beispielen).


  
    
      	

      	

      	Ausgewählte Vertreter
    


    
      	Tetramastigota

      	Retortamonadea

      	Retortamonas intestinalis
    


    
      	Diplomonadea

      	Giardia intestinalis
    


    
      	Oxymonadea

      	Oxymonas grandis
    


    
      	Parabasalea

      	Trichomonas vaginalis, Spirotrichonympha flagellata
    


    
      	Discicristata

      	Heterolobosea

      	Naegleria fowleri
    


    
      	Euglenozoa

      	Euglena viridis, Trypanosoma brucei
    

  


  Tetramastigota


  Die in diese Gruppe gestellten Protisten weisen im Grundmuster vier Geißeln auf, wovon eine nach posterior gerichtet ist.


  Retortamonadea


  Die meist 5 bis 20 μm langen Retortamonadea besitzen zwei Paar Basalkörper (Kinetosomen) am Vorderende, in der Nähe des Zellkerns und des ventralen Cytostoms. Von den Basalkörpern gehen eine Geißel (Retortamonas) oder zwei Geißeln (Chilomastix) aus. Eine posterior gerichtete Geißel ist verbreitert und erzeugt einen optimierten Nahrungswasserstrom in das Cytostom. Dieses besteht aus einer in einen Cytopharynx mündenden Vertiefung der Zelloberfläche, die zudem durch Ausstülpungen der Zelloberfläche überdacht sein kann. Das Cytostom wird, wie die übrige Zelloberfläche auch, durch unter der Plasmamembran gelegene, sogenannte subpelliculäre Mikrotubuli stabilisiert (Abb. 11.12). Mitochondrien und Dictyosomen fehlen.
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  Abb. 11.12 Retortamonas sp. Im Querschnitt wird die Lage der Mikrotubuli deutlich, die das Cytostom umgeben. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Die parasitischen Retortamonadea sind Darmbewohner von Wirbellosen und Wirbeltieren. Sie ernähren sind von Bakterien. Neben harmlosen Kommensalen kommen jedoch auch pathogene Arten vor, wie Chilomastix mesnili, die beim Menschen Diarrhoe hervorruft. Die Übertragung auf neue Wirte erfolgt über Cystenstadien.


  Diplomonadea


  Vertreter der Diplomonadea leben im anaeroben Milieu, tolerieren jedoch Sauerstoff. Mitochondrien sind zu Mitosomen reduziert, Dictyosomen fehlen. Es lassen sich einfach gebaute (monozoische) von komplizierter gebauten (diplozoischen) Formen unterscheiden. Erstere werden als Enteromonadida bezeichnet und weisen maximal vier Geißeln auf, von denen stets eine an der ventralen Zelloberfläche nach posterior schlägt. Die Basalkörper bilden mit den assoziierten Mikrotubuli und Mikrofibrillen und mit dem Zellkern einen karyomastigoten Komplex. Von den Enteromonadida sind nur 15 Arten als nicht pathogene Darmkommensalen des Menschen (Enteromonas hominis) und anderer Wirbeltiere bekannt.


  Bei den diplozoischen Diplomonadea liegen zwei karyomastigote Komplexe vor, sie besitzen somit zwei Zellkerne und bis zu acht Geißeln (Abb. 11.13). Entstanden sein könnte diese Doppelbildung durch die unvollständige Teilung einer monozoischen Form und deren genetische Fixierung. Verzögerte Teilungen werden bei monozoischen Formen gelegentlich beobachtet. Es sind ca. 1000 Arten beschrieben. Sie kommen frei lebend in stark verschmutzten Gewässern vor, als Kommensalen oder ausschließlich als Parasiten in Wirbellosen und Wirbeltieren. Human- und tierpathogene Formen treten an bestimmten Darmabschnitten so gehäuft auf, dass sie die Nahrungsaufnahme des Wirtes blockieren und blutige Durchfälle verursachen können. Die Übertragung erfolgt durch orale Aufnahme von Cystenstadien. Wichtiger Humanparasit: Giardia intestinalis (syn. Giardia lamblia), mit saugnapfartigem Diskus, im Darmtrakt des Menschen, Erreger der Lamblien-Ruhr (Abb. 11.13).
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  Abb. 11.13 Giardia sp. Organisationsschema, mit zwei Kernen und acht Flagellen. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Parabasalea


  Bei den Parabasalea handelt es sich um vorwiegend einkernige Protisten mit wahrscheinlich ursprünglich vier Geißeln, drei nach vorne schlagenden Zug- und einer nach hinten schlagenden Schleppgeißel. Die Zahl der Geißeln kann innerhalb des Taxons von völlig fehlend bis zu mehreren Tausend variieren. Als Autapomorphie gewertet wird ein Parabasalapparat. Hierbei handelt es sich um ein Aggregat von teilweise sehr großen Dictyosomen mit bis zu 30 Zisternen und Basalkörper-assoziierten Mikrofibrillensystemen (Abb. 11.14). Diese morphologische Besonderheit einschließlich der Dictyosomen wird als vom Golgi-Apparat anderer Eukaryoten unabhängig evolvierte Struktur interpretiert. Typisch ist ebenfalls ein aus spiralig aufgewundenen Mikrotubuli bestehendes Axostyl, das als Stützorganell fungiert. Arten der Trichomonadiae besitzen eine Costa, eine Struktur aus verfestigtem Protein, die am Basalkörper einer Geißel entspringt. Sie erstreckt sich bis zum posterioren Zellende unter einer undulierenden Membran, die von der nach hinten schlagenden Geißel und der Zellmembran geformt wird. Der Costa wird neben einer Stützfunktion auch Bedeutung bei der Zellverformung und Bewegung zugeschrieben. Mitochondrien fehlen. In Hydrogenosomen wird Pyruvat zu Acetat, CO2 und H2 umgewandelt (Typ-2-Stoffwechselweg, Siehe hier, Abb. 11.3). Parabasalea leben fast auschließlich endozoisch, als Kommensalen, Parasiten oder wichtige Endosymbionten, für die vom Wirt sogar besondere anatomische Strukturen, wie die Gärkammern der Termiten, evolviert wurden.


  Trichomonas vaginalis, im Urogenitaltrakt des Menschen (Abb. 11.14a), T. hominis, Verursacher von Diarrhoe.


  Spirotrichonympha spp., (Abb. 11.14b), Trichonympha spp., 50–360 μm, mit sehr vielen Geißeln in longitudinalen oder spiralig verlaufenden Reihen. Vorkommen im Darm holzfressender Insekten, mit zahlreichen intra- und extrazellulären, wahrscheinlich symbiontischen Bakterien.
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  Abb. 11.14 Organisationsschema. a Trichomonas vaginalis, ’b Spirotrichonympha sp. (a: nach Dönges, 1988; b: nach Brugerolle, 2006.)


  Discicristata


  Unter den Discicristata werden die Heterolobosea und Euglenozoa zusammengefasst. Als Synapomorphie werden die scheibenartigen Einfaltungen der inneren Mitochondrienmembran, die discoidalen Cristae, gedeutet. Der Wert dieses ultrastrukturellen Merkmales muss allerdings in gewissen Grenzen gesehen werden, da solche discoidalen Cristae auch in anderen Verwandtschaftsgruppen vorkommen. Gestützt wird das Taxon jedoch durch den Vergleich molekularer Merkmale (Siehe hier).


  Heterolobosea


  Die Vertreter der Heterolobosea sind einerseits durch ihren amöbenartigen Habitus, andererseits durch das zeitweilige Auftreten von Geißeln gekennzeichnet („Amöboflagellaten“). Neben der Ausbildung von Geißeln und Cystenstadien ist die eruptive Bildungsweise der Pseudopodien charakteristisch.


  Unter den Schizopyrenidea werden ca. 100 Arten zusammengefasst, die im Boden, in marinen Sedimenten und im Süßwasser vorkommen. Sie sind einkernig und bewegen sich vorwiegend amöboid. Bei plötzlichen Milieuänderungen (Temperatur, Salzgehalt) werden zwei bis vier unbeflimmerte Geißeln ausgebildet, bei Nahrungsmangel und Trockenheit Dauercysten. Neben apathogenen bacterivoren, und endobiontischen Formen (Vahlkampfia gruberi, Tetramitus rostratus) treten fakultativ pathogene Formen auf. Ein bekanntes Beispiel ist Naegleria fowleri, (Abb. 11.15). Pathogene Formen können in warmen Gewässern, auch in verseuchten Badeanstalten, über die Nasenhöhle ins Gehirn eintreten und durch Massenvermehrung innerhalb weniger Tage zum Tode führen (Primäre Amöben-Meningoencephalitis, PAME).
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  Abb. 11.15 Naegleria fowleri. Bei sich ändernden Umweltbedingungen bilden sich die verschiedenen Lebensstadien aus.


  Die Acrasea bilden Fruchtkörper (Sporokarpe, Sorokarpe). Hierbei handelt es sich lediglich um eine besondere Aggregationsform von Einzelcysten, die überlebensfähig sind und keimfähig bleiben (Abb. 11.16).
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  Abb. 11.16 Acrasis rosea, Entwicklungszyklus. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Euglenozoa


  Die Zellen der Euglenozoa werden durch Proteinplatten in unterschiedlichem Ausmaß versteift und erhalten dadurch eine besondere Cortexstruktur unter der Cytoplasmamembran. Dadurch entstehen neben formflexiblen (Euglena spp, Trypanosoma spp) solche mit einer rigiden Pellicula (Rhabdomonas spp). Im Grundplan sind zwei heterokonte Geißeln vorhanden, die meist einem apikalen Geißelsäckchen entspringen. Besondere Proteinkomplexe (Paraxialstäbe) verstärken das Axonem der Geißeln (Abb. 11.17), die dadurch einen besonders großen Durchmesser erreichen. Die Euglenozoa sind einkernig.


  Euglenida: Man geht heute davon aus, dass in der Stammlinie der Euglenida eine einzellige Grünalge aufgenommen wurde (sekundäre Endosymbiose, Siehe hier). Bei den etwa 1000 Arten dieser Gruppe ist eine der beiden Geißeln als Zug- oder Schwimmgeißel ausgebildet (Abb. 11.17). Ihre axonemalen Mikrotubuli sind durch einen aus Protein bestehenden Paraxialstab verstärkt. Sie ist daher deutlich verstärkt und im Lichtmikroskop gut erkennbar. Sie ist zudem mit feinen, haarähnlichen Anhängen (Mastigonemen) besetzt. An ihrer Basis tritt bei photoautotrophen Formen ein Paraflagellarkörper auf, der Licht perzipierende Eigenschaften aufweisen und zusammen mit dem Augenfleck (Stigma) der Zelle eine photosensorische Orientierung ermöglichen soll (Abb. 11.17).
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  Abb. 11.17 Euglenida. a Euglena gracilis, Organisationsschema. b Anisonema sp., Flagellum mit Paraxialstab. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Die zweite Geißel kann fast völlig reduziert sein oder als Schleppgeißel zum Beutefang oder zur Verankerung am Substrat dienen. Unter der Cytoplasmamembran liegen häufig Proteinplatten, die spiralig angeordnet sind und dachziegelartig überlappen. Vermutlich mithilfe von Actin- und Myosinfilamenten sowie Mikrotubuli können diese Proteinkomplexe gegeneinander verschoben werden. Dabei wird die euglenoide oder metabole Kriechbewegung der Zellen erzeugt, vor allem bei Formen, die ins Substrat einwandern und dabei ihre Schwimmgeißel resorbieren.


  Die Zellkerne zeigen auch in der Interphase kondensierte Chromosomen. Während der Kernteilung bleibt die Kernhülle erhalten.


  Ein Drittel der Euglenida-Arten besitzt Plastiden. Diese sind von drei Membranen umgeben und werden als Rest einer einzelligen Grünalge gedeutet (Siehe hier). Als Reservestoff wird im Cytoplasma (nicht in den Plastiden wie bei anderen autotrophen Organismen) Paramylon in Form von Körnchen oder Scheibchen gespeichert. Während bei der Stärke der grünen Pflanzen und Rotalgen die Glucose α1p→4- und α1p→6-glykosidisch verknüpft ist, besteht das Paramylon, das außer bei den Euglenida auch noch bei den Haptomonada vorkommt, aus β1p→3-glykosidisch verbundener Glucose.


  Die überwiegende Anzahl der Taxa lebt heterotroph von anderen Einzellern oder Bakterien. Ein typischer Vertreter ist das räuberische Peranema trichophorum, 70 μm.


  Kinetoplasta: Die ca. 600 bekannten Arten dieses Taxons leben allesamt heterotroph, als freilebende Bakterienfresser, kommensale Endobionten oder Parasiten. Als charakteristisches Merkmal, das als Autapomorphie gedeutet wird, tritt ein besonders großes Mitochondrium auf. Dieses besitzt einen DNA-reichen Abschnitt, der aufgrund seiner Nähe zu den Basalkörpern der Geißeln etwas irreführend als Kinetoplast bezeichnet wird. Die DNA ist in einer besonderen Form von Maxi- und Miniringen organisiert, die auf komplexe Weise miteinander vernetzt sind.


  Die frei lebenden Bodonea besitzen ursprüngliche, heterokonte Geißeln. Die aktive Vordergeißel trägt hierbei einreihig angeordnete Flimmerhaare (Abb. 11.18). Sie sind weit verbreitet in nährstoffreichen und verunreinigten Gewässern. Bodo saltans, ist durch seine ruckartige Bewegungsweise leicht erkennbar.
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  Abb. 11.18 Bodo sp., Organisationsschema. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Ausschließlich endoparasitisch leben die Vertreter der Trypanosomatidea. Es ist nur noch eine – der Vordergeißel der Bodonea homologe – Geißel vorhanden. Diese kann entweder frei schlagen oder durch Verbindungen mit der Zelloberfläche zur undulierenden Membran ausdifferenziert sein, wodurch die Schwimmbewegung in viskosen Medien wie Blutserum erleichtert wird. In Anpassung an verschiedene Lebensräume findet man sowohl in verschiedenen Lebensstadien im Entwicklungszyklus mancher Arten als auch bei verschiedenen Gattungen sehr unterschiedliche Ausprägungsformen der Geißel einschließlich des Basalkörpers, Geißelsäckchens und des Kinetoplasten (Abb. 11.19). Unter den Trypanosomatidea finden sich wichtige Krankheitserreger des Menschen.
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  Abb. 11.19 Trypanosoma. a T. congolense, Organisationsschema, b T. brucei in peripherem Blut. c Morphen der Trypanosomatidea. (a: nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003 (http://www.schweizerbart.de); b: REM-Aufnahme von Jürgen Berger, Tübingen; c: nach Dönges, 1988.)


  Die Gattung Leishmania ist in ihrem Vorkommen beschränkt auf wärmere Länder, einschließlich Südeuropa. Die Parasiten werden durch Schmetterlingsmücken (Gattung Phlebotoma), in denen sie in der promastigoten Form vorkommen, auf den Menschen übertragen. Die Eingeweideleishmaniose (Kala-Azar) wird durch Leishmania donovani hervorgerufen. Sie ruft Vergrößerungen der Milz und Leber hervor und führt unbehandelt in der Mehrzahl der Fälle zum Tode. Leishmania braziliensis kommt in den warmen Gebieten Süd- und Mittelamerikas vor und verursacht die Haut- und Schleimhautleishmaniose. Befallen werden vorwiegend Schleimhäute im Nasen-, Rachen- und Speiseröhrenbereich mit entstellenden Gewebezerstörungen im Gesicht (Abb. 11.20). L. brasiliensis kommt ebenfalls bei anderen Säugetieren (Hund, Hamster, Ratte) vor (Reservoirfunktion).


  Tab. 11.2 Die vier Morphen der Trypanosomatidea.
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  Abb. 11.20 Haut- und Schleimhautleishmaniose (Fotos von Ute Mackenstedt, Hohenheim).


  Weit verbreitet in allen subtropischen und tropischen Regionen sind die Vertreter der Gattung Trypanosoma. Sie befallen Menschen, Tiere, Pflanzen und Protisten, wobei einige Arten gefährliche Krankheitserreger sind.


  Trypanosoma brucei gambiense und T. b. rhodesiense sind die Erreger der Schlafkrankheit im tropischen Afrika. Die beiden Unterarten, die sich morphologisch und im Entwicklungszyklus nicht unterscheiden, sind jedoch geographisch differenziert und weisen nur ein kleines Überlappungsgebiet auf (Abb. 11.21).
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  Abb. 11.21 Verbreitung der beiden Schlafkrankheitserreger Trypanosoma brucei gambiense und T. b. rhodesiense (nach Dönges, 1988).


  Die Virulenz von T. b. rhodesiense ist für den Menschen deutlich höher, mit einem Krankheitsverlauf über wenige Wochen, wohingegen sich dieser bei einer Erkrankung mit T. b. gambienseüber Monate und Jahre erstrecken kann. Trypanosomen werden durch blutsaugende Tse-Tse-Fliegen (Glossina ssp.) übertragen. Eine einmal infizierte Fliege bleibt ihr ganzes Leben lang (6 Monate) infektiös. Zu Beginn des 20. Jahrhunderts war die Schlafkrankheit weit verbreitet, so war z. B. Uganda zeitweilig weitgehend entvölkert. Man geht derzeit von mehr als 300 000 infizierten Personen aus, wobei die Tendenz (aufgrund unstabiler politischer Situationen) zunehmend ist. Nach Angaben der Hilfsorganisation Ärzte ohne Grenzen sind es ca. 50 000 jährlich, die WHO schätzt sogar 200 000 Neuinfektionen pro Jahr.


  
    Der Entwicklungszyklus von T. b. gambiense ist schematisch in Abb. 11.22 dargestellt. Der Krankheitsverlauf im Menschen wird in der Regel durch den Stich der Fliege eingeleitet, durch den mehrere 100 (metazyklische) Trypanosomen in den Körper gelangen. Es folgt eine lokale Phase von 1–4 Wochen mit einer Entzündung an der Einstichstelle (Trypanosomenschanker). Dieser folgt die mehrmonatige Blutphase, in der die Trypanosomen in die Blutbahn eindringen. Endotoxine zerfallender Trypanosomen-Zellen verursachen Fieberschübe. Im Anschluss verschwinden die Trypanosomen aus der Blutbahn und befallen die Lymphdrüsen. Danach erfolgt die Invasion in den Liquor cerebrospinalis (Liquorphase). Diese dritte Krankheitsphase ist zunächst häufig mit Irritation, Schlaflosigkeit, Tobsucht gekennzeichnet, der dann der namensgebende schwere Krankheitszustand mit anhaltender Somnolenz, völliger Apathie und fortschreitender Kachexie folgt.
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  Abb. 11.22 Trypanosoma brucei gambiense, Entwicklungszyklus (nach Dönges, 1988).


  Auf Lateinamerika beschränkt ist Trypanosoma cruzi, der Erreger der Chagas-Krankheit. Die Übertragung erfolgt durch Kot infizierter Raubwanzen (Hauptüberträger: Triatoma infestans), der auf Augen gelangt oder in die Haut nach dem Stich eingekratzt wird. Nach der Infektion verteilen und vermehren sich die Trypanosomen im lymphatischen blutbildenden Gewebe. Sie wandern dann in Muskelzellen und wandeln sich zur amastigoten (Leishmania-)Form um. Bevorzugt wird die Herzmuskulatur. Intensive amastigote Vermehrungszyklen folgen, wobei sich jedoch ein Teil der Parasiten wieder in die trypomastigote Form zurückverwandelt und im peripheren Blut von Wanzen durch Stich wieder aufgenommen werden kann (Abb. 11.23). Die durch T. cruzi hervorgerufene Chagas-Krankheit umfasst vor allem chronische Herzerkrankungen. Selten beobachtete Komplikationen treten durch Vergrößerungen von Speiseröhre, Darm, Milz und Leber auf, wohl als Folge der Zerstörung vegetativer Neurone und von Autoimmunvorgängen. T. cruzi kann durch die Plazenta hindurch den Fetus befallen. Nach Berichten der WHO und Ärzte ohne Grenzen sind ca. 18 Millionen Menschen betroffen, etwa 45 000 sterben jährlich daran.
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  Abb. 11.23 Trypanosoma cruzi, Entwicklungszyklus (nach Dönges, 1988).


  
    Trypanosomen schwimmen im Blutstrom ihres Wirtes, wobei sie der Attacke des Immunsystems ausgesetzt sind. Dagegen schützen sich die Parasiten gleich in mehrfacher Hinsicht. Sie besitzen eine gleichmäßige Bedeckung der Zelloberfläche aus Glykoproteinen, an die die Antikörper andocken. Dieser Glykoprotein-Mantel wird in regelmäßigen Abständen ausgewechselt. Die Proteine werden deshalb variable Oberflächen-Glykoproteine (VOG) genannt. Bei einem Angriff des Immunsystems entkommen so zumindest einige der Parasiten, die bereits eine andere Oberfläche aufweisen, und können sich vermehren. Bis das Immunsystem Antikörper gegen die neuen VSGs gebildet hat, haben die Parasiten diese schon wieder ausgewechselt. Die Trypanosomen besitzen in ihrem Genom mehrere Hundert solcher Varianten, von denen jeweils immer nur eine durch ihre Position hinter einer DNA-Promotersequenz aktiviert ist. Durch einen somatischen Transpositionsvorgang werden diese aktiven Varianten immer wieder ausgetauscht ([image: Image Missing]Zoologie).


    Mithilfe fluoreszenzmarkierter Antikörper hat man einen weiteren Abwehrmechanismus entdeckt, der rein auf hydrodynamischen Kräften beruht. Einzelne VSG-Moleküle, an die ein Antikörper gebunden hat, stellen einen höheren Widerstand bei der Schwimmbewegung dar und werden an das im hinteren Zellbereich gelegene Cytostom gedrängt, wo sie einfach phagocytiert werden.

  


  
    


    Excavata:


    
      	Tetramastigota: Im Grundmuster mit vier Geißeln. Retortamonadea parasitische Darmbewohner von Wirbellosen und Wirbeltieren. Bei diplozoischen Diplomonadea zwei Zellkerne und acht Geißeln, im Freien lebend, kommensal und parasitisch, wichtiger Humanparasit: Giardia intestinalis (Lamblien-Ruhr). Parabasalea mit Basalkörper, assoziiert mit Mikrofibrillensystemen, Axostyl, Hydrogenosomen, kommensal, parasitisch (Trichomonas vaginalis) oder endosymbiontisch (in Termiten-Gärkammern).


      	Discicristata: Mit scheibenartigen Einfaltungen der inneren Mitochondrienmembran. Heterolobosea mit amöbenartigem Habitus und zeitweiligem Auftreten von Geißeln, eruptive Pseudopodienbildung, wichtiger Humanparasit: Naegleria fowleri (Primäre Amöben-Meningoencephalitis). Euglenozoa mit peripheren Mikrotubuli unter Plasmamembran, zwei heterokonten Geißeln. Euglenida mit verdickter Zug- oder Schleppgeißel, bei photoautotrophen Formen an der Basis angeblich Licht perzipierender Paraflagellarkörper, Reservestoff im Cytoplasma in Form von Paramylon. Kinetoplasta heterotroph, freilebend, kommensal oder parasitisch. Ausschließlich endoparasitische Trypanosomatidae mit nur noch einer Geißel, wichtige Humanparasiten: Leishmania braziliensis (Schleimhautleishmaniose), Trypanosoma brucei (Schlafkrankheit), T. cruzi (Chagas-Krankheit).

    


    Kinetoplast: Besonders großer DNA-haltiger Abschnitt im Mitochondrium der Kinetoplasta.
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  Abb. 11.24 Vereinfachtes Schema der Antigen-Variation in Trypanosoma durch Duplikation und Transposition von variablen-Oberflächen-Glycoprotein(VOG)-Kopien. a Situation vor dem Kopienwechsel. Tandemanordnung transkriptionsinaktiver Kopien von VOG-Genen (Basic Copy-VOG: BC-VOG) in inneren Chromosomenpositionen. Die kurzen vertikalen Linien symbolisieren 70 Basenpaare lange Wiederholungen, die die VOG-Gene flankieren. Eine Expressionsort-Kopie (EOC-VOG1) befindet sich in einem transkriptionsaktiven Ort nahe der Telomerregion. Die EOC-VOG1-Kopie wird zusammen mit Expressionsortassoziierten Genen (EOAG) unter der Kontrolle eines Promotors (P) transkribiert. Eine transkriptionsinaktive Kopie (BC-VOG 3) wird dupliziert und am Expressionsort gegen die bisher aktive Variante ausgetauscht. b Es entwickeln sich dadurch ständig neue Klone, die jeweils spezifische Varianten der Oberflächenantigene aufweisen. Während der vorherrschende Klon von Antikörpern eliminiert wird, bildet sich eine neue Variante heraus, die zu hohen Dichten heranwächst, bis neue Antikörper gegen das neue Oberflächenantigen gebildet werden. (a: nach Steinbrück in Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de; b: nach Lucius und Loos-Frank, 1997.)


  11.5.2 Chromalveolata


  Die Chromalveolata beinhalten die Untergruppen Alveolata und Chromista. Als Synapomorphie dieser beiden Taxa wird der Besitz von Plastiden mit Ursprung bei den Rhodophyta (= Rotalgen) gewertet, die sowohl in den Photosynthese betreibenden Gruppen als auch in deren nicht photosynthetisch aktiven Abkömmlingen vorhanden sind (Kap. 11.4). Während die Alveolaten eine aufgrund morphologischer und molekularer Daten als gesichert zu betrachtende monophyletische Gruppe darstellen, werden zu den Chromista verschiedene Linien gestellt, die bis auf die Plastiden als Abkömmlinge der Rhodophyta (Beispiel für sekundäre Endosymbiose) über keine klaren Synapomorphien verfügen. Phylogenetische Analysen verschiedener Gene (z. B. proteincodierende Gene wie das Gen für Actin, α-Tubulin oder das „heat-shock protein 90“ (HSP90) stellen die Heterokonta in enge Beziehung zu den Alveolata.


  Alveolata


  Sequenzanalysen ribosomaler und proteincodierender Gene zeigen, dass die drei großen Gruppen Ciliophora, Dinoflagellata und Apikomplexa der Alveolata gemeinsam mit einigen kleineren Gruppen (u. a. Perkinsozoa, Colpodellidae) eine monophyletische Abstammungslinie bilden (Abb. 11.25). Daher ist auch davon auszugehen, dass es sich bei den pelliculären Vakuolensystemen, die in diesen Gruppen auftreten, d. h. den Alveolen der Ciliophora, den Amphiesmata der Dinoflagellaten sowie den inneren Membrankomplexen der Apikomplexa, um homologe Strukturen handelt. Auch die parasomalen Säckchen der Ciliophora, die sogenannten „collared pits“ der Dinoflagellaten und die Mikroporen der Apikomplexa, Perkinsozoa und Colpodellidae könnten einander homolog sein.
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  Abb. 11.25 Hypothetische Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Alveolata.


  Die hypothetische Stammart war heterokont begeißelt und die Geißeln zumindest teilweise beflimmert. Diese Merkmale sind rezent nur noch bei den Dinoflagellaten, den Perkinsozoa und den Colpodellidae erhalten.


  Tab. 11.3 Systematische Gruppen der Chromalveolata (mit Beispielen).


  
    
      	

      	

      	Ausgewählte Vertreter
    


    
      	Alveolata

      	Ciliophora

      	Paramecium caudatum, Stentor coeruleus, Stylonychia mytilus
    


    
      	Dinoflagellata

      	Noctiluca scintillans, Gymnodinium breve, Alexandrium tamarense, Ceratium furca
    


    
      	Perkinsozoa

      	Perkinsus marinus
    


    
      	Apikomplexa

      	Toxoplasma gondii, Eimeria maxima, Plasmodium falciparum, Babesia bigemina
    


    
      	Colpodellidae

      	Colpodella vorax
    


    
      	Chromista

      	Cryptomonada

      	Proteomonas sulcata, Cryptomonas ovata, Teleaulax acuta
    


    
      	Haptomonada

      	Prymnesium parvum, Chrysochromulina polylepis, Phaeocystis globosa
    


    
      	Heterokonta1

      	Opalina ranarum, Labyrinthula zosterae, Ochromonas danica, Laminaria digitata
    

  


  1 auch vielzellige Arten


  Ciliophora (Wimpertiere, Ciliaten)


  Die heterotrophen Ciliophora bilden mit derzeit über 8000 beschriebenen Arten eine der umfangreichsten und morphologisch vielfältigsten monophyletischen Gruppen innerhalb der Protisten. Trotz ihrer morphologischen Heterogenität (Abb. 11.26) stimmen alle Arten in den folgenden Merkmalen (Autapomorphien) überein:
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  Abb. 11.26 Morphologische Heterogenität innerhalb der Ciliophora. (Nach Mehlhorn und Ruthmann, 1992.)


  
    	Besitz meist zahlreicher, in Reihen angeordneter, kurzer Cilien, bestehend aus Basalkörper(n) (= Kinetosomen) und assoziierten Wurzelstrukturen (1 filamentöse kinetodesmale Fibrille, 2 Mikrotubulibänder).


    	komplexe Struktur des Cortex (= Rindenschicht, Corticalplasma), bestehend aus der Pellicula (Abb. 11.27) und den Wurzelstrukturen der Cilien (Infraciliatur); verantwortlich für die relativ hohe Formkonstanz und Stabilität der Zellen.

  


  [image: Image Missing]


  Abb. 11.27 Corticalplasma der Ciliophora. In den parasomalen Säckchen findet über rezeptorvermittelte Endocytose eine selektive Aufnahme von Molekülen statt ([image: Image Missing]Zellbiologie, Biochemie).


  
    	Kerndimorphismus (= Kerndualismus), d. h. das Vorhandensein von ein bis mehrerer somatischer Makronuclei (hochamplifizierte DNA, ampliploid; Steuerung des Zellmetabolismus) und ein bis mehrerer generativer Mikronuclei (diploid; Speicherung und Neukombination der genetischen Information).


    	Konjugation als sexueller Vorgang (Form der Gamontogamie), bei der die Konjugationspartner genetisches Material austauschen (Abb. 11.28).
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  Abb. 11.28 Konjugation bei Ciliophora. Nach der Zusammenlagerung der beiden Ciliaten und Ausbildung einer Cytoplasmabrücke werden die beiden Wanderkerne ausgetauscht. Anschließend verschmelzen die stationären Kerne mit dem Wanderkern der anderen Zelle unter Ausbildung eines Synkaryons. Auf diese Weise erfolgt die Durchmischung des Erbguts.


  Ciliaten spielen in mikrobiellen Nahrungsnetzen eine bedeutende Rolle und kommen in nahezu allen Biotopen vor. Neben aquatischen Lebensräumen (z. B. marin, limnisch, im Polareis, im Wasserreservoir von Bromelien und Kannenpflanzen, in Kläranlagen) besiedeln sie auch diverse terrestrische Habitate, leben ekto- bzw. endoparasitisch oder kommen als Endosymbionten im Pansen von Wiederkäuern vor (Siehe hier).


  Die Ciliatur dient der Fortbewegung und dem Nahrungserwerb, wobei zwischen der somatischen und der oralen Ciliatur unterschieden werden muss. In einigen Gruppen der Ciliophora ist die somatische Ciliatur stark reduziert. Die auf der Ventralseite der Zelle in Bündeln stehenden Cilien (= Cirren) erlauben bei Arten der Gattungen Euplotes, Stylonychia oder Oxytricha ein regelrechtes Laufen auf dem Untergrund. Die orale Ciliatur beschränkt sich auf die Region des Mundfeldes (= Zellmund, Cytostom). Sie dient dem Herbeistrudeln von Nahrungspartikeln und der Nahrungsaufnahme. Die Cilien im Bereich des Zellmundes sind in Form von sogenannten Membranellen angeordnet. Eingestrudelte Nahrungspartikel werden in Nahrungsvakuolen verpackt (Phagocytose) und verdaut. Unverdauliche partikuläre Bestandteile werden über den Zellafter (= Cytopyge, Cytoproct) an die Umgebung abgegeben (Exocytose). Die Abgabe wässriger Bestandteile und die Osmoregulation erfolgen über sich rhythmisch entleerende kontraktile Vakuolen, wobei deren Pulsationsfrequenz abhängig von dem osmotischen Wert des Außenmediums ist. Je nach Art können eine, zwei oder eine größere Anzahl dieser Vakuolen vorhanden sein. In jede der kontraktilen Vakuolen münden mehrere radiär angeordnete Ampullen, die jeweils das Ende eines Sammelkanals (Radiärkanal) darstellen. Dieser wiederum steht mit einem feinen Geflecht aus Tubuli (Spongiom) in Verbindung (Abb. 11.29).
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  Abb. 11.29 Bei Paramecium münden in die kontraktilen Vakuolen mehrere radiär angeordnete Ampullen. Diese stellen die Enden der Sammelkanäle dar, die wiederum mit einem feinen Geflecht von Tubuli des Spongioms umgeben sind. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek 2003.)


  Ciliaten vermehren sich vegetativ durch Zweiteilung. Neben dieser Form der ungeschlechtlichen Fortpflanzung weisen sie aber auch eine besondere Form der sexuellen, d. h. geschlechtlichen Fortpflanzung auf, die nicht mit einer Vermehrung gekoppelt ist. Dieser Vorgang wird als Konjugation bezeichnet. Eine Konjugation folgt auf eine gewisse Anzahl von Zellteilungen, wofür zwei Zellen einer Art, die unterschiedlichen Paarungstypen angehören, aufeinandertreffen müssen. Dies wird durch Lockstoffe (Gamone) gesteuert, die von den beteiligten Zellen in das umgebene Medium abgegeben werden oder plasmamembranständig sind. Nach der erfolgreichen Erkennung der Partnerzelle kommt es zur Zusammenlagerung und punktuellen Verschmelzung beider Zellen. Über die so entstandene Plasmabrücke tauschen die beiden Zellen genetisches Material aus (Abb. 11.28).


  Systematisch werden die Ciliaten in zwei große Gruppen gegliedert. Die Postciliodesmatophora sind durch die besondere Ultrastruktur des somatischen Cortex gekennzeichnet. Dieser umfasst Dikinetiden (Reihen von zwei Basalkörpern) mit seitlich überlappenden, postciliären Mikrotubulibändern. Die Intramacronucleata umfassen alle anderen Teilgruppen der Ciliaten. Die Teilung des Makronucleus erfolgt mit intranucleären Mikrotubuli.


  Dinoflagellata (Panzergeißler)


  Die Vertreter der Dinoflagellaten sind morphologisch sehr divers. So gibt es beispielsweise rundliche, zylindrische oder auch sternförmige Arten (Abb. 11.30). Meist ist ein Zellpanzer ausgebildet. Dieser besteht aus Celluloseplatten (= Theka-Platten), die sich in dem abgeflachten Vakuolensystem (Amphiesmata) unter der Zellmembran befinden. Die Plattengrenzen (Suturen) sind lichtmikroskopisch sichtbar und stellen wesentliche Artbestimmungsmerkmale dar. Darüber hinaus gibt es auch ungepanzerte Formen.
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  Abb. 11.30 Dinoflagellaten. a Organisationsschema, b morphologische Vielfalt der Dinoflagellaten. (a: nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de; b: nach Mehlhorn und Ruthmann, 1992)


  Dinoflagellaten besitzen meist 2 heterokonte Geißeln (Quer- und Längsgeißel), die in den beiden senkrecht aufeinander stehenden Furchen des „Panzers“ (Äquatorial- und Longitudinalfurche) verlaufen (Abb. 11.30). Die charakteristische Anordnung der Geißeln führt zu einer schraubigen, taumelnden Schwimmbewegung der Zellen. Eine weitere Apomorphie stellt der fast immer haploide Zellkern (Dinokaryon) dar, welcher eine Reihe von Besonderheiten aufweist, die heute als stark abgeleitet diskutiert werden:


  
    	die Chromosomen sind in allen Phasen des Zellzyklus (inklusive Interphase) kondensiert und lichtmikroskopisch sichtbar und


    	meist fehlen die für Eukaryoten typischen Histone. Etwa die Hälfte der rezenten

  


  Dinoflagellaten lebt phototroph. Es gibt jedoch auch viele Arten, die auxotroph sind. In zunehmendem Maß wird zudem auch Mixotrophie nachgewiesen. Die Chloroplasten sind i. d. R. von drei Hüllmembranen umgeben (Hinweis auf sekundäre Endosymbiose, Siehe hier) und enthalten neben den Chlorophyllen a und c auch Carotinoide und Xanthophylle, die nur innerhalb dieser systematischen Gruppe vorkommen (z. B. Peridinin, Dinoxanthin). Dinoflagellaten vermehren sich ungeschlechtlich durch Zweiteilung, eine sexuelle Fortpflanzung wurde erst bei wenigen Arten nachgewiesen.


  Dinoflagellaten haben eine enorme ökologische Bedeutung. So stellen sie sowohl im Süßwasser, vor allem aber im Meer die wichtigsten Primärproduzenten dar und bilden oftmals den größten Anteil des Phytoplanktons. Dadurch nehmen die Dinoflagellaten eine zentrale Rolle in den aquatischen Nahrungsnetzen ein. Neben photosynthetisch aktiven Arten gibt es auch zahlreiche heterotrophe Formen, die entweder räuberisch (z. B. Noctiluca scintillans) oder als Ektooder Endoparasiten im Coelom oder Gewebe (extra- oder intrazellulär) anderer Organismen leben. Viele der phototrophen Arten kommen auch als Endosymbionten (Zooxanthellen) in Vertretern verschiedener systematischer Gruppen (z. B. in Foraminiferen, Steinkorallen oder Muscheln) vor. In den Steinkorallen leisten sie einen wesentlichen Beitrag zur Produktion und Abscheidung von Calciumcarbonat und somit zur Riffbildung. Durch den Verbrauch von CO2 bei der Photosynthese wird die Ausfällung von Calciumcarbonat begünstigt.


  Vor allem in den Sommermonaten kann es zu einem Massenauftreten einzelner Arten kommen. So basieren die Phänomene der „Roten Tiden“ und des Meeresleuchtens auf solchen Massenvermehrungen. Das Meeresleuchten ist eine Form der Biolumineszenz, zu der neben vielzelligen Organismen auch einige Dinoflagellatenarten (z. B. Noctiluca, Pyrocystis) befähigt sind. Die dem intensiven Leuchten zugrunde liegende chemische Reaktion ist die katalytische Oxidation von Luciferin durch das Enzym Luciferase. Ausgelöst wird dieser Vorgang durch mechanische Reizung. Jedoch sind nicht alle Massenvorkommen von Dinoflagellaten harmlos. Bei den sogenannten „Giftalgenblüten“ produzieren manche Arten Alkaloide (Neurotoxine, wie die Saxitoxine oder die Brevetoxine), die sich, durch Filtration aufgenommen, in Muscheln, Krebstieren oder Fischen anreichern und für diese Organismen oder deren Fraßfeinde/Konsumenten tödlich sein können. Auch für den Menschen können verschiedene dieser Toxine lebensgefährlich bzw. tödlich sein (Tab. 11.4).


  Tab. 11.4 Krankheitsbilder des Menschen, die durch Dinoflagellaten-Toxine hervorgerufen werden.
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  Aktuellen morphologischen und molekularbiologischen Erkenntnissen folgend werden die Dinoflagellaten gemeinsam mit den Perkinsozoa und der Gattung Oxyrrhis in das übergeordnete Taxon Dinozoa gestellt.


  Apikomplexa


  Alle Vertreter der Apikomplexa sind bis auf eine bekannte Ausnahme (Chromera velia, eine freilebende Art mit einem voll funktionierenden Plastiden, der von einer Rotalge abstammt) obligatorische Endoparasiten und durchlaufen meist ein Sporenstadium. Aus diesem Grund wurden sie früher mit den Microsporidia (Siehe hier) zu den Sporentierchen („Sporozoa“) zusammengefasst.


  Die meisten Arten sind pathogen und haben daher größte medizinische Bedeutung. Typisch für Vertreter der Apikomplexa ist ein zwei- oder dreiphasiger Generationswechsel (Sporogonie, Schizogonie, Gamogonie; Abb. 11.31), der oftmals mit einem Wirtswechsel gekoppelt auftritt. Die Sporogonie (Form der ungeschlechtlichen Fortpflanzung) führt zur Bildung von spindelförmigen Sporozoiten, die zu mehreren geschützt in einer Sporocyste oder Oocyste auf den neuen Wirt übertragen werden (Infektion). Dort „schlüpfen“ sie aus den Kapseln und dringen mithilfe ihres Apikalkomplexes in die Wirtszellen ein. Der charakteristische und namensgebende Apikalkomplex besteht aus dem Conoid, dem Polringkomplex (beide gebildet durch Mikrotubuli) sowie zwei flaschenförmigen Sekretionsorganellen, den Rhoptrien, deren Ausführgänge durch den Polringkomplex und das Conoid zum Vorderende der Zelle führen (Abb. 11.32). Der Apikalkomplex ist sowohl bei den Sporozoiten als auch bei den Merozoiten ausgebildet.
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  Abb. 11.31 Der zwei- oder dreiphasige Generationswechsel der Apikomplexa. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http//www.schweizerbart.de.)
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  Abb. 11.32 Organisationsschema eines Sporozoiten (Apikomplexa). Am Vorderende deutlich erkennbar der namensgebende Apikalkomplex, bestehend aus dem Conoid, dem Polringkomplex und den beiden flaschenförmigen Rhoptrien. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Im einfachsten Fall entwickeln sich die Sporozoiten in den Wirtszellen zu Gamonten, aus denen nach mehrfachen Teilungen Gameten (Mikro- und Makrogameten) hervorgehen. Nach der Verschmelzung der Gameten zu Zygoten (Gamogonie, sexuelle Phase) differenzieren sich aus den Zygoten neue Sporozoiten (Sporogonie, asexuelle Phase). Einen dreiphasigen Generationswechsel, d. h. mit zusätzlichen ungeschlechtlichen Vermehrungsphasen (= asexuelle Vielteilungen, Schizogonie), in deren Verlauf die Merozoiten gebildet werden, besitzen oft nur höher evolvierte Vertreter der Apikomplexa. Bekannte Beispiele hierfür sind die Krankheitserreger Toxoplasma gondii oder Plasmodium vivax (Abb. 11.33).
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  Abb. 11.33. Plasmodium vivax, Blutausstrich mit Trophozoiten (Foto von Ute Mackenstedt, Hohenheim).


  Die Organisation der corticalen Strukturen ist bei allen Vertretern der Apikomplexa einheitlich. Neben dem Mikrotubulisystem des Polringkomplexes gehören drei Membranen zum Cortex. Die beiden inneren Membranen bilden einen Membrankomplex aus flachen Vesikeln bzw. Alveolen. Dieses alveoläre System wird mit den Amphiesmata der Dinoflagellaten und den Alveolen der Ciliophora homologisiert. Der innere Membrankomplex umgibt das Cytoplasma nahezu vollständig. Die wenigen auftretenden Lücken haben endo- bzw. exocytotische Funktionen.


  Tab. 11.5 Vertreter der Apikomplexa als Krankheitserreger.


  
    
      	Erreger

      	Krankheiten
    


    
      	Eimeria stiedae

      	Kaninchen-Coccidiose
    


    
      	Eimeria tenella

      	Geflügel-Coccidiose
    


    
      	Cryptosporidium parvum

      	Durchfallerkrankungen
    


    
      	Toxoplasma gondii

      	Toxoplasmose
    


    
      	Plasmodium vivax, Plasmodium ovale

      	Malaria tertiana
    


    
      	Plasmodium malariae

      	Malaria quartana
    


    
      	Plasmodium falciparum

      	Malaria tropicana
    


    
      	Babesia bigemina

      	Texas-Fieber bei Rindern
    

  


  Systematisch werden die Apikomplexa im Allgemeinen in die Gregarinea (z. B. Gregarina), die Coccidea (z. B. Eimeria, Toxoplasma) und die Haematozoa (z. B. Plasmodium) untergliedert. Aktuelle phylogenetische Arbeiten stellen die Gruppe der Colpodellidae in enge Verwandtschaft zu den Apikomplexa.


  Chromista


  Die verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den verschiedenen taxonomischen Gruppen innerhalb der eher umstrittenen Chromista (Cryptomonada, Haptomonada und Heterokonta) konnten bislang nicht aufgeklärt werden. Sequenzanalysen einiger Gene wie des „heat-shock protein 90“ (HSP90) deuten jedoch auf eine mögliche Schwestergruppenbeziehung der Cryptomonaden und der Haptomonaden hin.


  Bei den meisten rezenten und photosynthetisch aktiven Formen existieren Plastiden, die aus der sekundären Endosymbiose mit einzelligen Rotalgen (Rhodophyta) hervorgegangen sind (11.3, 11.4). Durch die Photosynthesepigmente in den Plastiden sind die verschiedenen Taxa oft charakteristisch gefärbt. Die ursprünglichen, heterokonten Flagellen der Chromista sind z. T. mit komplexen Mastigonemen versehen.


  Cryptomonada


  Aufgrund ihrer autotrophen oder heterotrophen Lebensweise wurden die Vertreter der Cryptomonada je nach Betrachtungsweise zu den pflanzlichen oder tierischen Einzellern gestellt. Die Cryptomonaden kommen sowohl im Süßwasser als auch im Meer vor.


  Die Zellen besitzen zwei mit Mastigonemen versehene, heterokonte Geißeln, die am Vestibulum (= subapikal gelegene, tiefe, schlauchförmige Einsenkung bzw. Einbuchtung) inserieren. Im Bereich des Vestibulums befinden sich Ejektisomen (= besondere Form der Extrusomen), die bei chemischer oder mechanischer Reizung der Zelle ausgeschleudert werden können. Der Zellkörper ist von einer steifen, proteinhaltigen Hülle (= Periplast) umgeben, die aus einem inneren (unterhalb der Zellmembran gelegen) und einem äußeren Anteil (der Zellmembran aufgelagert) besteht. Die Plastiden (meist 1–2 pro Zelle) enthalten die Chlorophylle a und c, als akzessorische Pigmente treten Xanthophylle und blaue oder rote Phycobiliproteine auf. Die große Farbvielfalt (olivgrün, bräunlich, rötlich bis bläulich) resultiert aus den verschiedenen Kombinationen bzw. Konzentrationen der in den Zellen enthaltenen Pigmente. Farblose Vertreter haben im Verlauf der Evolution ihre Photosynthesepigmente verloren, besitzen Leukoplasten als Plastiden und sind zu einer heterotrophen Lebensweise übergegangen.


  Die Plastiden (mit zwei Hüllmembranen) liegen nicht frei im Cytoplasma vor, sondern sind zusammen mit anderen Organellen und dem Nucleomorph von weiteren zwei Membranen umgeben (Abb. 11.34). Dieses sogenannte periplastidäre Kompartiment entspricht der phagocytotisch aufgenommenen, photoautotrophen eukaryotischen Zelle, die anstatt komplett „verdaut“ zu werden, lediglich reduziert wurde. Die dritte umgebende Membran entspricht daher der Zellmembran des Endosymbionten, die vierte der „Vakuolenmembran“ (ER-Abkömmling) der Wirtszelle. Das Nucleomorph ist als reduzierter Zellkern der aufgenommenen Zelle zu verstehen. Phylogenetische Analysen sowie Analysen zur Organisation der Gene im Nucleomorph weisen auf eine enge Verwandtschaft zu den Rotalgen hin. Diese Beziehung wird zusätzlich durch das Auftreten von Stärkekörnern (als Speicherform) im periplastidären Kompartiment gestützt, da einerseits Rotalgen Stärke als Speicherform besitzen (Siehe hier) und andererseits die Wirtszelle die Energie in Form von Lipidtröpfchen speichert. Der Zellkern der Cryptomonaden befindet sich außerhalb des periplastidären Kompartiments im Cytoplasma. Die meisten Cryptomonaden verfügen demzufolge über mehrere Genome unterschiedlicher evolutionärer Abstammung: eukaryotische Genome = Zellkern und Nucleomorph; prokaryotische Genome = mitochondrial und plastidär.
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  Abb. 11.34 Organisationsschema eines Vertreters der Cryptomonada (nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de).


  Prymnesiomonada (Haptomonada)


  Zu diesem Taxon zählen etwa 500 vorwiegend marine, planktische Vertreter. Darüber hinaus sind zahlreiche fossile Arten bekannt. Die Vertreter der Haptomonada sind photoautotrophe Einzeller, die sich durch den Besitz von zwei Flagellen auszeichnen. In dieser Evolutionslinie kam es zu weiteren Reduktionen des Endobionten als bei den Cryptomonaden. Ein Nucleomorph ist nicht mehr vorhanden. Als Pigmente kommen hauptsächlich die Chlorophylle a und c, β-Carotin sowie die Xanthophylle Diadinoxanthin und Diaxanthin vor. Die beiden Geißeln tragen meist keine Flimmerhaare, sondern sind – wie der gesamte Zellkörper – mit Polysaccharid-Schuppen (meist Cellulose) oder calcifizierten Schuppen (= Coccolithen) bedeckt. Die Anordnung der Coccolithen ist artspezifisch, funktionell wird u. a. Fraßschutz, Auftriebsregulation oder Lichtzufuhr diskutiert. Zusätzlich zu den meist gleich langen Flagellen besitzen die Zellen der Haptomonada eine weitere fadenförmige Struktur, das sogenannte Haptonema (Abb. 11.35). Dieser zwischen den beiden Geißeln befindliche Fortsatz unterscheidet sich im ultrastrukturellen Aufbau (6–8 einzelne Mikrotubuli und einer ER-Zisterne) deutlich von einem eukaryotischen Flagellum mit Doppelmikrotubuli in 9+2-Anordnung. Zur Funktion des Haptonema ist bislang wenig bekannt, bei einigen Arten dient es der Anheftung an das Substrat, bei anderen dem Nahrungserwerb. Im Gegensatz zu den Heterokonta (Siehe hier) findet sich bei den Haptomonada an der Basis der Flagellen keine Schwellung.
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  Abb. 11.35 Haptomonade, Organisationsschema (nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de).


  Die Haptomonaden sind als sehr produktive Kalkbildner (CaCO3) im Meer auch erdgeschichtlich von großer Bedeutung. Nach dem Absterben der Zellen sedimentierten die Coccolithen und aus den Sedimenten bildeten sich u. a. Kalkgesteine. Die Kreidefelsen der Insel Rügen oder die südenglische Kreideküste sind eindrucksvolle Beispiele für diese Form der Gesteinsbildung. Darüber hinaus spielen die Haptomonaden durch ihre CO2-Fixierung (als Treibhausgas) und die Bildung von CaCO3 auch eine außerordentliche Rolle für die Ökologie und das Klima.


  Einige Arten können durch Massenauftreten toxische Algenblüten auslösen. So wird beispielsweise die „Killeralge“ Chrysochromulina polylepis, häufig für Fisch-, Muschel- aber auch Robbensterben verantwortlich gemacht.


  Heterokonta


  Die monophyletischen Heterokonta stellen mit mehr als 10 000 bekannten Arten die größte und die vielfältigste Gruppe innerhalb der Chromista dar. Neben wenigen heterotroph lebenden Taxa bilden die phototrophen Vertreter den verhältnismäßig größten Anteil. Der Name Heterokonta geht auf die zwei verschiedengestaltigen (heterokonten) Geißeln der Zellen zurück. Neben ausschließlich einzelligen Lebensformen gehören auch mehrzellige Taxa zu den Heterokonta, wie beispielsweise die Phaeophyceen (Braunalgen) oder die Labyrinthulea. Bei diesen Gruppen treten dann einzellige, heterokont begeißelte Lebens- bzw. Entwicklungsstadien (z. B. Gameten, Zoosporen) auf. Die nach den internationalen Nomenklaturregeln nicht gültige Bezeichnung Stramenopilata geht auf die haarähnlichen Strukturen (dreiteilige Mastigonemen; lat. pilus: Haar) an den Flagellen (lat. stramen: Strohhalm) zurück. Die Mastigonemen sind extrazelluläre Strukturen aus Glykoprotein, die aus einer Basis, einem hohlen Schaft und einem oder mehreren Terminalfäden bestehen. Der gleichartige Aufbau der Mastigonemen sowie deren morphogenetische Entstehung als Abkömmlinge des Golgi-Apparates werden als Autapomorphien dieser systematischen Gruppe verstanden. Die dreiteiligen Mastigonemen befinden sich an der nach vorn gerichteten, längeren Flimmergeißel, während die nach hinten gerichtete, kürzere Geißel glatt ist, d. h. keine Mastigonemen trägt. Die kürzere der beiden Geißeln ist durch eine Schwellung an der Geißelbasis gekennzeichnet (vgl. Haptomonada).


  Soweit Chloroplasten in den verschiedenen Gruppen vorhanden sind, enthalten diese neben den Chlorophyllen a und c unter anderem auch Fucoxanthin, ein Xanthophyll, als akzessorisches Pigment. Durch diesen Pigmentgehalt lässt sich die typische goldbraune bzw. braun-grüne Färbung einzelner Taxa (z. B. der „Goldalgen“) erklären. Die Chloroplasten entstammen dem sekundären Endosymbioseereignis mit einer einzelligen Rotalge (Rhodophyta) und sind von insgesamt vier Hüllmembranen umgeben.


  Die meisten basalen Vertreter der Heterokonta sind durch eine heterotrophe Lebensweise gekennzeichnet. Daher wurde oftmals angenommen, dass es sich bei dem hypothetischen Vorfahren der Heterokonta um einen heterotroph lebenden, begeißelten, einzelligen Organismus gehandelt haben muss. Demnach wäre die Abspaltung dieser basalen Gruppen noch vor dem Ereignis der Aufnahme der einzelligen Rotalge (sekundäre Endosymbiose) und deren Reduktion zum Plastiden erfolgt. Jedoch weisen auch die anderen Taxa der Chromista (Haptomonada und Cryptomonada) Chloroplasten mit einer vergleichbaren Pigmentausstattung auf, die ebenfalls dem sekundären Endosymbioseereignis mit einer einzelligen Rotalge entstammen. Dieses Merkmal spricht für den gemeinsamen Ursprung dieser Taxa, würde jedoch auch nahe legen, dass die Stammart der Heterokonta Plastiden enthielt und dass nachfolgend alle plastidenlosen, heterotroph lebenden Taxa diese sekundär wieder reduzierten (11.3, 11.4).


  Zu den Heterokonta werden unter anderen die folgenden systematischen Gruppen gezählt:


  
    	Opalinea (Abb. 11.36): Zellen z. T. mit zahlreichen wimperartigen Flagellen besetzt (Autapomorphien der Ciliophora fehlen jedoch), Endobionten im Verdauungstrakt von Wirbeltieren, heterotroph lebend, Übertragung und Verbreitung durch Cysten; Proteromonas lacertae-viridis, Opalina ranarum.
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  Abb. 11.36 Opalina ranarum mit zahlreichen Zellkernen (nach Grell, 1973).


  
    	Labyrinthulea (Abb. 11.37): In der vegetativen Phase werden hochdifferenzierte Plasmodien aus plasmatischen, verzweigten und formveränderlichen Schläuchen ausgebildet, die von einer Zellmembran gebildet werden. Darin gleiten besonders abgegrenzte, von einer Doppelmembran umgebene Einheiten mit besonderen Öffnungen zum Schlauchplasma (Bothrosomen). Biflagellate Zoosporen (Schwärmer) weisen einen Augenfleck auf, heterotrophe Lebensweise; Labyrinthula macrocystis.
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  Abb. 11.37 Labyrinthula sp., Entwicklungszyklus. Die Plasmodien haben spindelförmige, von einer Doppelmembran umgebene Einheiten mit besonderen Öffnungen zum Schlauchplasma. In der sporogenen Masse von Zellen erfolgt die Meiose. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2002, http://www.schweizerbart.de.)


  
    	Peronosporomycota (Oomycota, Eipilze): bestehen wie die Fungi (Siehe hier) aus einem Geflecht von Zellfäden (Myzel), Zellwände enthalten neben Glucanen und Cellulose manchmal auch Chitin, Zoosporen (Schwärmer) sind heterokont begeißelt, viele Arten leben saprophytisch oder parasitisch, z. T. gefährliche Krankheitserreger wie die Kraut- und Knollenfäule der Kartoffel (Phytophthora infestans) oder die Krebspest (Aphanomyces astaci).


    	Chrysomonadea (Chrysophyceae, Goldalgen): Zellen überwiegend begeißelt, können mit Schuppen aus organischen Substanzen oder Silikaten bedeckt sein, manchmal auch Ausbildung einer Art Gehäuse (Lorica), vorwiegend photoautotrophe Lebensweise, u. a. wichtige Primärproduzenten im Nanoplankton, Reservestoff ist das Polysaccharid Chrysolaminarin, im Süßwasser vorkommend; Dinobryon sertularia, Ochromonas danica).


    	- Phaeophyceae (Braunalgen): marin, große Formenvielfalt (fädig-verzweigt bis hin zu mehreren Metern großen komplexen Thalli), z. T. Gewebe- und Organdifferenzierung, Ausbildung von blatt-, stengel- und wurzelähnlichen Strukturen (Phylloide, Cauloide, Rhizoide – in Analogie zu den entsprechenden Organen der „höheren“ Pflanzen), Zellwände aus Alginaten und Cellulose, durch Fucoxanthin braun gefärbt, heterophasischer Generationswechsel; Ectocarpus siliculosus, Fucus vesiculosus, Laminaria digitata).


    	Bacillariophyta (Diatomeen, Kieselalgen): Zellen abgesehen von männlichen Gameten unbegeißelt, umgeben von einer charakteristischen Zellwand aus Silikaten, die aus zwei Schalen (Theken: Epitheka und Hypotheka) besteht (Abb. 11.38), traditionelle Untergliederung der Diatomeen in „Centrales“ und „Pennales“ basiert u. a. auf der Symmetrie der Theken (radial versus bilateral), besondere Form der Fortbewegung (Kriechbewegung) der „Pennales“ mithilfe einer sogenannten Raphe, durch Fucoxanthin in den Chloroplasten meist goldbraune Färbung; wichtige Primärproduzenten und machen einen Großteil des Phytoplanktons aus; Stephanopyxis turris, Asterionella formosa.
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  Abb. 11.38 Diatomeen. a Epitheka und Hypotheka sind wie bei einer Camembertschachtel ineinander geschoben. Bei der Teilung erhält jede Tochterzelle eine der Schalen und ergänzt die kleinere Schale. Dies führt bei den Abkömmlingen, die immer die kleinere Schale bekommen zu fortschreitender Volumenverkleinerung. Erreicht das Volumen etwa ein Drittel des Ausgangsvolumens, setzt geschlechtliche Fortpflanzung ein: Der diploide Kern teilt sich meiotisch; je nach Geschlecht entsteht entweder unter Degeneration von drei Kernen eine Eizelle oder es entstehen vier Spermatozoiden; nach der Befruchtung wächst die Zygote zu mehrfachem Umfang heran (Auxospore) und verkieselt. b Kieselalgenschale von Pleurosigma angulatum (Phasenkontrastaufnahme von Maria Mulisch, zentrale Mikroskopie, Kiel).


  
    


    Chromalveolata:


    
      	Alveolata: Ciliophora (Wimpertierchen), Dinoflagellata (Panzergeißler), Apikomplexa und einige kleinere Gruppen (z. B. Perkinsozoa, Colpodellidae)


      	Chromista: Cryptomonada, Haptomonada und Heterokonta.

    


    Konjugation: Besondere Form der sexuellen Fortpflanzung bei Ciliaten (Form der Gamontogamie), die nicht mit einer Vermehrung verbunden ist.


    kontraktile Vakuole (= pulsierende Vakuole): Zellorganell, das der Osmoregulation vieler Protisten dient; kann in Ein- oder Vielzahl auftreten. Die Pulsationsfrequenz der kontraktilen Vakuole ist abhängig vom osmotischen Wert des Außenmediums. Die Füllung der kontraktilen Vakuole wird als Diastole bezeichnet, die nachfolgende Entleerung, verbunden mit der Wasserabgabe nach außen, als Systole.


    Dinokaryon: Bezeichnet den Zellkern der Dinoflagellaten, der einige Besonderheiten aufweist, die heute als abgeleitete Merkmale gelten. So sind die Chromosomen auch während der Interphase des Zellzyklus kondensiert und damit anfärbbar und lichtmikroskopisch sichtbar. Zudem fehlen die für Eukaryoten typischen Histone.


    Apikalkomplex: Im Bereich der vorderen Zellspitze (Apex) sowohl bei den Sporozoiten als auch bei den Merozoiten der Apikomplexa ausgebildeter Komplex bestehend aus dem Conoid, dem Polringkomplex sowie zwei flaschenförmigen Sekretionsorganellen (Rhoptrien); dient dem Eindringen in die Wirtszellen.


    Nucleomorph: In Größe und Funktion reduzierter Zellkern, der zusammen mit den Plastiden und anderen Organellen von zwei Membranen umgeben ist und den Rest einer reduzierten Rotalge darstellt, die als Endosymbiont von der Wirtszelle nicht verdaut wurde (intertaxonische Kombination).

    

  


  11.5.3 Archaeplastida


  Charakteristisches Merkmal der Vertreter dieser Gruppe sind die Plastiden, die auf eine primäre Endosymbiose mit einem Cyanobakterium (Siehe hier) zurückgehen. Die heterotrophen Vorfahren konnten so zur phototrophen Lebensweise übergehen. Im Lauf der Evolution gingen die Plastiden z. T. mehrfach unabhängig voneinander wieder verloren (= sekundär reduziert), weshalb man auch heute noch heterotrophe Vertreter innerhalb dieser systematischen Gruppe findet.


  Die monophyletischen Archaeplastida umfassen die Glaucocystophyta, die Rhodophyta (Rotalgen) und die Plantae (die Linie der Grünalgen einschließlich der Landpflanzen). Sequenzanalysen sowohl mitochondrialer als auch nucleärer Gene ergeben eine enge verwandtschaftliche Beziehung von Rhodophyta und Plantae.


  Zu den Merkmalen der Archaeplastida gehören u. a. die Ausbildung einer Zellwand aus Cellulose (mit Ausnahme der Rotalgen), abgeflachte mitochondriale Cristae und Stärke als Reservestoff.


  Tab. 11.6 Systematische Gruppen der Archaeplastida (mit Beispielen).


  
    
      	

      	Ausgewählte Vertreter
    


    
      	Glaucocystophyta

      	Cyanophora paradoxa, Glaucocystis nostochinearum, Gloeochaete wittrockiana
    


    
      	Rhodophyta

      	Porphyra purpurea, Gelidium pristoides, Chondrus crispus
    


    
      	Plantae

      	Chlorella vulgaris, Volvox carteri, Chara vulgaris, Arabidopsis thaliana
    

  


  Glaucocystophyta


  Zu den Glaucocystophyta gehören die Algengattungen Cyanophora, Glaucocystis und Gloeochaete. Es treten sowohl begeißelte als auch nicht begeißelte Formen auf (eventuell auch nur auf einzelne Lebensstadien beschränkt). Die Plastiden in dieser systematischen Gruppe werden als Cyanellen bezeichnet. Diese unterscheiden sich von den Chloroplasten durch die Ausbildung einer Peptidoglykanwand zwischen der äußeren und der inneren Membran. Da die Plastiden der Archaeplastida durch primäre Endosymbiose mit Cyanobakterien hervorgegangen sind (Siehe hier), kann dies als Relikt der Bakterienzellwand verstanden werden. Neben Chlorophyll a kommen als akzessorische Pigmente Phycobiline in den Cyanellen vor. Hierzu zählt z. B. das Phycocyanin (blau), das in sogenannten Phycobilisomen auf den Thylakoiden lokalisiert ist.


  Die basale Abzweigung der Glaucocystophyta innerhalb der Archaeplastida wird durch folgende ancestrale Merkmale begründet: 1) die Ausbildung einer Peptidoglykanwand in den Cyanellen und 2) das Vorhandensein von Carboxysomen. Sowohl bei den Rhodophyta als auch bei den Chlorophyta treten diese Charakteristika nicht auf, müssen also nach der Abspaltung der Glaucocystophyta reduziert worden sein.


  Rhodophyta (Rotalgen)


  Zu den Rhodophyta zählen etwa 6000 vorwiegend marine Arten. Begeißelte Formen oder Stadien fehlen. Die meisten Arten sind mehrzellig. Einzellige Taxa kommen als Endosymbionten u. a. in Dinoflagellaten und Cryptomonaden vor.


  Verschiedene Arten der Rhodophyta werden in asiatischen Ländern zu Speisezwecken kultiviert (Porphyra yezoensis und P. tenera, kulinarische Bezeichung: Nori). Aus Arten der Gattungen Gelidium, Gracilaria und Eucheuma wird Agar-Agar (pflanzliches Geliermittel) extrahiert, wohingegen Carrageen, ebenfalls ein Geliermittel, vorwiegend aus dem Knorpeltang Chondrus crispus gewonnen wird.


  Plantae


  Alle Vertreter dieser systematischen Gruppe zeichnen sich durch den einheitlichen Bau der Chloroplasten (zwei Membranen, Thylakoide), das Vorhandensein der Chlorophylle a und b sowie der Speicherung des Reservestoffes Stärke in den Pyrenoiden innerhalb der Plastiden aus. Die Zellwände bestehen im Wesentlichen aus Cellulose.


  Die Plantae ([image: Image Missing]Botanik) umfassen neben mehrzelligen Arten auch einzellige, vorwiegend begeißelte Formen. Zwei umfangreiche, monophyletische Subtaxa stellen die Chlorophyta (z. B. Chlorella vulgaris, Chlamydomonas reinhardtii10 μm, Volvox ssp.) und die Charophyta dar. Zu den Charophyta gehören unter anderem die Jochalgen (Zygnematales), die Armleuchteralgen (Charales) und die Landpflanzen (Embryophyta, [image: Image Missing]Botanik). Molekularbiologische Untersuchungen deuten auf ein Schwestergruppenverhältnis der Armleuchteralgen und der Landpflanzen hin. Zu den zellbiologischen Merkmalen der abgeleiteten Charophyta gehören u. a. die Synthese der Cellulose mithilfe rosettenförmiger Enzymkomplexe und die Ausbildung eines Phragmoplasten während der Zellteilung. Vertreter der Chlorophyta kommen marin, limnisch und terrestrisch vor und nehmen auch als Symbiosepartner in den verschiedenen taxonomischen Gruppen (z. B. als Zoochlorellen in Alveolaten, Schwämmen oder Nesseltieren) eine bedeutende ökologische Rolle ein.


  Die Plantae werden vielfach auch als Chloroplastida, Viridiplanta, Chlorobiota oder Chlorobionta bezeichnet.


  
    


    Archaeplastida (Systematik): Zu den Archaeplastida gehören die drei systematischen Gruppen Glaucocystophyta, Rhodophyta (Rotalgen) und Plantae.


    Cyanellen: Plastiden der Glaucocystophyta, die sich von Cyanobakterien ableiten und neben Chlorophyll a als akzessorische Pigmente auch Phycobiline enthalten.


    Zoochlorellen: Endosymbiontisch in anderen Protisten (z. B. Alveolaten) oder Wirbellosen lebende einzellige, unbegeißelte Vertreter der Chlorophyta.

    

  


  11.5.4 Rhizaria


  Das Taxon Rhizaria wird mit molekularen Daten begründet und bezeichnet eine sehr heterogene Gruppe, die sich u. a. durch ihre große Formenvielfalt auszeichnet. So treten in diesem Taxon sowohl begeißelte als auch amöboide und beschalte Formen auf. Zu den Rhizaria gehören die Cercozoa, Foraminifera, Haplosporidia und verschiedene Taxa der polyphyletischen Radiolarien. Basierend auf einer Insertion im Ubiquitin-Gen sowie phylogenetischen Analysen des Actin-Gens wird eine enge Schwestergruppenbeziehung für die Cercozoa und die Foraminifera diskutiert.


  Tab. 11.7 Systematische Gruppen der Rhizaria (mit Beispielen).


  
    
      	

      	

      	Ausgewählte Vertreter
    


    
      	Cercozoa

      	Cercomonadida

      	Cercomonas longicauda
    


    
      	Silicofilosea

      	Euglypha rotunda, Assulina muscorum, Thaumatomonas coloniensis
    


    
      	Phytomyxa

      	Phagomyxa algarum, Spongospora subterranea, Plasmodiophora brassicae
    


    
      	Chlorarachniophyta (Reticulofilosa)

      	Chlorarachnion reptans, Cryptochlora perforans
    


    
      	Phaeodarea

      	Aulacantha scolymantha, Castanella sp.
    


    
      	Foraminifera

      	

      	Reticulomyxa filosa, Lieberkühnia wagneri, Allogromia laticollaris, Globigerina bulloides, Rotaliella heterokaryotica
    


    
      	Haplosporidia

      	

      	Haplosporidium nelsoni, Urosporidium crescens
    


    
      	Radiolaria

      	Polycystinea

      	Octodendron spathillatum, Spirocyrtis scalaris, Lophospyris pentagona
    


    
      	Sticholonche

      	Sticholonche zanclea
    


    
      	Acantharia

      	Acanthometra pellucida, Acanthocolla solidissima, Astrolonche serrata
    

  


  Cercozoa


  Auf der Grundlage molekularbiologischer Analysen (v. a. 18S rDNA-Sequenzanalysen) als monophyletische Gruppe beschrieben, unterscheiden sich die Vertreter der Cercozoa jedoch in verschiedenen morphologischen Merkmalen. Ein gemeinsames abgeleitetes morphologisches Merkmal wurde bislang nicht gefunden. Zu den Cercozoa gehören die Phytomyxa (intrazelluläre Parasiten in den Wurzeln von Pflanzen; z. B. Phagomyxa), die Chlorarachniophyta (Reticulofilosa; marine Arten mit filopodialen Pseudopodien, Plastiden sekundären Ursprungs enthalten die Chlorophylle a und b; z. B. Chlorarachnion), die Cercomonadida (z. B. Cercomonas, Heteromita) und die Silicofilosea (z. B. Thaumatomonas, Euglypha). Oftmals werden die beiden letztgenannten Taxa als Monadofilosa zusammengefasst. Die Vertreter der Cercomonadida sind begeißelt und unbeschalt, ihre Pseudopodien dienen der Nahrungsaufnahme. In terrestrischen Habitaten (z. B. im Boden) sind sie sehr abundant und weit verbreitet. Innerhalb der filosen, beschalten Silicofilosea treten auch biflagellate Arten auf, wie Vertreter der Gattungen Thaumatomonas oder Thaumotomastix. Die Gehäuse (= Schalen) sind siliciumhaltig (z. B. Euglypha, Abb. 11.39, Paulinella). Andere beschalte Formen wie Pseudodifflugia (mit einem agglutinierten Gehäuse) oder Lecythium (mit einem proteinösen Gehäuse) werden ebenfalls den Cercozoa zugeordnet, stehen aber nach den Erkenntnissen molekularbiologischer Analysen nicht in engen Verwandtschaftsbeziehungen mit den Silicofilosea.
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  Abb. 11.39 Euglypha strigosa, Schale. (REM-Aufnahme von Ralf Meisterfeld, Aachen.)


  Foraminifera (Granuloreticulosa)


  Wenngleich die meisten rezenten Arten der Foraminiferen oder Kammerlinge (ca. 4000 Arten) in den verschiedensten marinen Ökosystemen (u. a. polar, tropisch) leben, sind verschiedene Arten bekannt, die in limnischen und terrestrischen Habitaten vorkommen (etwa 50 Arten). Charakterisiert sind die Vertreter der Foraminifera durch den Besitz eines verzweigten, anastomosierenden Netzwerks von granulären Pseudopodien (Reticulopodien) mit einer schnellen (~ 10 μm/s) Bidirektionalströmung. Die Gruppe umfasst sowohl nackte (ohne Gehäuse) als auch beschalte Arten; den mengenmäßig größten Anteil bilden jedoch die beschalten Formen. Die Schalen sind entweder proteinös, agglutiniert (Einlagerung organischer und anorganischer Partikel in eine organische Matrix) oder bestehen aus Kalk (Calciumcarbonat auf einer basalen organischen Schicht).


  Klassisch wurde das Taxon Granuloreticulosa entsprechend dem Vorhandensein und Aufbau der Gehäuse (= Schalen) in die Athalamea (ohne Schalen; z. B. Reticulomyxa filosa), die Monothalamea (einkammrige, organische Schalen; z. B. Lieberkühnia, Allogromia) und die Foraminifera (meist vielkammrige Schalen: polythalam; z. B. Globigerina, Rotalia) unterteilt. Molekularbiologische Analysen ergeben jedoch wesentlich vielschichtigere phylogenetische Beziehungen zwischen den Vertretern der einzelnen Gruppen.


  Die Schalen der vielkammrigen Arten sind meist sehr komplex aufgebaut: Die einzelnen Kammern sind untereinander durch die sogenannten Foramina miteinander verbunden (Abb. 11.40) und die Wandungen können zusätzlich noch von einem Labyrinth von Kanälen durchzogen sein. Der Protoplast durchzieht sowohl die Kammern als auch die Kanäle. Aus der Hauptöffnung des Gehäuses treten die Pseudopodien aus (Abb. 11.40). Die große Formenvielfalt der Foraminiferen beruht auf der sehr unterschiedlichen Ausprägung und Anordnung der einzelnen Kammern, die nacheinander beim Heranwachsen entstehen.
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  Abb. 11.40 Foraminifera. a Gehäuseaufbau eines vielkammerigen Vertreters der Foraminifera. Die einzelnen Kammern sind untereinander durch Foramina verbunden. b Aus der „Hauptöffnung“ des Gehäuses treten die Pseudopodien aus. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Da die Gehäuse nach dem Zelltod oftmals erhalten bleiben, sind Foraminiferen auch als geologische Leitfossilien (Siehe hier) bedeutend. So stehen den rund 4000 rezenten etwa 30 000 fossile Arten gegenüber. Von ökologischem Interesse sind die vielfach auftretenden Symbiosen mit einzelligen Grünalgen (Zoochlorellen) oder einzelligen Rotalgen, Dinoflagellaten, Diatomeen (Zooxanthellen). Die photosynthetisch aktiven Symbionten tragen zur Bildung des kalkigen Gehäuses bei und beeinflussen so auch die Sedimentablagerungen am Meeresboden und an den Stränden (Globigerinensand).


  Viele Vertreter der Foraminifera zeigen in ihrem Entwicklungszyklus einen heterophasischen Generationswechsel, d. h. es wechseln sich asexuelle (diploide) und sexuelle (haploide) Generationen (Agamogonie und Gamogonie) ab. Die Gameten der sich sexuell vermehrenden Generation sind meist begeißelt (Abb. 11.41).
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  Abb. 11.41 Foraminifera. Der dimorphe Entwicklungszyklus alterniert zwischen haploiden Gamonten und diploiden, vielkernigen Agamonten (ausgezogene Pfeile). Ein hypothetischer trimorpher Entwicklungszyklus mit vegetativen Schizonten ist durch gestrichelte Pfeile markiert. (Nach Röttger in Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http//www.schweizerbart.de.)


  Haplosporidia


  Seit ihrer Entdeckung stellen die Haplosporidia für Taxonomen und Phylogenetiker gleichermaßen eine problematische Gruppe dar. Gemeinsam mit den Paramyxea bildeten sie früher das Taxon Ascetospora. Die Zuordnung der Haplosporidier zu den Alveolaten basierte auf Sequenzanalysen des 18S rDNA-Gens, die von einigen morphologischen Merkmalen (z. B. tubuläre mitochondriale Cristae, innerer Membrankomplex) unterstützt wird. Kombinierte Datensätze verschiedener Gene (18S rDNA, Actin-Gen) deuten jedoch auf eine engere phylogenetische Beziehung zu den Cercozoa (und Foraminifera) hin.


  Bei den Vertretern der Haplosporidia handelt es sich um Sporen ausbildende Endoparasiten einer Vielzahl mariner und limnischer Invertebraten (u. a. in Polychaeten, Mollusken, Crustaceen, Echinodermata). Einige Arten sind als Krankheitserreger verschiedener kommerziell wichtiger Mollusken bekannt (z. B. Haplosporidium sp. in Austernkulturen). Der Entwicklungszyklus ist geprägt von einkernigen Sporen, aus denen nach der Infektion im Intestinaltrakt des Wirts kleine amöboide Zellen schlüpfen, die von dort aus in das umgebende Gewebe einwandern, und vielkernigen Plasmodien, die der Vermehrung und Verbreitung der Zellen dienen (Abb. 11.42). Namensgebend für dieses Taxon sind rundliche, elektronendichte und hauptsächlich Glykoproteine enthaltende Vesikel (Haplosporosomen), deren Funktion bislang noch nicht geklärt ist.
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  Abb. 11.42 Lebenszyklus eines Vertreters der Haplosporidia (nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de).


  Radiolaria


  Traditionell gehörten zu den Radiolaria die Phaeodarea, Acantharea und Polycystinea. Allen Vertretern dieser drei Taxa gemein ist der Besitz der sogenannten Zentralkapsel (Innenskelett) und die Ausbildung von Axopodien (= Pseudopodien, durch Mikrotubulibündel versteift). Sowohl cytologische als auch ultrastrukturelle Merkmale, wie die Feinstruktur der Kapselwand oder die chemische Zusammensetzung der Skelettelemente, sowie molekulare Daten (18S rDNA-Sequenzanalysen) stellten jedoch die Monophylie der Radiolaria infrage. So werden die Phaeodarea heute als eine Teilgruppe der Cercozoa verstanden (Tab. 11.7), obwohl ihnen die Insertion im Ubiquitin-Gen – ein Kennzeichen für die Schwestergruppenbeziehung von Cercozoa und Foraminifera – fehlt. Die Taxa Acantharea und Polycystinea hingegen bilden in molekularen Untersuchungen gemeinsam mit Sticholonche zanclea (einzige Art der Taxopodida) eine monophyletische Gruppe, die heutigen Radiolaria. Für die Verwandtschaftsgruppe Foraminifera und heutige Radiolaria wurde der Begriff Retaria als das übergeordnete Taxon geprägt.


  Die Vertreter der Radiolaria sind marin vorkommende, im Plankton lebende Organismen (Abb. 11.43). Das Skelett besteht aus der inneren Zentralkapsel und den diametral angeordneten Stacheln bzw. Nadeln. Taxonomisches Schlüsselmerkmal ist u. a. die chemische Zusammensetzung des Skeletts: Bei den Acantharea besteht es aus Strontiumsulfat, einem im Meerwasser leicht löslichen Salz; bei den Polycystinea und Sticholonche hingegen aus Silikat. Dadurch ist auch zu erklären, weshalb für die Acantharea keine fossilen Vertreter bekannt sind. Die perforierte Zentralkapsel gliedert die Zelle in einen endoplasmatischen (intrakapsulären, kern- und organellenhaltigen) und einen ektoplasmatischen (extrakapsulären) Anteil. Das Ektoplasma enthält zahlreiche Vakuolen und die gegebenenfalls vorhandenen endosymbiontischen Grünalgen.
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  Abb. 11.43 Radiolaria. a Heliosphaera actinota. Im Inneren der Gitterkugel befindet sich die Zentralkapsel mit dem Kern, außerhalb der Zentralkapsel Zooxanthellen. b Hexaconthium asteracanthium. Skelett, die beiden äußeren Schalen sind aufgebrochen. c Acanthometron elasticum. Zentralkapsel mit zahlreichen Kernen. An der Durchtrittsstelle der Stacheln befinden sich Myophrisken. (Nach Grell, 1973.)


  
    


    Rhizaria: Cercozoa, Foraminifera, Haplosporidia und verschiedene Gruppen der ehemaligen polyphyletischen Radiolaria.


    Reticulopodien: Der bei den Foraminifera auftretende Typ von Pseudopodien, die in Form eines verzweigten Netzwerks ausgebildet sind und bidirektionelle Plasmaströmung aufweisen. Sie dienen der Fortbewegung, dem Beutefang und der Nahrungsaufnahme (Phagocytose).


    Foramen (pl. Foramina): Öffnung(en), die bei vielkammrigen Foraminiferen die einzelnen Kammern miteinander verbinden.


    Globigerinensand: Sedimentablagerung (Gehäuse rezenter und fossiler Foraminiferen) am Meeresboden. Anhand dieser Ablagerungen können Rückschlüsse auf das Klima vergangener Erdzeitalter gezogen werden.

    

  


  11.5.5 Amoebozoa


  Die phagotrophen Amoebozoa bilden in der Regel lappen- oder zylinderförmige, nicht eruptive Pseudopodien aus (Lobopodien). Die Fortbewegung erfolgt durch abwechselnde Neubildung und Retraktion von Pseudopodien oder eines einzigen Pseudopodiums unter Beteiligung von Actin und Myosin. Mikrotubuli als stabilisierende und bewegungsaktive Elemente treten nur ausnahmsweise und nie in Bündeln auf. Auch cytoplasmatische Mikrotubuli treten soweit bekannt nur im Zusammenhang mit der Mitose auf. Geißeln und Centriolen sind häufig reduziert. Es gibt sowohl nackte als auch beschalte Formen. Die Mitochondrien besitzen tubuläre, oft verzweigte Cristae. Sie sind in einigen Gruppen reduziert. Cystenbildung ist verbreitet. Sexuelle Fortpflanzung ist in einigen Fällen nachgewiesen. Für die Monophylie der Amoebozoa spricht neben Gensequenzvergleichen auch eine Fusion der mitochondrialen cox1- und cox2-Gene zu einem gemeinsamen offenen Leseraster, das für ein zusammenhängendes COXI-COXII-Protein codieren könnte.


  Tab. 11.8. Systematische Gruppen der Amoebozoa (mit Beispielen).


  
    
      	

      	

      	Ausgewählte Vertreter
    


    
      	Lobosa

      	Gymnamoebea

      	Amoeba proteus, Chaos chaos, Vannella simplex, Acanthamoeba castellani
    


    
      	Testacealobosea

      	Arcella vulgaris, Centropyxis aculeata, Difflugia oblonga
    


    
      	Conosa

      	Archamoebea

      	Mastigina hylae, Entamoeba histolytica, Pelomyxa palustris
    


    
      	Eumycetozoa

      	Protostelium mycophaga, Physarum polycephalum, Dictyostelium discoideum
    

  


  Lobosa


  Amöben mit lappen- oder schlauchförmigen, manchmal auch zugespitzten Pseudopodien in Einzahl oder Mehrzahl. Sowohl beschalte als auch unbeschalte Formen treten auf.


  Gymnamoebea


  Die auch als Nacktamöben bezeichneten Gymnamoebea besitzen keine extrazellulären Hüllen oder Schalen. Sie stellen kein Monophylum dar. Die Fortbewegung erfolgt durch gerichtete Cytoplasmaströmung oder durch eine Rollbewegung. Sie erreichen Größen von wenigen μm (Vannella) bis zu 5 mm(Chaos). Zellkerne sind in Ein- oder Mehrzahl vorhanden. Nacktamöben kommen in aquatischen und terrestrischen Lebensräumen vor. Einige Arten leben als Endobionten (Kommensalen oder Parasiten). Am bekanntesten ist die Art Amoeba proteus (Abb. 11.44), die häufig im Süßwasser vorkommt und mehrere Pseudopodien ausbildet. Monopodiale Formen sind Hartmanella und Saccamoeba (Abb. 11.44). Zugespitzte Pseudopodien bildet Acanthamoeba castellani aus. A. castellani, A. culbertsoni und A. polyphaga sind Erreger von Augenkrankheiten. Man findet sie vorwiegend in stehenden Gewässern, aber auch in chloriertem Badewasser und im Leitungswasser. In London wurden in 2 % aller Trinkwasserproben und 14 % aller Badewasserproben Acanthamoeben nachgewiesen. Eine durch sie hervorgerufene Hornhautentzündung des Auges kann zur Erblindung führen. Eine erhöhte Infektionsgefahr besteht durch das Abspülen von Kontaktlinsen mit Leitungswasser. Des Weiteren sind sie in sehr hohen Konzentrationen im Boden enthalten.
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  Abb. 11.44 Gymnamoebaea, Amoeba proteus mit einer Größe von 300–500 μm (Foto von Klaus Hausmann, Berlin).


  Testacealobosea


  Die Testacealobosea besitzen eine extrazelluläre Schale oder Hülle aus organischem und häufig anorganischem Material. Zusätzlich können Fremdmaterialien wie Sandkörnchen oder Bruchstücke von Diatomeenschalen beim Schalenbau verwendet werden. Aus der Schalenöffnung, dem Pseudostom, treten ein oder mehrere Pseudopodien aus. Zahlreiche Arten kommen im Boden, in der Laubstreu und in Moosen vor, z. B. im Torfmoos Sphagnum. Arcella ssp., Uhrglastierchen, Schale aus organischem Material ohne zusätzliche Einlagerungen von anorganischem Material. Die bräunliche Farbe der gewölbten, napfförmigen Schalen entsteht durch die mit zunehmendem Alter fortschreitende Einlagerung von Eisen- und Manganverbindungen (Abb. 11.45) Centropyxis aculeata, mit gelber oder brauner Schale, in die Sandkörner eingelagert sind, und charakteristischen Stachelbildungen (Abb. 11.45); Difflugia corona, ebenfalls mit Einlagerung von Sandkörnern, schlauchförmiges Lobopodium (Abb. 11.45).
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  Abb. 11.45 Vertreter der Testacealobosea. a, b Arcella vulgaris, Organisationsschema. c Difflugia corona, d Arcella dentata, leere Schale von unten (a, b: nach Grell, 1973; c, d: Fotos von Ralf Meisterfeld, Aachen.)


  Conosa


  In der Gruppe der Conosa werden unbeschalte Amöben mit oder ohne Flagellenstadien im Entwicklungszyklus zusammengefasst. Neben einzelligen Arten treten auch solche mit plasmodialen (Physarum) und vielzelligen (Dictyostelium) Stadien auf.


  Archamoebea


  Die Archamoebea, die oft in sauerstoffarmen Süßwasserhabitaten anzutreffen sind, wurden früher aufgrund des Fehlens von Mitochondrien als ursprüngliche, frühe Abspaltung in der Eukaryotenphylogenie betrachtet. Analysen molekularer Merkmale ergaben jedoch eine Zugehörigkeit zu den Amoebozoa. Die Mitochondrien wurden reduziert. Als Autapomorphie ist der Besitz eines Kern-Basalkörper-Komplexes zu werten, der aus dem Basalkörper der Geißel (Kinetosom), einem Mikrotubuli-organisierenden Zentrum (MTOC), die von ihm ausgehenden, den Kern umfassenden Mikrotubuli sowie aus dem Zellkern besteht (Abb. 11.46).
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  Abb. 11.46 Mastigina sp. a Organisationsschema, b Kern-Basalkörper-Komplex. (Nach Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de.)


  Mastigamoebidae: Amöben mit mehreren Pseudopodien und einer nach vorne gerichteten Geißel. Steif vibrierender Schlag. Mastigina vitrea, freilebend mit mehreren Pseudopodien; Mastigina hylae, im Darm von Kaulquappen; Mastigamoeba aspera, freilebend.


  Entamoebidae: Ein besonders in den Tropen und Subtropen verbreiteter Parasit ist Entamoeba histolytica (Abb. 11.47). Diese Art kommt in der harmlosen Minuta-Form im Dickdarm vor und kann nur anhand molekularer Merkmale diagnostisch von der ebenfalls harmlosen Art Entamoeba dispar unterschieden werden. In Gegensatz zu dieser kann sich jedoch die Minuta-Form von E. histolytica in die bösartige Magna-Form umwandeln, die in das Darmgewebe eindringt und die Amöbenruhr hervorruft. Die geschwürigen Darmentzündungen führen zu blutigen Durchfällen (in Extremfällen bis zu 50 Stuhlentleerungen am Tag), Fieber und Krämpfen. Als Komplikationen können Leberabszesse auftreten. Die Übertragung erfolgt durch mit Cysten verunreinigtes Trinkwasser sowie ungewaschenes Obst oder Gemüse.
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  Abb. 11.47 Entamoeba histoloytica, E. dispar, Organisationsschema (nach Lucius und Loos-Frank, 2008).


  Pelomyxidae: Hierbei handelt es sich um große (1–5 mm), sackförmige Zellen mit mehreren Geißeln, die anscheinend nicht bewegungsfähig sind. Die Fortbewegung erfolgt auf dem Substrat durch eine Plasmaströmung und caudaler Ekto-Endoplasma- sowie apikaler Endo-Ektoplasma-Transformation. Von den zahlreichen Zellkernen besitzen etliche einfach gebaute Kern-Basalkörper-Komplexe. Sie besitzen keine Mitochondrien oder Hydrogenosomen, Dictyosomen in ihrer typischen Ausprägung fehlen ebenfalls. Das Cytoplasma enthält zahlreiche endobiontische Bakterien in häufig um die Zellkerne angeordneten Vakuolen. Die Organismen leben anaerob und finden sich vor allem im Hochsommer in sauerstoffarmen Schlammbereichen pflanzenreicher Süßgewässer (Abb. 11.48). Pelomyxidae und Entamoebidae sind Schwestertaxa. Pelomyxa palustris.
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  Abb. 11.48 Pelomyxa palustris. a Gesamtansicht von zwei Individuen. b Uroid-Region mit Geißeln. (Fotos Vergr. a: 100fach, b: 8000fach, aus Hausmann, Hülsmann und Radek, 2003, http://www.schweizerbart.de).


  Eumycetozoa


  Die Eumycetozoa („echte Schleimpilze“) weisen in ihrem Entwicklungszyklus einzellige Amöbenstadien sowie vielkernige echte Plasmodienstadien oder vielzellige Pseudoplasmodien auf. Sporenbildung erfolgt unter Ausbildung von Fruchtkörpern (Sporokarpe, Sorokarpe, Sporangien).


  Protostelidae: In den trophischen Stadien prägen diese Amöben filose Pseudopodien aus. Die Zellen können eine oder zwei Geißeln besitzen und zu netzförmigen Plasmodien verschmelzen. Die kleinen Fruchtkörper (Sporokarpe, Sporangien) tragen ein bis acht Sporen. Sie entstehen aus einer Amöbenzelle oder aus einem Plasmodienbruchstück, nach dem der hohle azelluläre Stiel sezerniert wurde. Cavostelium bisporum, Protostelium mycophaga.


  Myxogastridae: In diesem Taxon werden die azellulären Schleimpilze zusammengefasst. Die vielkernigen, diploiden Plasmodien entstehen in Arten mit sexueller Fortpflanzung durch Verschmelzung aus haploiden, begeißelten oder unbegeißelten Zellen (Gametenstadien) oder bei apomiktischen Arten direkt aus vegetativen Amöben. Unter wiederholten synchronen Kernteilungen wachsen sie zu plasmodialen Netzwerken aus, die zu Protoplasmaadern ausdifferenzieren und eine besondere Form der Plasmaströmung, die Pendelströmung, aufweisen. Die Plasmodien können mehrere Dezimeter groß werden und sind häufig durch ihre rote oder gelbe Färbung im Humus oder auf totem Holz gut sichtbar. Eine Teilung der Plasmodien kann durch Plasmotomie erfolgen. Unter ungünstigen Lebensbedingungen werden meist gestielte Fruchtkörper (Sporokarpe, Sporangien) ausgebildet. Bei der Bildung der Sporen findet die Meiose statt. Daraus schlüpfende Einzelzellen können sich mitotisch teilen, bevor sie verschmelzen und zum Plasmodium ausdifferenzieren. Somit liegt ein heterophasischer Generationswechsel zwischen haploiden Einzelzellen und diploiden Plasmodien vor (Abb. 11.49).
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  Abb. 11.49. Plasmochium (a) und Fruchtkörper (b) eines azellulären Schleimpilzes (Fotos von Reinhard Fischer, Karlsruhe).


  Dictyostelidae: Zelluläre Schleimpilze mit komplexen Lebenszyklen, die ein- und vielzellige Stadien umfassen (Abb. 11.50). Einzellige Stadien vermehren sich durch Zweiteilung und ernähren sich phagocytotisch von Bakterien in der Laubspreu oder im Humus. Unter besonderen Umweltbedingungen (Nahrungsmangel) entstehen Zellaggregate von mehreren hunderttausend Zellen durch Aussendung von Botenstoffen (Acrasinen, z. B. cAMP), die sich in ein Migrationsstadium (Pseudoplasmodium, slug) differenzieren. Am Ende der Migrationsphase entsteht ein gestielter Fruchtkörper (Sporokarp, Sporangium). Dieser besteht aus abgestorbenen Fuß- und Stielzellen und terminal gelegenen Köpfen aus fertilen Sporen. Diese werden als Verbreitungs- und Überdauerungsstadien interpretiert. Aus jeder Spore kann unter günstigen Bedingungen wieder eine Amöbe schlüpfen und einen neuen Entwicklungszyklus einleiten. Unter gewissen Umständen treten unbegeißelte Gameten auf, die zu Zygoten verschmelzen und zu Riesenzellen heranwachsen, die sich encystieren. In diesen Makrocysten erfolgt die Meiose, sodass wieder haploide Amöbenzellen auskeimen. Dictyostelium discoideum, Sporokarpe bis 2 mm; Polysphondylium violaceum, Sporokarpe bis 300 μm.


  [image: Image Missing]


  Abb. 11.50 Dictyostelium discoideum. a Entwicklungszyklus. b Fruchtkörper. (a: Nach Gehrisch aus Grell, 1973, b: Foto von Bettina Priewe, Leipzig.)


  
    


    Amoebozoa (Lobosa, Conosa): Phagotrophe Einzeller mit lappen- oder zylinderförmigen, nicht eruptiven Pseudopodien (Lobopodien).


    Lobosa: Beschalte und unbeschalte Formen.


    
      	Gymnamoebaea: In aquatischen und terrestrischen Lebensräumen. Einige Arten Endobionten. Amoeba proteus häufig im Süßwasser, mehrere Pseudopodien. Monopodiale Formen: Hartmanella, Saccamoeba. Acanthamoeba Erreger von Augenkrankheiten.


      	Testacealobosea: Mit extrazellulärer Schale oder Hülle aus organischem und häufig anorganischem Material, ein oder mehrere Pseudopodien (Pseudostom). Arcella, Difflugia.

    


    Conosa: Unbeschalte Amöben mit oder ohne Flagellenstadien im Entwicklungszyklus.


    
      	Archamoebaea: Oft in sauerstoffarmen Süßwasserhabitaten. Mastigamoebidae (Mastigina), Entamoebidae (Entamoeba histolytica, Amöbenruhr), Pelomyxidae (Pelomyxa).


      	Eumycetozoa: Entwicklungszyklus mit einzelligen Amöbenstadien sowie vielkernigen echten Plasmodienstadien oder vielzelligen Pseudoplasmodien. Sporenbildung unter Ausbildung von Fruchtkörpern. Protostelidae (Protostelium mycophaga), Myxogastridae (azelluläre Schleimpilze mit heterophasischem Generationswechsel, Physarum), Dictyostelidae (zelluläre Schleimpilze mit komplexen Lebenszyklen, Dictyostelium).

    

    

  


  11.5.6 Opisthokonta


  Zu den Opisthokonta gehören die Fungi („Höhere“ oder „Echte“ Pilze), die Mesomycetozoa, die Choanoflagellata und die Metazoa (tierische Mehrzeller). Namensgebend für dieses Taxon ist die einzelne, posterior gelegene Geißel ohne Mastigonemen, die in mindestens einem Lebensstadium der Organismen vorhanden ist oder sekundär reduziert wurde. Darüber hinaus werden abgeflachte Cristae in den Mitochondrien sowie eine 12 Aminosäuren umfassende Insertion im Gen des Elongationsfaktors 1a als weitere, die Gruppen der Opisthokonta vereinende Merkmale gewertet.


  Auch molekulare Analysen zeigen die Opisthokonta als monophyletische Gruppe, in der die Choanoflagellaten mit großer Wahrscheinlichkeit die Schwestergruppe der Metazoa bilden.


  Tab. 11.9. Systematische Gruppen der Opisthokonta (mit Beispielen).


  
    
      	

      	

      	Ausgewählte Vertreter
    


    
      	Fungi

      	Basidiomycota1

      	Agaricus campestris, Boletus edulis
    


    
      	Ascomycota1

      	Morchella gigas, Candida albicans, Saccharomyces cerevisiae
    


    
      	Zygomycota1

      	Chaetocladium brefeldii, Endogone flammicorona
    


    
      	Chytridiomycota1

      	Allomyces macrogynus, Physoderma trifolii
    


    
      	Microsporidia

      	Microsporidium ceylonensis, Encephalitozoon intestinalis
    


    
      	Ichthyosporea (Mesomycetozoa)

      	

      	Dermocystidium marinum, Ichthyophonus hoferi
    


    
      	Choanoflagellata

      	

      	Monosiga brevicollis, Proterospongia haeckeli
    


    
      	Metazoa (vielzellige Tiere)

      	

      	Hydra viridissima, Drosophila melanogaster, Ciona intestinalis, Gorilla gorilla, Homo sapiens
    

  


  1 (meist) vielzellige Arten


  Fungi


  Die Vertreter der Fungi zeichnen sich durch ihre heterotrophe Lebensweise aus ([image: Image Missing]Mikrobiologie). Sie besitzen weder Plastiden, noch werden tubuläre Mastigonemen ausgebildet. Mit Ausnahme der Microsporidia sind Mitochondrien mit abgeflachten Cristae sowie Peroxisomen vorhanden. Der Vegetationskörper besteht meist aus einem Geflecht verzweigter Zellfäden (Hyphen), dem sogenannten Myzel. Die Hyphen wachsen apikal, d. h. von der Spitze ausgehend. Die durch Septen voneinander getrennten Zellen stehen durch Poren miteinander in Verbindung. Die Fruchtkörper werden aus sogenannten Plektenchymen gebildet. Soweit vorhanden, bestehen die Zellwände aus β-Glucan und Chitin. Einzellige Lebensformen sind die Hefen, z. B. Saccharomyces und Schizosaccharomyces, die sich durch Knospung vermehren.


  Zu den Fungi werden aktuellen Klassifikationen folgend die Basidiomycota (Ständerpilze; z. B. Agaricus, Boletus, Laccaria), die Ascomycota (Schlauchpilze; z. B. Neolecta, Morchella, Candida, Saccharomyces), die Zygomycota (Jochpilze; z. B. Chaetocladium, Endogone), die Chytridiomycota (Flagellatenpilze; z. B. Allomyces, Physoderma) sowie einige kleinere Taxa wie die Microsporidia gezählt.


  Die Microsporidia sind sporenbildende, obligate, intrazelluläre Parasiten anderer eukaryotischen Einzeller (z. B. Ciliaten), vor allem aber nahezu aller Gruppen der Metazoen. Auch verschiedene humanpathogene Vertreter, wie Microsporidium ceylonensis oder Encephalitozoon intestinalis, sind bekannt. Insbesondere für immungeschwächte Patienten stellen die Microsporidia ein großes Infektionsrisiko dar. Die Übertragung der Sporen erfolgt in der Regel durch Ingestion (sowohl Nahrung als auch Trinkwasser). Die Sporen sind von einer schützenden Hülle (protein- und chitinhaltig) umgeben. Bei einer Infektion wird der für die Sporen der Microsporidia charakteristische Polartubulus (hohl, schlauchförmig) ausgeschleudert, der die Wirtszelle penetriert. Nachfolgend wird der gesamte Inhalt der Spore (Sporoplasma inklusive Zellkern) durch diesen Polartubulus in die infizierte Zelle injiziert. Anschließend findet zunächst eine ungeschlechtliche Vermehrung (Schizogonie, z. T. mit Bildung vielkerniger Plasmodien) und schließlich die Bildung neuer Sporen (Sporogonie) statt. Ein weiteres charakteristisches Merkmal der Microsporidia ist die sekundäre Reduktion der Mitochondrien und Peroxisomen. Auch fehlen ihnen Strukturen zur Fortbewegung, wie Flagellen.


  Ichthyosporea (Mesomycetozoa)


  Die meisten Vertreter der Ichthyosporea leben parasitisch z. B. an Fischen (Dermocystidium), Crustaceen (Psorospermium) oder Insekten (Amoebidium), jedoch sind auch freilebende oder saprotrophische Arten beschrieben. Von manchen Autoren wird Dermocystidium auch zu den Perkinsozoa, Alveolata gestellt. Ichthyophonus hoferi ist ein bekannter Fischparasit, z. B. beim Hering und Lachs.


  Über die Biologie, z. B. die Entwicklungszyklen einzelner Arten, ist bislang nur wenig bekannt. Jedoch tritt bei verschiedenen Arten mindestens ein uniflagellates Lebensstadium auf. Aufgrund des Vorkommens u. a. septierter Hyphen bei einigen Vertretern wurden die Ichthyosporea zunächst in den Verwandtschaftskreis der Fungi gestellt. In molekularen Analysen gruppieren sie in enger Verwandtschaft zu den Choanoflagellaten.


  Choanoflagellata (Choanomonada)


  Die auch als Kragengeißler bekannten Choanoflagellata werden in phylogenetischen Untersuchungen stets als Schwestergruppe zu den vielzelligen Tieren (Metazoa) gesehen. Diese enge Verwandtschaft lässt sich nicht nur anhand molekularer Daten begründen, sondern auch morphologische Merkmale sprechen für diese Beziehung.


  Die einzelligen, phagotrophen Choanoflagellaten leben solitär (z. B. Monosiga brevicollis) oder bilden koloniale Verbände (z. B. Codonocladium cymosum). Ein sessiles Vorkommen ist ebenso beschrieben wie eine im Süß- oder Meerwasser freischwimmende Lebensweise. Die Zellen sind radiärsymmetrisch. Das einzelne Flagellum ist von einem Kragen (= Reuse) aus Mikrovilli umgeben, woraus sich die Bezeichnung Kragengeißler ableitet (Abb. 11.51). Durch den Flagellenschlag wird ein Wasserstrom erzeugt, der die Nahrungspartikel dem Kragen zuführt, wo sie auf der Außenseite nach unten transportiert werden. Die phagocytotische Aufnahme der Nahrungspartikel erfolgt an der Basis der Mikrovilli. Aufgrund der strukturellen und funktionellen Ähnlichkeit des Kragens wurden die Choanoflagellaten oftmals mit den Kragengeißelzellen (= Choanocyten) der Porifera (Metazoa) verglichen.


  [image: Image Missing]


  Abb. 11.51 Organisationsschema eines Choanoflagellaten. Das einzelne Flagellum ist von einem Kragen aus Mikrovilli umgeben. (Nach Grell, 1973)


  Die systematische Gliederung innerhalb der Choanoflagellaten basiert derzeit hauptsächlich auf der Fähigkeit der verschiedenen Arten, eine Lorica (aus Cellulose oder Silikat) auszubilden oder nicht.


  Metazoa (vielzellige Tiere)


  Durch eine Reihe von Merkmalen sind die Metazoa als monophyletische Gruppe innerhalb der Eukaryoten begründet. Zu diesen Autapomorphien gehören:


  
    	die Vielzelligkeit, d. h. die Organismen bestehen aus mehreren Zellen, die miteinander verbunden (Zell-Zell-Verbindungen) sind und eine Differenzierung aufweisen (strukturell und funktionell – Ausbildung von Geweben und Organen),


    	die Ausbildung einer komplexen extrazellulären Matrix (EZM), die für den Organismus Stütz- bzw. Skelettfunktion hat und ein wichtiges Kommunikationssystem des Körpers darstellt,


    	der Besitz von Kollagen,


    	die Trennung von diploiden Körperzellen (= somatische Zellen) und haploiden Geschlechtszellen (= generative Zellen),


    	der einheitliche Bau der Spermien.

  


  Die früher zu den Einzellern gestellten Myxozoa erwiesen sich in molekularbiologischen Analysen tatsächlich als Vertreter der Metazoa. Daher soll an dieser Stelle noch kurz auf dieses Taxon eingegangen werden. Bei den Myxozoa handelt es sich um eine etwa 1200 Arten umfassende Gruppe von Gewebe- und Zellparasiten, die verschiedene limnische oder marine Wirte besitzen. Parasitiert werden neben Anneliden, Bryozoen und Amphibien vor allem Fische. Die frühere Klassifikation der Myxozoa gemeinsam mit den Apikomplexa (Siehe hier) als Sporozoa basierte v. a. auf der Ausbildung von Sporen mit Polkapsel und Polfäden. Jedoch weisen die Polkapseln der Myxozoa einen hohen Übereinstimmungsgrad bezüglich ihrer Morphologie und Morphogenese zu den Nesselkapseln der Cnidaria (Nematocysten, [image: Image Missing]Zoologie) auf. Neben dem komplexen Entwicklungszyklus mit hoch differenzierten Zelltypen (z. B. amöboid bewegliche Einzelzellen, Sporen) sprechen auch das Auftreten von desmosomenartigen Zell-Zell-Kontakten und Kollagen in den Zellzwischenräumen für eine Zugehörigkeit der Myxozoa zu den vielzelligen Tieren, wenngleich es sich hierbei um stark reduzierte Formen handelt.


  
    


    Opisthokonta (Systematik): Fungi, Mesomycetozoa, Choanoflagellata (Kragengeißler) sowie die vielzelligen Tiere (Metazoa).


    Metazoa (Merkmale): Neben der Vielzelligkeit und der damit verbundenen strukturellen und funktionellen Differenzierung gehört auch die Ausbildung einer komplexen extrazellulären Matrix sowie die Bildung von Kollagen zu den grundlegenden Kennzeichen der Metazoa. Darüber hinaus werden sowohl die Trennung von diploiden Körper- und haploiden Geschlechtszellen, als auch der einheitliche Bau der Spermien als abgeleitete Merkmale gewertet.
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