Interspezifische Wechselbeziehungen konnen sich positiv, negativ oder neutral

auf die Populationsdichte auswirken:

Obwohl die geographische Verbreitung vieler Arten weitge-
hend durch ihre Anpassung an abiotische Umweltfaktoren
bestimmt ist, werden alle Organismen auch durch biotische
Interaktionen mit anderen Individuen ihrer direkten Umge-
bung beeinflusst. Sie lernten eine dieser Beziehungen

die intraspezifische Konkurrenz. In diesem
Abschnitt wollen wir interspezifische Wechselbeziehun-
gen betrachten, also solche, die zwischen unterschiedlichen
Arten innerhalb einer Lebensgemeinschaft auftreten. Diese
Interaktionen konnen positive, negative oder neutrale Effekte

kennen —

Die jeweiligen Effekte auf die Populationsdichte der beteilig-
ten Partner konnen durch (+), (0) beziehungsweise (——) an-
gegeben werden. Eine Symbiose (Mutualismus) stellt somit
eine (++)-Interaktion dar, da sich die Dichte jeder Art durch

die Anwesenheit der anderen erhtht. Riuber-Beute-Systeme

auf eine oder mehrere der beteiligten Populationen haben.

Beispiele und Grafiken zur intraspezifischen (iramgichen) Konkurrenz

sind Beispiele fiir (+—)-Beziehungen, mit einem positiven
Effekt auf die Abundanz der einen Art (des Raubers) und
einer negativen Auswirkung auf die Populationsdichte der
anderen (der Beute). In den folgenden drei Abschnitten
werden diese Interaktionen ausfiihrlicher besprochen.

territoriale Bullen
(in Tausend)

1000 180 >y T

B s E 1507 s

§ L4 % 120

i 5 600 -/ S

[ 4004 o ES

= / =)

I 2004 ./

" T

; 0 5 10 15 200 40 60 80 100 120 140 160
| Zeit (Tage) Zeit (Tage)

1925

Zeit (Jahre)

1915 1935

1945

(a) eine Paramccienpopulation
in Laborkultur

Beispiele fiir logistisches Populationswachstum.
dieser Untersuchungen sind die aktuellen Messdaten (Punkte) mit einer
idealisierten Kurve (blau) verglichen, die auf dem logististischen Wachs-
tumsmodell beruht. a) Das Wachstum van Paramecium aurefia in kleinen
Laborkulturen entspricht anndhernd dem logistischen Wachstum, vor-
ausgesetzt, der Experimentator hidlt die Umweltbedingungen durch
Nahrstoffzugabe und die Entfernung giftiger Abfallprodukte konstant.
b) Auch eine Population von Daphnia in kleinen Laborkulturen zeigt

(b} eine Daphnienpopulation
in Laborkultur

In jeder

naherungsweise ein logistisches Wachstum. Beachten Sie aber, dass

Interaktionen innerhalb von
Lebensgemeinschaften konnen starke
Evolutivkrifte darstellen

In gleichem MaBe wie physikalische und chemische
Umwelteigenschaften fordern zwischenartliche Beziehun-
gen die Selektion von Anpassungsmechanismen. Manchmal
ist die evolutionire Basis dieser Adaptation relativ leicht zu
erkennen. Zum Beispiel hat die natiirliche Selektion beim
Birkenspanner (Biston betularia) zu einem Farbmuster
gefiihrt, das mit den Flechten, auf denen die Nachtfalter tags-
iiber ruhen, optisch verschmilzt. Diese Anpassung macht es
Vogeln relativ schwer, die Spanner zu entdecken.

Im weitesten Sinne beschreibt der Begriff Koevolution
sehr komplexe Wechselbeziehungen, die zu einer reziproken
evolutiondren Anpassung zwischen zwei Arten fiihren:
Durch die Veridnderung einer Art wird ein Selektionsdruck
auf eine andere ausgeiibt, und diese Gegenanpassung fordert
wiederum die evolutionire Abwandlung der ersten Art.
Koevolution ist somit auch eine Art evolutiver Wettlauf von
Anpassung und Gegenanpassung. Am intensivsten wurde
Koevolution in Riuber-Beute-Beziehungen und in symbion-
tischen Interaktionen untersucht.

Wird Koevolution vermutet, ist es hiufig schwierig,
Anpassung und Gegenanpassung sicher zu erkennen. Wir
wollen ein Beispiel betrachten, das wahrscheinlich durch
Koevolution erklirt werden kann; gleichzeitig verdeutlicht
es aber auch, wie komplex solche Beziehungen sind, so
dass unsere Versuche, ihre Evolution zu verstehen, manch-
mal scheitern. Passionsblumen der Gattung Passiflora schiit-
zen sich vor den meisten phytophagen Insekten durch toxi-
sche Verbindungen, die in jungen Blittern und Sprossen pro-
duziert werden. Schmetterlingsraupen der Gattung Helico-
nius konnen jedoch diese Abwehrstoffe tolerieren. Eine
Gegenanpassung hat es den Heliconius-Larven ermdglicht,
sich auf diese Pflanzen zu spezialisieren, die von nur weni-
gen anderen Insektenarten gefressen werden konnen (Abbil-
dung 48.3).

Die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Raupen wird
zudem durch eine Verhaltensanpassung der Imagines erhoht.
Die Eier, die von Heliconius-Weibchen auf den Blittern der
Passionsblume abgelegt werden, sind leuchtend gelb geférbt
und schrecken andere Weibchen von der Eiablage ab. Durch
dieses Verhalten wird vermutlich die intraspezifische Kon-
kurrenz der Larven um Futter reduziert. Da der Befall mit
Heliconius eine Passionsblume vernichten kann, iiben die
giftresistenten Insekten wahrscheinlich einen hohen Selek-
tionsdruck auf die Evolution zusitzlicher Schutzmechanis-
men in diesen Pflanzen aus.

Einige Passiflora-Arten besitzen Blitter mit auffillig gelb-
gefirbten Hockern, die fast wie Heliconius-Eier aussehen.
Diese Anpassung bewirkt vermutlich, dass die Schmetter-
linge zur Eiablage andere Pflanzen wihlen. Die Geschichte
ist jedoch noch komplizierter. Die gelben ,Hocker” sind
Nektarien und dienen zur Anlockung von Ameisen und Wes-
pen, die sich von Heliconius-Eiern oder -Raupen ernihren.
Es gibt Hinweise dafiir, dass die bloBe Anwesenheit von
Ameisen auf einem Blatt Heliconius-Schmetterlinge von
der Eiablage abhilt. Daher konnen Anpassungen, die ober-
flichlich gesehen koevolutive Reaktionen zweier Arten dar-
stellen, in Wirklichkeit auf Interaktionen mehrerer Arten
innerhalb einer Lebensgemeinschaft beruhen. Es ist sehr
schwer, die Bedeutung der einzelnen selektiven Krifte aus-
einanderzuhalten. Mit Sicherheit aber konnen die meisten
koevolutiven Beziehungen innerhalb von Bioz6nosen nicht
einfach nur als Anpassung und Gegenanpassung von aus-
schlieBlich zwei Arten beschrieben werden.

Trotz dieser Schwierigkeiten bei der Beurteilung von
Ursache und Wirkung in der Evolution komplexer 6kologi-
scher Beziehungen sind sich die Biologen iiber eines einig:
Die Anpassung von Organismen an andere Arten ihrer Bio-
zonose ist ein grundlegendes Merkmal allen Lebens. Dem-
nach fiihren Interaktionen im Rahmen der &kologischen
Zeit oft zu Anpassungen im evolutiondren Zeitraum. Sie
werden einige Beispiele hierfir k lernen, wenn wir im
Folgenden die biozonologisch wichtigsten interspezifischen
Beziehungen besprechen.

(¢) eine Robbenpopulation
auf St. Paul Island, Alaska

diese Population das Kapazitatsplateau seiner kiinstlichen Umwelt kurz-
fristig Gbersteigt (overshoot) und sich dann auf eine relativ stabile GréRe
einpendelt. ¢} Auf St. Paul Island, Alaska, waren beim Nérdlichen Seebér
(Callorhinus ursinus) die territorialen Bullen, also die Haremsbesitzer,
durch Jéger drastisch reduziert worden. Nachdem die Jagd 1911 ver-
boten wurde, nahm die Population wieder stark zu und oszilliert nun
um eine konstante Zahl, die wahrscheinlich das 6kologische Fassungs-
vermogen der Insel fur diese Spezies darstellt.

48.3
einer Pflanze und einem Insekt. a) Die Pas-
sionsblume  (Passiflora) produziert Giftstoffe,
durch die sie sich vor herbivoren Insekten
schitzt. Der Schmetterling Heliconius hat sich
dieser Situation angepasst: Seine Raupen kén-
nen die Blatter fressen, da sie Enzyme besitzen,
die das Gift abbauen. b) Die Weibchen einiger
Heliconius-Arten vermeiden es, ihre Eier auf
Passiflora-Blattern abzulegen, die bereits die
leuchtend gelben Eigelege anderer Weibchen
tragen. Durch dieses Verhalten wird die intra-
spezifische Konkurrenz auf einzelnen Blattern
reduziert. c) Einige Passiflora-Arten bilden auf
ihren Blattern gelbe Nektarien, die wie Helico-
nius-Eier aussehen. Wie Experimente zeigten,
vermeiden Heliconius-Weibchen die Eiablage
auf solchen Blattern tatsachlich. Diese Nekta-
rien, ebenso wie die kleineren tiber das Blatt ver-
teilten Flecken, locken auch Ameisen und
andere Insekten an, die sich von den Schmetter-
lingseiern und den Raupen ernéhren.




Priidation und Parasitismus

Eine sehr leicht erkennbare (+-)-Interaktion ist die Prada-
tion, bei der ein Riduber seine Beute frisst. Die meisten von
uns werden Priidation mit Beziehungen gleichsetzen, wie sie
durch den Léwen, der das Zebra verzehrt, zu Beginn dieses
Kapitels dargestellt sind. Es gibt aber auch andere wichtige
(+-)-Interaktionen. Echter Parasitismus ist gegeben, wenn
,.Riuber” (Parasiten) auf oder in einem Wirt leben, ihn aber
nicht vollstindig téten. Beim Parasitoidismus legen Insek-
ten, meistens kleine Wespen, ihre Eier in lebende Wirtsorga-
nismen ab. Die Larven ernihren sich im Inneren des Wirts-
korpers und fithren schlieflich zu dessen Tod. Herbivorie
bedeutet, dass Tiere Pflanzen fressen, und wir wollen sie hier
auch als Art der Pridation betrachten. (Herbivorie kann einen
Organismus vollstindig téten, wenn zum Beispiel eine Maus
einen Samen frisst. Die Art Herbivorie, die man als Weiden
bezeichnet, totet die Pflanze nicht und ist eigentlich dem Para-
sitismus dhnlicher als der Pradation.) All die eben genannten
Interaktionen sind dadurch charakterisiert, dass sich ein Orga-
nismus von einem anderen ernihrt. Wie wir spéter bei der Dis-
kussion des Brutparasitismus sehen werden, ist dies aber nicht
bei allen (+-)-Beziehungen die Ursache des negativen
Effekts.

POPULATIONSZYKLEN VON BEUTE UND PRADATOREN

Volterrasche Gesetze. Aus Modellrechnungen fir
Beute-Beziehungen wurden drei Gesetze abgeleitet:

1. Gesetz der konstanten Bevétkerungsdichten. Die mittleren Bevdl-

kerungsdichten der Rduber- und Beutepopulation blei

unabhiingig von ihren Ausgangswerten, solange sich die ubrigen

Parameter im Okosystem nicht andern.

2. Gesetz der periodischen Bevélkerungszyklen. Die Bevolkerungs-
dichten beider Arten schwanken unter denselben Voraussetzungen
periodisch mit konstanten Zyklenlangen und -amplituden. Die Dich-

tekurven sind phasisch gegeneinander verschoben.

3. Gesetz der Stérung der mittleren Bevilkerungsdichten. Wird
durch einen zusatzlichen Faktor die Sterblichkeit bei Beute und Rau-
ber erhéht, so nimmt nach Ausschaltung der Fremdeinwirkung die
Bevélkerungsdichte der Beute schneller zu als die der Rauber.

lﬁ\&elﬁak’tor Frost

schlechte Lebens-
bedingungen

weniger Nachwuchs,
Beutezahl nimmt ab

Pridation

Meist sind die fiir den Beuteerwerb wichtigen riduberischen
Strategien fiir uns leicht erkennbar und vertraut. Die meisten
Riuber haben scharfe Sinne, die es ihnen erméglichen, po-
tentielle Beute zu lokalisieren und zu identifizieren. Dariiber
hinaus besitzen viele Pradatoren Anpassungen wie Krallen,
Zihne, Stacheln oder Gift, die beim Fangen und Uberwilti-
gen oder auch nur beim Kauen der Beute hilfreich sind. Klap-
perschlangen und andere Grubenottern besitzen spezielle wir-
meempfindliche Organe, die jeweils zwischen Auge und
Nasendffnung lokalisiert sind. Damit detektieren sie kleine
Végel und S#ugetiere, die sie dann toten, indem sie ihnen
durch ihre Giftzihne toxische Substanzen einspritzen. Ganz
dhnlich lokalisieren viele phytophage Insekten ihre Futter-
pflanzen mit chemischen Sensoren an ihren Fiilen und besit-
zen Mundwerkzeuge, die an das Zerkauen harter Pflanzen-
teile angepasst sind. Rauber, die ihre Beute erjagen, sind in
der Regel schnell und beweglich, solche, die im Hinterhalt
lavern, meist getarnt und ihrer Umgebung optisch angepasst.

Durch das wiederholte Zusammentreffen mit Rdubern
haben sich bei den Beuteorganismen verschiedene Abwehr-
und Schutzstrategien evolviert.

die Rauber-

ben konstant,

7/

Bevadlkerungswellen der
Réube-Beute-Beziehung im mathe-
matischen Modell. Die Individuen-
zahlen der Beutebevolkerung (N,)
und Rauberbevolkerung (N5)
schwanken regelmafiig um ihre
Mittelwerte (M, und M,). Die Po-
pulationsdynamik entspricht den
Voiterra-Gleichungen und simuliert
biologische Regelung in einem
Zwei-Populationen-System.

| Anzahl Rauber
Beutenimmtab |
R&uber nimmt zu

I —
Beute nimmt ab
| Rauber nimmt ab

| Beutesuche erschwert

[Réuberzahi nimmi ab |

r‘

Beute nimmt zu
Réauber nimmt ab

Beute nimmt zu
Rauber nimmtzu

Anzahl Beute

Theoretisches Modell von
VOLTERRA. Die Graphik zeigt, wie

mehr Nachwuchs,
Beutezahl nimmt zu

Beutesuche erleichert

Beutezahl nimmt ab

mehr Beute wird gefressen

bei groBer Haufigkeit der Beute die
Ré&uber zunehmen, bei groBer Hiu-
figkeit der Rduber die Beute ab-
nimmt. Daraus resultieren phasen-
verschobene zyklische Schwankun-
gen von Rauber und Beute.

- [ Rauberzahl nimmt zu |

Die Wechselbeziehung zwischen Rauber und Beute. Dieses
Denkmodell berlicksichtigt die populationsinterne Regulatio

n nicht.
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Parasitismus

Wir betrachten Raub und Parasitismus hier gemeinsam, da
sie beide (+—)-Beziehungen darstellen. Beim Parasitismus
bezieht der Parasit seine Nahrung von einem anderen Orga-
nismus, seinem Wirt, der dadurch geschidigt, aber in der
Regel nicht getdtet wird. Endoparasiten leben innerhalb
des Wirtsgewebes (zum Beispiel Bandwiirmer und Malaria-
Erreger); Ektoparasiten (wie Moskitos und Léuse) halten
sich — oft nur voriibergehend — an der Oberfliche eines
Wirtsorganismus auf.

Wie auch bei anderen (+—)-Beziehungen fordert die natlir-
liche Selektion solche Parasiten, die einen Wirt am besten
finden und ausbeuten kénnen. Viele Endoparasiten gelangen
auf passive Weise in den Wirtsorganismus: Der Spulwurm
Ascaris, ein endoparasitischer Nematode des menschlichen
Darms, produziert eine exirem hohe Anzahl von Eiern, die
durch den Verdauungstrakt ausgeschieden werden. Bei man-
gelnder Hygiene werden andere Menschen unweigerlich die
Eier aufnehmen und sich infizieren. Ektoparasiten besitzen
dagegen hiufig komplexe Strategien, ihren Wirt ausfindig
zu machen. Einige aquatische Egel lokalisieren einen Orga-
nismus zuerst durch seine Bewegung im Wasser und iiber-
priifen dann seine Identitit anhand der Temperatur und
chemischer Hautmerkmale.

Natiirliche Selektion hat auch zur Evolution von Abwehr-
moglichkeiten bei den potentiellen Wirtsorganismen gefiihrt.
Einige der sekundiren Pflanzenstoffe sind nicht nur fiir
Herbivore giftig, sondern auch fiir Parasiten wie Pilze und
Bakterien. Bei Wirbeltieren stellt das Immunsystem spezi-
fische Abwehrmechanismen gegen Endoparasiten bereit;
auch Invertebraten verfiigen iiber eine korpereigene Abwehr.
Viele parasitische Mikroorganismen haben sich an ganz
bestimmte Wirte angepasst, hdufig an eine einzige Spezies.
Solch spezifische Interaktionen fiihren meistens zur Koevo-
lution einer relativ stabilen Beziehung, die den Wirtsorganis-
mus nicht tétet, da mit dessen Tod auch der Parasit eliminiert
wiirde.

i
i
i

50.7 Brutparasitismus. Unter den weltweit etwa 150 Kuckucksarten
findet man besonders viele Brutparasiten — Végel, die ihre Eier in die
Nester anderer Vogelarten legen. a) Schon wenige Stunden nach dem
Schlupfen wirft ein ansonsten hilfloser Europdischer Kuckuck (Cucuius
canorus) systematisch alle Eier des Teichrohrséngers (Acrocephalus
seirpaceus) aus dem Nest. Mit bereits geschllipften Wirtsjungen verfah-
ren Jungkuckucke ebenso. Da sie keine Gelegenheit haben, dieses Ver-
halten von anderen Kuckucken zu lernen, muss es angeboren sein. b)
Der Wirt, in diesem Fall eine Heckenbraunelle (Prunefla modularis), fiit-
tert den Brutparasiten, obwohl der junge Kuckuck in keiner Weise
einem — sehr viel kleineren — Braunellennestling dhnelt. Der aufgesperrte
Schnabel eines Nestlings, ganz gleich ob eigenes Junges oder Brut-

Ein Beispiel soll zeigen, wie schnell nattirliche Selektion
eine Wirt-Parasit-Bezichung abmildern kann. In den 40er
Jahren wurde Australien von Hunderten von Millionen
Kaninchen geplagt, alles Nachkommen von lediglich zwolf
Paaren, die hundert Jahre vorher importiert worden waren.
In den fiinfziger Jahren wurde das Myxoma-Virus, ein
Kaninchenparasit, eingefiihrt, um die Populationen zu kon-
trollieren. Das Virus verbreitete sich rasch und totete 99,8
Prozent aller infizierten Tiere. Im zweiten Zyklus starben
jedoch nur noch 90 Prozent der iiberlebenden Kaninchen,
und die dritte Infektion ttete nur noch 50 Prozent. Heute
hat das Virus lediglich einen schwachen Effekt auf den
Wirt, und die Kaninchenpopulationen haben sich erholt.
Offensichtlich hat die Virusinfektion Wirtsgenotypen selek-
tiert, die dem Parasit besser widerstehen konnen.

Meistens betrachten wir Parasiten als Organismen, die
sich von ihrem Wirt erniihren. Es gibt aber auch Fille, in
denen ein Lebewesen das Verhalten eines anderen ausnutzt
(.,Sozialparasitismus®). Das klassische Beispiel hierfiir ist
der Brutparasitismus bei Vogeln, die ihre Eier in die Nester
fremder Arten legen. Wir kennen dies vom européischen
Kuckuck, aber auch von anderen Viégeln, zum Beispiel

dem amerikanischen Kuhstérling. Haufig wirft der Brutpara-
sit nach dem Schliipfen die anderen Eier aus dem Nest (siche
Abbildung 50.7a), und die Wirtseltern investieren mehr in
die Fiitterung des Schmarotzers als in die ihrer eigenen
Nachkommen (siehe Abbildung 50.7b). Die Fitness der Pfle-
geeltern wird durch den Parasit geschwicht; daher handelt es
sich hier um eine echte (+-)-Bezichung. Eine evolutionire
Anpassung, die bei manchen Végeln auftritt, ist die Fihig-
keit, fremde Eier im Nest zu erkennen und sie hinauszuwer-
fen. Falls dies méglich ist, wird das parasitierte Gelege auch
aufgegeben und ein neues Nest gebaut. Als Gegenanpassung
haben einige Brutparasiten eine aufwendige Ei-Mimikry ent-
wickelt, die den Wirt so tduscht, dass er die Mimikry-Eier als
eigene akzeptiert.

parasit, ist der Ausldser, der die Eltern (oder Pflegeeltern) veranlasst,
den Jungvogel zu flttern. Selbst Arten, die eine gewisse Fahigkeit zum
Erkennen von Verwandten besitzen, werden parasitiert, denn der aufge-
sperrte Schnabel des Kuckucks ist sehr viel gréBer und attraktiver
geférbt als der arteigene und wirkt daher als Ubernormaler Ausldser.
Wahrend Teichrohrsanger, Heckenbraunellen und viele andere Vogel-
arten nicht zwischen verschiedenartigen Jungen unterscheiden, erken-
nen sie lhre eigenen Eier und entfernen Eier, die diesen nicht gleichen,
aus dem Nest. Dies hat zur Evolution verschiedener Kuckucksrassen
geflhrt, die auf verschiedene Wirtsarten spezialisiert sind und Eier
legen, die den jewelligen Wirtselern fast exakt gleichen.




Okologische Nischen

Das Konzept der 8kologischen Nische ist fast untrennbar von
der interspezifischen Konkurrenz, aber eine eindeutige Defl-
nition ist sehr schwer. Der Begriff dkologische Nische steht
umfassend fiir die Nutzung aller biotischen und abiotischen
Ressourcen eines Lebensraums durch einen Organismus.
Der Okologe Eugene Odum fiihrte einen Vergleich an, der
vielleicht hilft, dieses Konzept besser zu verstehen: Wenn
der Standort eines Organismus seine Adresse ist, ist die
Nische sein Beruf. Anders ausgedriickt bedeutet dies, die
Nische einer Art ist ihre dkologische Rolle — das heift, wie
sie in ein Okosystem ,,passt”. Die 6kologische Nische einer
Population tropischer Baumeidechsen zum Beispiel besteht,
unter anderem, aus ihrem Temperaturtoleranzbereich, der
GroBe der Biume, an denen sie sich aufhalten, der Tageszeit,
zu der sie aktiv sind, und der GroBe und Art der Insekten,
von denen sie sich ernihren.

Der Begriff fundamentale Nische bezieht sich auf die
Ressourcen, die eine Art theoretisch unter optimalen Be-
dingungen nutzen konnte. In Wirklichkeit ist aber jede
Population in ein Netz von Interaktionen mit anderen Arten
eingebunden. Biologische Zwinge, hervorgerufen durch
Konkurrenz und Raub oder durch die Abwesenheit verwert-
barer Ressourcen, kénnen dazu fiihren, dass nur ein Teil
der fundamentalen Nische verwendet wird. Die Ressourcen,
die eine Population tatsiichlich nutzt, wird insgesamt als
realisierte Nische bezeichnet.

Wir konnen jetzt das Prinzip des Konkurrenzausschlusses
neu definieren, indem wir sagen, dass zwei Arten nicht in
einer Lebensgemeinschaft koexistieren konnen, wenn ihre
Nischen identisch sind; Koexistenz ist nur méglich, wenn
sich ihre Nischen in mindestens einem Aspekt signifikant
unterscheiden.
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