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ABB. 1 Ein Gkosystem ist ein kleiner, aber funktionell kompletter Ausschnitt aus der Biosphdre. Es besteht aus Boden,
Atmosphdre und den darin lebenden Organismen, die in der Abbildung schematisch durch Quadrate, Kreise und Dreiecke
dargestellt sind. Durch die ,, Arbeit* dieser Organismen kann das Gkosystem Energie und Stoffe als Input aufnehmen, sie ver-
arbeiten und dadurch zahlreiche Outputfunktionen erfiillen, welche die Umwelt aus menschlicher Sicht positiv beeinflussen.
Deshalb werden die Outputfunktionen auch als ,,Dienstleistungs“-Funktionen der Okosysteme bezeichnet. So beeinflussen
Pflanzen beispielsweise durch Transpiration das Klima und produzieren mit Hilfe von Sonnenenergie eine grofRe Menge
Biomasse, die in Nahrungsnetze einflieSt (weiBe Pfeile) oder einfach akkumuliert. Eine zentrale Frage in der Forschung ist,
ob eine gréBere Anzahl von Arten die Funktionsfihigkeit von Okosystemen erhoht.

Biodiversitat

Die funktionelle Bedeutung
der Artenvielfalt

BERNHARD SCHMID

Die Anzahl der auf der Erde vorkommenden Arten von  noch eine dynamische GréBe. Es stellt sich deshalb die

Lebewesen ist keine Naturkonstante und ldsst sich Frage, welchen Einfluss die Biodiversitdt auf die Eigen-
nicht durch einfache physikalische GesetzmdiRigkeiten  schaften von Okosystemen hat und ob ein von Men-
erkléren. Die Vielfalt des Lebens hat sich (iber lange schen verursachter Riickgang der Biodiversitdt nega-
Zeit durch Evolution entwickelt und ist auch heute tive Auswirkungen auf ihre natiirliche Umwelt hat.
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laneten ohne oder vielleicht mit einfachem Leben ha-

ben eine ganz andere Kruste und Atmosphire als die
Erde. Auch die Erde beherbergte in ihren Anfingen kein
und spiter fiir lange Zeit nur einfaches Leben. Erst durch
die langsame und kontinuierliche Evolution der Lebewe-
sen, die im Verlauf der Erdgeschichte zu immer mehr ver-
schiedenen, zunehmend grofleren und komplexeren For-
men fiihrte, entstand die immense Fiille von Arten, aus der
sich die heutigen Lebensgemeinschaften zusammensetzen.
Durch die Wechselwirkungen dieser Arten untereinander
und mit der abiotischen Umwelt entstehen Okosysteme,
deren spezifische Eigenschaften unsere Erde zu einem
auBergewohnlichen Planeten machen, einem Planeten mit
fruchtbaren Boden, sauerstoffreicher Atmosphire, Tempe-
raturen im ein- bis zweistelligen Grad-Celsius-Bereich und
grofden Vorriten an Biomasse und organischer Substanz. Es
sind diese ,Dienstleistungs“-Funktionen der Okosysteme,
die die Erde uiberhaupt lebensfihig fiir Menschen machen
(Abbildung 1).

In der modernen Biodiversititsforschung stellen sich
somit zwei grundlegende Fragen, nimlich die nach der
Entstehung und die nach der funktionellen Bedeutung der
Artenvielfalt. Wihrend die Beschiftigung mit der ersten
Frage aufdecken kann, weshalb es so viele Arten gibt, kann
die Untersuchung der zweiten Frage zeigen, ob die Anzahl
und Verschiedenartigkeit der Arten sich auf die Zusam-
mensetzung von Lebensgemeinschaften und die Eigen-
schaften von Okosystemen auswirkt. Moglicherweise be-
steht zwischen den beiden Fragen auch ein innerer Zusam-
menhang, indem beispielsweise zu einem System so lange
Arten durch Einwanderung oder Evolution hinzugefiigt
werden konnen, bis gewisse Funktionen wie etwa die Bio-
masseproduktion ein vorgegebenes Niveau erreichen, das
von Klima und Boden bestimmt wird (Abbildung 2). Ob-
wohl dies bereits von Liebig [8] und anderen nach ihm im-
mer wieder vermutet wurde (ein aktueller Verfechter einer
,neutralen Theorie der Biodiversitit“ ist Hubbell [4]), gibt
es keine empirischen Untersuchungen. In diesem Artikel
mochte ich mich vor allem mit der zweiten Frage befassen,
zu der in den vergangenen zehn Jahren verschiedene wich-
tige experimentelle Arbeiten durchgefithrt wurden. Als
Okosystemvariable werde ich besonders die Biomassepro-
duktion beispielhaft betrachten, da diese dem landwirt-
schaftlichen Ertrag entspricht, der von einer Fliche abge-
fithrt werden kann. Dabei ist klar, dass langfristig die abge-
fithrten Stoffe unter anderem durch Diingung wieder auf
die Fliche zuriickkehren miissen, damit die Kreisliufe der
chemischen Elemente geschlossen werden.

Biodiversitdtsexperimente

simulieren zufdlligen Artenverlust
Die Frage nach der funktionellen Bedeutung der Artenviel-
falt ist nicht einfach zu beantworten, da offensichtlich alle
existierenden Okosysteme funktionieren, wenn eine Be-
siedlung und Sukzession auf einer vormals freien Fliche er-
folgt ist. Im dynamischen Gleichgewicht zwischen Einwan-
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derung und Auswanderung sowie Populationsvergroflerun-
gen einiger Arten auf Kosten anderer bleiben Okosystemei-
genschaften, wie beispielsweise der Heuertrag von Wiesen,
relativ konstant (Abbildung 3, [10]). Gemif3 einem Ver-
gleich zahlreicher Waldokosysteme teilt sich die relativ
konstante Gesamtbiomasse einfach in zahlreiche kleinere
Anteile zwischen den Arten auf, wenn die Artenzahl grof3
ist [2]. Hier zeigt sich das Problem vergleichender Studien:
Obwohl verschiedene Flichen sich in ihrer Artenzahl und
im Artenbestand unterscheiden, stehen doch auf allen
Flichen grundsitzlich die gleichen Arten zur Auswahl zur
Verfiigung. Erst wenn dieser Gesamtartenpool verindert
und damit das natiirliche Gleichgewicht gestort wird, kon-
nen wir sagen, was fiir Folgen es hat, wenn gewisse Arten
gar nicht mehr verfiigbar sind - wenn es also keine ,Er-
satzkandidaten“ mehr gibt, die in eine entstehende Liicke
einspringen. Artenverlust konnte beispielsweise bedeuten,
dass alle Baumarten aussterben wiirden, eine Moglichkeit,
die in der erwihnten vergleichenden Studie gar nicht in Be-
tracht gezogen wurde.

BIODIVERSITAT

ABB. 2 | ENTWICKLUNG DER OKOSYSTEMEIGENSCHAFTEN
AUF EINER NEU ENTSTANDENEN INSEL

v

Zeit

Okosystem-
variable

Biotopraum

Artnischen

Artenzahl

Nach einem Kolonisationsereignis (K) kann sich eine Art im Lauf der Evolution
durch Radiation (R) in mehrere neue Arten aufspalten. Damit nimmt auch die
Intensitdt der Okosystemprozesse zu, bis der Biotopraum (braunrot) von den
Nischen der vorkommenden Arten (griin) ausgefiillt ist. Der Riickgang der Gko-
systemprozesse vom dritten zum vierten Biotopraum-Nischen-Bild (am Ende der
im unteren Bild diagonal eingezeichneten Zeitachse) ist rein hypothetisch.
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ABB. 3 | STABILER GESAMTERTRAG
TROTZ POPULATIONSSCHWANKUNGEN
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Ertrag
(g/m?,
log-Skala)
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Ertrag des Gesamtbestandes (fette schwarze Linie) und der 15 wichtigsten Pflan-
zenarten (andere Linien) in einer Wiese in Siidrussland iiber eine Beobachtungs-
dauer von zehn jahren [10]. Es fillt auf, dass die Einzelarten starke, aber oft
gegenldufige Populationsschwankungen aufweisen, so dass der Gesamtertrag
relativ stabil bleibt. Drei Griser und ein Klee sind durch fette Linien beispielhaft
hervorgehoben: Festuca pratensis (dunkelblau) hat einen relativ konstant hohen
Einzelertrag, derjenige von Bromus inermis (mittelblau) sinkt konstant, wéihrend
die dritte Grasart Agrostis stolonifera (dunkelgriin) und der Klee Trifolium
hybridum (hellgriin) starke, aber gegenldufige Schwankungen aufweisen.
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Um den kausalen Zusammenhang zwischen Biodiversitit
und Okosystemfunktionen zu untersuchen, miissen daher
Experimente ausgedacht werden, welche die einem Oko-
system zur Verfugung stehende Artenauswahl durch simu-
lierte Aussterbeszenarien kiinstlich reduzieren. Dies wurde
erstmals vor zehn Jahren in England, den USA, der EU und
der Schweiz gemacht [12]. Dabei wurden allerdings keine
so drastischen Situationen simuliert wie der Verlust aller
Baumarten. Vielmehr wurden Arten zufillig aus dem Ge-
samtartenpool gestrichen, da dies eher den gegenwiirtigen
Aussterbeprozessen in der Natur entsprechen sollte. Die
~Entfernung“ von Arten erfolgte vor der Zusammenstellung
der experimentellen Artengemeinschaften, sozusagen auf
dem Reif3brett der Versuchsplanung. Nachdem ein Pool
von Arten definiert worden war, der moglichst gut ein
natiirliches Okosystem reprisentiert, wurden aus diesem
Pool zufillig Arten ausgewihlt und zu kiinstlichen Okosys-
temen von beispielsweise einer, zwei, vier und acht Arten
zusammengestellt. In den kiinstlich zusammengestellten

33. Jahrgang 2003 | Nr. 6

Okosystemen wurden anschlieRend Messungen vorgenom-
men, um die prognostizierte Zunahme der Funktionsfihig-
keit mit zunehmender Artenzahl zu testen.

Okosystemfunktionen der Biodiversitit
Die Biodiversititsversuche mit zufilligem Artenverlust zeig-
ten in den meisten Fillen einen positiven Zusammenhang
zwischen der Artenzahl und der Produktivitit von Okosys-
temen (Tabelle 1). Ein gutes Beispiel dazu sind die Resultate
des europidischen BIODEPTH-Projektes, in dem an acht
Standorten nach dem gleichen Versuchsplan Graslanddko-
systeme mit zunehmend reduzierter Artenzahl angepflanzt
wurden (Abbildung 4, [3]). Trotz Unterschieden zwischen
den Standorten nahm im Durchschnitt mit jeder Verdoppe-
lung der Anzahl von Pflanzenarten die Biomasseproduktion
der Systeme um 80 Gramm (oberirdische Pflanzentrocken-
masse) pro Quadratmeter und Jahr zu. Diese Resultate wa-
ren fiir die Forschenden aus Okologie und Landwirtschaft
uberraschend, ja sogar schockierend [6]. Auf Grund ihrer
bisherigen Erfahrungen sollte zwischen Produktivitit und
Artenzahl, insbesondere bei Diingung, ein negativer Zu-
sammenhang bestehen. Es galt sogar die Regel, dass eine
produktive Monokultur unter giinstigen Bedingungen in

ABB. 4 | ARTENZAHL-PRODUKTIVITATSKURVEN
AUF ACHT STANDORTEN DES BIODEPTH-
PROJEKTES [3]
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1 =Deutschland, 2 = Portugal, 3 = Schweiz, 4 = Griechenland,
5=lIrland, 6 = Schweden, 7 = S-England, 8= N-England. Der
Ertrag ist die von September bis Juni produzierte oberirdi-
sche Trockenmasse der Pflanzen (abgeschnitten auf fiinf
Zentimeter Hohe). Um die Auswirkungen der simulierten
Aussterbeszenarien zu verstehen, wird die Grafik von rechts
nach links ,,gelesen*. Die senkrechten Linien zeigen die
Schwankungsbreite der Ertrdge auf Feldern mit gleicher
Artenzahl an, die Symbole den Mittelwert des Standortes.
Gleiche Symbole stehen fiir gleiche Standorte. Es wird er-
sichtlich, dass mit abnehmender Artenzahl jeder weitere
Verlust zu einem noch gréBeren Ertragsverlust fiihrt. Die
Standorte mit den flachsten Kurven und tiefsten Ertrdgen
haben die fiir Graslandékosysteme klimatisch ungiins-
tigsten Bedingungen (Portugal, Griechenland, nérdliches
Schweden). Der Standort in Deutschland weist eine hohe
Bodenfruchtbarkeit auf und hat die héchste Kurve.
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Heuschrecken der Art Parapleurus alliaceus wurden zwei
Wochen lang in Kdfigen auf den BIODEPTH-Versuchsparzel-
len in der Schweiz gehalten. Je mehr Pflanzenarten es gab,
desto mehr Gewicht legten die Tiere zu. Es konnte gezeigt
werden, dass die Heuschrecken auf artenreichen Wiesen-
stiicken nicht nur mehr fraBen, sondern auch eine vielfdl-
tigere Nahrung aufnahmen [9]. Die senkrechten Linien
zeigen die Schwankungsbreite der Ertrdge an, die Symbole
den Mittelwert.

ihrem Ertrag von einer Mischung kaum tibertroffen werden
konnte. Durch die neuen Erkenntnisse hat nun ein allge-
meines Umdenken begonnen, das durch die Forderungen
nach einer Okologisierung der Landwirtschaft sehr unter-
stiitzt wird.

Parallel zur oberirdischen Produktivitit verinderten
sich auch verschiedene andere Okosystemfunktionen bei
simuliertem Artenverlust. So waren beispielsweise die Bo-
denbedeckung durch die Vegetation und das Stickstoffauf-
nahmevermogen in artenarmen Pflanzengemeinschaften
signifikant geringer als in artenreichen [12]. Der simulierte
Artenverlust fiihrte aber nicht nur zu einer Abnahme der In-

tensitit von Energie- und Stofffliissen im Okosystem, son-
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dern beeinflusste auch Artenzahl, Zusammensetzung und
Aktivitit der mit den Pflanzen assoziierten Fauna und Mi-
kroorganismengemeinschaften. So kam es beispielsweise
durch den mit der niedrigeren Pflanzenproduktivitit ver-
bundenen verringerten Eintrag von Kohlenstoff in den Bo-
den zu einer Abnahme der Aktivitit und Diversitit von Bak-
terien, die die verschiedenen Kohlenstoffquellen im Boden
abbauen [14]. Auf der trophischen Stufe der oberirdischen
Primirkonsumenten konnten Versuchstiere einer Heu-
schreckenart nicht mehr so viel Gewicht zulegen, wie dies
auf artenreichen Flichen mit grof3erer Produktivitit der Fall
war (Abbildung 5, [9]).

Neben diesen allgemeinen Beziehungen zwischen Ar-
tenverlust und Okosystemfunktionen konnten jedoch in
den Biodiversititsversuchen auch zahlreiche spezifische Ef-
fekte einzelner Arten oder Artenkombinationen beobach-
tet werden, die auf die grofe Komplexitit der Netzwerke in
biologischen Systemen hinweisen. Eine besondere Bedeu-
tung kommt in Graslandokosystemen der Symbiose von
Leguminosen mit Knollchenbakterien der Gattung Rbizo-
bium zu. Durch diese Interaktion wird atmosphirischer
Stickstoff in das Okosystem eingefiihrt, der anschlieBend
auch anderen Pflanzenarten zu verstirktem Wachstum ver-
hilft [13].

Die bisherigen Biodiversititsversuche geben eine klare
Antwort auf die in diesem Artikel gestellte Hauptfrage: Die
Folgen eines zufilligen Artenverlustes fir die Funktions-
fihigkeit von Okosystemen sind iiberwiegend negativ zu
bewerten. Die in den Abbildungen 1 und 2 illustrierten po-
sitiven Zusammenhinge zwischen grofler Artenzahl und
der Intensitit von Okosystemprozessen gibt es tatsichlich.
Gut funktionierende Okosysteme mit vielen Arten sind ,Na-
turfabriken, in denen unsere Umwelt ,produziert” wird
und machen die Erde im wortlichen Sinne lebensfihig. In
unserem eigenen Interesse tun wir gut daran, diesen Oko-
systemen ihre Artenvielfalt zu belassen. Aus den Resultaten
der Biodiversititsversuche geht nicht hervor, weshalb Oko-
systeme viele oder zumindest mehrere Arten brauchen, um
gut zu funktionieren. Es wird auch noch untersucht, wie
der positive Zusammenhang zwischen Artenzahl und Funk-
tionsfiahigkeit durch die Standortbedingungen beeinflusst

TAB. 1 | EINIGE BIODIVERSITATSVERSUCHE UND DEREN HAUPTRESULTATE
Referenz (zitiertin [12]) Versuchs- PlotgroRBe Diversitdts- Beziehung Beziehung

dauer (m?) stufen Artenzahl- Artenzahl-
(Jahre) (Artenzahl) Ertrag Bodenstickstoff

USA Hooper & Vitousek 1997/98 2 2.25 2-9 flach negativ

USA Tilman et al. 1997 3 169 1-32 positiv negativ

EU Hector et al. 1999 2 4 1-32 positiv

Schweiz  Niklaus et al. 2001 5 1.27 5,12,31 positiv negativ

Diese Versuche wurden mit Grasland-Okosystemen im Freiland durchgefiihrt. Die experimentelle Manipulation der Diversitit bezieht sich auf die
Anzahl der Pflanzenarten, die in den experimentellen Okosystemen angesit (erste drei Versuche) oder angepflanzt wurden (Versuch in der Schweiz).
Der Zusammenhang zwischen der Artenzahl und dem Ertrag als ProduktivitatsmaR war im Allgemeinen positiv, aber mit einer abnehmenden Ten-
denz bei hoheren Artenzahlen. Durch die erhdhte Produktivitit konnten die artenreichen Okosysteme mehr Stickstoff aus dem Boden aufnehmen,
was sich in drei untersuchten Fallen in einer negativen Beziehung zwischen der Artenzahl und dem im Boden verbleibenden Stickstoff ausdriickte.
Die erhohten Stickstoffwerte, beispielsweise unter Monokulturen, kénnen eine Belastung des Grundwassers zur Folge haben.
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ABB. 6

wird. In den folgenden Kapiteln mochte ich zuerst auf
die moglichen Erklirungsmechanismen der Biodiversitits-
effekte eingehen und dann deren Abhingigkeit von ande-
ren Faktoren besprechen.

Dominanz und Komplementaritat
Die Universalitit des experimentell gefundenen positiven
Zusammenhangs zwischen Artenzahl und Okosystemei-
genschaften ist erstaunlich, da es ja letztlich immer die ein-

zelnen Individuen der vorkommenden Arten sind, die zur
Leistung des Gesamtsystems beitragen. Gibt es Okosystem-
eigenschaften, die unabhingig von der Artenzusammen-
setzung bei einer gewissen Anzahl und Unterschiedlichkeit
der Arten eine bestimmte Ausprigung erreichen? Oder pas-
sen sich gar Einzelindividuen und Arten in ihren Beitrigen
zur Funktion des Gesamtsystems so an, dass der fiir eine be-
stimmte Biodiversitit von den abiotischen Umweltfaktoren
vorgegebene Wert erreicht wird - beispielsweise eine Ge-

MECHANISMEN ZUR ERKLARUNG VON BIODIVERSITATSEFFEKTEN

a) Mischungsmechanismus

Nischenverteilung:
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b) Dominanzmechanismus

c) Komplementaritatsmechanismus
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Beziehung Artenzahl-Okosystemfunktion:
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Erste Bildzeile: Nischen der Arten als ,,Leistungskurven* entlang eines Umweltfaktors. Zweite Bildzeile: Werte einer Okosystemvariable - bei-
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spielsweise des Gesamtertrages — von Okosystemen mit einer, zwei oder vier Pflanzenarten. Die vier Symbole stehen fiir vier verschiedene Pflanzen-
arten. Bei den Zwei- und Vierartenmischungen sind die Symbole der jeweils beteiligten Arten iibereinander gezeichnet. Die Pfeile zeigen, wie sich
aus zwei Monokulturertrdgen der Ertrag einer Zweiermischung herleiten Ildsst. Beim Mischungsmechanismus (erste Bildkolonne) ergibt sich der
Ertrag einer Mischung aus dem Ertrag der Einzelarten multipliziert mit ihren Anteilen in der Mischung, also beispielsweise 4 x 0.5 +1x 0.5=2.5
fiir die mittlere Zweiermischung aus den Arten mit den Symbolen + und o. Beim Dominanzmechanismus (zweite Bildkolonne) bestimmt dagegen
der Monokulturertrag der besseren Art auch den Mischungsertrag, sie verdrdngt die andere Art, da sie eine groRBere Konkurrenzkraft besitzt (Kur-
ven der Artnischen im obersten Bild der Kolonne). Beim Komplementaritidtsmechanismus schlieBlich (dritte Bildkolonne) kénnen sich beide Arten
im Extremfall so entfalten, wie sie es in Monokultur tun wiirden, daher werden die Ertrige der Monokulturen addiert. Die dritte Bildzeile gibt eine
mogliche Erklérung fiir das unterschiedliche Verhalten der Arten: Die Nischen sind hier durch die Verteilung der Wurzeltiefen gegeben.
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samtbiomasse von einem Kilogramm pro Quadratmeter
Wiesenfliche? Diese Fragen konnen heute noch nicht be-
antwortet werden, da sie nicht speziell untersucht wurden.
Bisher konnen fiir den experimentell nachgewiesenen po-
sitiven Zusammenhang zwischen Artenzahl und Okosys-
temfunktionen erst statistische Erklirungsmodelle gegeben
werden.

Im Wesentlichen stellt sich die Frage, weshalb nicht
eine Art allein alle Funktionen im Okosystem erfiillen kann,
insbesondere da eine solche Art einen grolen Selektions-
vorteil hitte und dementsprechend erfolgreich evoluieren
miisste. Offenbar ist jedoch eine zu grofle Vielseitigkeit in-
nerhalb einer Art oder gar innerhalb eines Individuums mit
Kosten verbunden, so dass es zu einer gewissen Speziali-
sierung und Komplementaritit zwischen Arten kommt.
Eine besonders auffillige Arbeitsteilung findet im Okosy-
stem zwischen Primidrproduzenten (vor allem Pflanzen),
Primir- und Sekundirkonsumenten (vor allem Tiere) und
Destruenten (vor allem Mikroorganismen) statt. Weniger
eindeutig ist die Notwendigkeit einer ,Arbeitsteilung® in-
nerhalb dieser trophischen Stufen. Gerade bei Pflanzen,
deren Vielfalt in Experimenten manipuliert wurde, wire
denkbar, dass eine dominante Art die Produktivkraft einer
Mischung erreicht oder sogar tiberschreitet. Es wurden da-
her verschiedene Erklirungsmodelle fiir die beobachteten
Biodiversititseffekte vorgeschlagen, die ich mit Mischungs-,
Dominanz- und Komplementarititsmechanismus bezeichne
(Abbildung 6).

Den unterschiedlichen Erklirungsmechanismen der
Biodiversititseffekte liegen unterschiedliche Nischenmo-
delle der Artenverteilung in einer intakten, artenreichen
Lebensgemeinschaft zu Grunde. Angenommen, alle Pflan-
zenarten einer Wiese hitten vergleichbare Umweltan-
spriiche und Konkurrenzkraft, wiren aber unterschiedlich
produktiv, so wiirden wir erwarten, dass der landwirt-
schaftliche Gesamtertrag dieser Wiese sich aus den pro-
portionalen Anteilen der Arten multipliziert mit ihren Ein-
zelertragen in Monokultur ergibt (Mischungsmechanismus,
Abbildung 6a). Wichtig ist bei dieser Uberlegung, dass
pflanzliche Monokulturen einen konstanten Ertrag produ-
zieren, der innerhalb weiter Grenzen unabhingig von der
Ansaatdichte ist. Wenn wir also anstatt 1000 Samen 2000
Samen einer Art pro Quadratmeter ansiden, so fiihrt dies
normalerweise nicht zu einer Ertragserhohung. Ebenso
erwarten wir keine Ertragserhohung, wenn wir von zwei
Arten A und B anstatt 500 + 500 Samen 1000 + 1000 Samen
ansien. Der Mischungsmechanismus fiihrt zu einem kon-
stanten mittleren Ertrag aber abnehmenden Ertrags-
schwankungen mit zunehmender Artenzahl. Dies spricht
an sich gegen die Verwendung von Mischungen anstelle
von besonders geeigneten Monokulturen. Immerhin kann
jedoch durch die geringere Ertragsschwankung ein positi-
ver ,Versicherungswert® aus der Biodiversitit erwachsen
(s. unten).

Im Falle des Dominanzmechanismus ist das zu Grunde
liegende Modell der Nischenverteilung dhnlich: Die Ni-
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a) Abhdngigkeit der Artenzahl-Produktivitdtskurve von der GroBe des Biotop-
raumes (beispielsweise dem Ressourcenangebot). Eine Verkleinerung des Biotop-
raumes (braunrot) fiihrt dazu, dass nicht mehr alle Nischen der Arten (griin)

ins Okosystem passen. Dadurch erreicht die Kurve einen friihen Sittigungswert.
b) Abhdngigkeit der Artenzahl-Produktivitdtskurve von Arteigenschaften. In die-
sem Falle fiihrte Mykorrhyzierung zu einer ,,Verlingerung* der Wurzelsysteme
der verschiedenen Arten und damit zu einer zunehmenden Uberlappung der
Nischen der Arten. Die zugehdrige Kurve beginnt auf einem hoheren Niveau und
steigt weniger steil an [7].

schen der Arten uberlappen stark (Abbildung 6b), so dass
wenige oder nur eine einzelne Art dominant werden und
im Extremfall die angesite Mischung praktisch zu einer
Monokultur wird. In diesem Falle misste der Ertrag der ur-
spriinglichen Mischung dem Einzelertrag der dominanten
Art entsprechen. Da mit zunehmender Artenzahl in einer
Mischung verschiedene dominante Arten zur Verfiigung
stehen und wir zudem annehmen, dass die dominant
werdenden Arten besonders hohe Einzelertrige haben,
steigt der mittlere Ertrag aufgrund dieses ,sampling“- oder

,selection“-Effektes an [5]. Gleichzeitig nehmen Ertrags-
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schwankungen mit zunehmender Artenzahl wie beim Mi-
schungsmechanismus ab, so dass die Punktwolke in der
Grafik von Produktivitit und Artenzahl eine horizontale
obere Begrenzungslinie bekommt (Abbildung 6b). Der Do-
minanzmechanismus steht in gewissem Widerspruch zu ei-
nigen theoretischen Grundannahmen in der Okologie. So
sollten normalerweise konkurrenzstarke Arten engere 6ko-
logische Nischen besitzen als konkurrenzschwache. Ferner
ist nicht klar, ob dominante Arten jene mit den hochsten Er-
trigen in Monokultur sein sollten, da theoretische Modelle
einen genetisch determinierten negativen Zusammenhang
zwischen Konkurrenzkraft und Produktivitit voraussagen
[15].

ABB. 8 | EINFLUSS VON SIMULIERTEM HUFTRITT AUF
DIE ARTENZAHL-PRODUKTIVITATSKURVE

Anzahl Pflanzenarten 32

Unter den Brettern der Versuchsperson befinden sich Schaf-
oder Pferdehufen. Obwohl dieser simulierte Huftritt zu ei-
ner zunehmenden Heterogenitit des Untergrundes fiihrte,
nahm die funktionelle Bedeutung der Anzahl Pflanzenar-
ten, gemessen an der Steigung der Ertragskurven, ab. Die
gestrichelte horizontale Linie bei einem Ertrag von 300 g
und die von den Schnittpunkten der horizontalen Linie mit
den drei Kurven ausgehenden senkrechten Pfeile zeigen,
dass es auf Fldchen mit Pferdehuftritt ungefdahr doppelt so
viele Arten braucht wie auf Flichen ohne oder mit Schafs-
huftritt, um diesen Ertrag zu erzielen. Der Ertrag ist die von
September bis Juni produzierte oberirdische Trockenmasse
der Pflanzen (abgeschnitten auf 5 cm Héhe und bezogen auf
einen Quadratmeter; Originaldaten von 1997). Untersucht
am Standort ,,Lupsingen* des BIODEPTH-Projektes.

Bild: |. Joshi
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Im Gegensatz zu den ersten beiden Mechanismen liegt dem
Komplementarititsmechanismus ein Nischenmodell zu
Grunde, das eine Arbeitsteilung zwischen den Arten er-
laubt. Dadurch kann eine Mischung hohere Ertrige produ-
zieren als jede einzelne Art in Monokultur (Abbildung 6¢).
Pflanzenarten konnen sich zum Beispiel hinsichtlich ihrer
Architektur unterscheiden und so Wasser und Nihrstoffe
aus unterschiedlichen Bodentiefen aufnehmen oder ihre
Blitter zur Lichtaufnahme komplementir anordnen. Eine
andere, besonders wichtige Form der Komplementaritit
betrifft die Aufnahme von Luft-Stickstoff durch Legumino-
sen und von Nitrat-Stickstoff durch Griser.

In einigen Fillen konnte mit detaillierten statistischen
Analysen der Resultate aus Biodiversititsversuchen die re-
lative Bedeutung von Dominanz- und Komplementaritits-
mechanismus abgeschitzt werden. Die teilweise noch
nicht publizierten Analysen (D. Tilmans Versuche in Min-
nesota und BIODEPTH-Projekt in Europa) zeigen, dass der
Dominanzmechanismus anfinglich eine wichtige Rolle
spielt, mit Fortdauer der Versuche aber der Komplementa-
rititsmechanismus immer mehr an Bedeutung gewinnt.

Durch den Nachweis des Komplementarititsmechanis-
mus ergeben sich interessante neue Aspekte fiir die An-
wendung von Mischungen in der Landwirtschaft, da in die-
sem Falle auch mit optimaler Auswahl von Monokulturen
nicht der gleiche Ertrag erzeugt werden kann wie mit Mi-
schungen. Auch im Falle des Dominanzmechanismus kann
jedoch eine hohe Anfangsbiodiversitit von Interesse sein,
einerseits, weil dadurch die produktivsten Arten von den
Mischungen selbst ,gefunden“ werden und weil anderer-
seits die subdominanten Arten unter verinderten Umwelt-
bedingungen selbst dominant werden konnen und so als
Versicherung die Ertragsstabilitit der Mischungen gewihr-
leisten.

Abhangigkeit von Umweltfaktoren

und Arteigenschaften
Nach der Diskussion der Erklirungsmechanismen von Bio-
diversititseffekten stellt sich nun die Frage, unter wel-
chen Umweltbedingungen und in welchen Okosystemen
die funktionelle Bedeutung der Artenvielfalt besonders
grofd ist. Da unter landwirtschaftlichen Bedingungen Inten-
sivierung oft zu einem Artenriickgang bei gleichzeitiger
Produktivititssteigerung fiihrt, wurde zunichst angenom-
men, dass ein positiver Biodiversititseffekt nur unter
unguinstigen Nihrstoffbedingungen eintritt. Nun haben
aber alle bisher durchgefiihrten Versuche das Gegenteil ge-
zeigt, namlich eine stirker positive Artenzahl-Produkti-
vititsbeziehung auf fertileren Substraten. Riickblickend be-
trachtet ist dies auch einleuchtend, denn je mehr Ressour-
cen angeboten werden, desto grofder ist der ,Biotopraum*
und desto mehr Nischen passen in diesen hinein (Abbil-
dung 7a).

Im landwirtschaftlichen Zusammenhang wurde bisher
einfach noch nie versucht, den durch die Intensivierung
verursachten Artenriickgang zu verhindern, um so gleich-



zeitig eine hohe Artenzahl und eine hohe Produktivitit zu
erreichen.

Eine weitere nicht bestitigte Annahme besagt, dass die
funktionelle Bedeutung der Artenvielfalt in variablen und
heterogenen Umwelten wichtiger sein sollte als in homo-
genen Umwelten, weil dadurch mehr Moglichkeiten fiir
Komplementaritit gegeben sind. Das Prinzip der Arbeits-
teilung ist jedoch nicht abhingig von der Heterogenitit der
Umwelt, vielmehr fithren Unterschiede zwischen Spezialis-
ten selbst zu Diversitit und Heterogenitit. Die Moglichkeit
zur Ausdifferenzierung zwischen Arten sollte sogar in kon-
stanten und homogenen Umwelten mit groem Ressour-
cenangebot am groflten sein. Wir versuchten in einem Zu-
satzexperiment im BIODEPTH-Projekt Heterogenitit durch
simuliertes ,trampling“ mit Pferde- und Schafshufen zu er-
zeugen. Dabei zeigte sich, dass diese kiinstlich erzeugte He-
terogenitit zu einer Abflachung der Artenzahl-Produkti-
vititskurve fiihrte (Abbildung 8).

Die funktionelle Bedeutung der Artenvielfalt ist dann

besonders grof3, wenn sich die Arten in Eigenschaften un-
terscheiden, die fiir die Ressourcenaufnahme und -um-
wandlung wichtig sind. Dadurch ergibt sich die Mog-
lichkeit zur Arbeitsteilung und Komplementaritit. In den
meisten Biodiversititsversuchen wurde daher zwischen der
Anzahl funktioneller Gruppen und Okosystemfunktionen
ein deutlicherer Zusammenhang gefunden als zwischen
der Anzahl an Arten und Okosystemfunktionen. Eigentlich
ergibt sich die funktionelle Bedeutung der Artenvielfalt ge-
rade dadurch, dass sich Arten in ihren Eigenschaften selbst
in einer zufillig zusammengesetzten Lebensgemeinschaft
unterscheiden. Konnte man diese funktionelle Vielfalt, bei-
spielsweise die Vielfalt der Wurzeltiefen in einer Pflanzen-
gemeinschaft, relativ einfach messen, so wire diese der
Artenvielfalt als Erklirungsgrofe fiir die beobachteten Oko-
systemeffekte wahrscheinlich vorzuziehen [12].
Es muss allerdings berticksichtigt werden, dass die Artei-
genschaften auch plastisch sind und sich unter bestimmten
Umweltbedingungen dndern konnen. In einem eleganten
Versuch zeigten Klironomos und Mitarbeitende [7], dass
Mykorrhizierung in Pflanzengemeinschaften zu einer Ab-
schwichung der Artenzahl-Produktivititskurve fiihrte, weil
durch die ,Verlingerung“ der Pflanzenwurzeln der ver-
schiedenen Arten durch Pilzhyphen die urspriinglich vor-
handene funktionelle Vielfalt von Wurzeltiefen zwischen
den Pflanzenarten ausgeglichen wurde (Abbildung 7b).

Biodiversitdt als Versicherung
Neben der funktionellen Bedeutung der Artenvielfalt fiir
die Okosysteme wird die Moglichkeit diskutiert, dass Arten
mit an sich gleichen funktionellen Eigenschaften je nach
Umweltbedingungen unterschiedlich wichtig werden kon-
nen und damit eine Versicherung fiir Okosysteme darstel-
len. Als Beispiel konnen wir ein System mit einer Legumi-
nosenart einem System mit drei Leguminosenarten ge-
geniiberstellen. Alle diese Leguminosenarten gehoren zur
gleichen funktionellen Gruppe der Stickstofffixierer. Im ar-
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tenreicheren System sind zwei der drei Arten eigentlich
uberfliissig. Diese eingebaute Redundanz ist wie ein Si-
cherheitsprinzip, fillt eine Leguminosenart aus irgendei-
nem Grund aus, so kann eine andere an ihre Stelle treten.
Ein Hinweis dafiir, dass dieses Sicherheitsprinzip funktio-
niert, kann in der groeren riumlichen und zeitlichen Sta-
bilitit artenreicher Okosysteme gegeniiber artenarmen ge-
sehen werden (vgl. auch Abbildung 3). Zusammenfassend
konnen wir also sagen, dass eine grole Anzahl funktionel-
ler Gruppen in einem Okosystem dessen Funktionsfihig-
keit zum gegenwirtigen Zeitpunkt erhoht, eine grole An-
zahl von Arten innerhalb der funktionellen Gruppen hin-
gegen eine Versicherung dieser Funktionsfihigkeit fiir die
Zukunft bedeutet.

Unterschiede zwischen Experiment und Natur
‘Was sagen uns nun die Resultate der Biodiversititsexperi-
mente in Bezug auf die funktionelle Bedeutung der Arten-
vielfalt in der Natur? Wie bereits erwihnt, wird in verglei-
chenden Studien unter giinstigen Standortbedingungen oft
eine negative Beziehung zwischen Produktivitit und Ar-
tenvielfalt von Graslandokosystemen gefunden. Dies kann
jedoch im Allgemeinen darauf zuriickgefiithrt werden, dass
noch andere Faktoren im Spiel sind. In der Landwirtschaft
beispielsweise fiihrte die zunehmende Intensivierung zwar
zu einer Produktivititssteigerung, gleichzeitig aber zum lo-
kalen Aussterben vieler Arten. Haben diese Arten nur einen
geringen Anteil am Gesamtertrag, so wird ihr Verlust durch
den Produktivititszuwachs der tbrigen Arten mehr als
wettgemacht. Ferner handelt es sich dabei nicht um zufil-
lige Aussterbeprozesse, wie sie in den Biodiversititsversu-
chen simuliert wurden. In Zukunft sollten daher auch in
Versuchen die Folgen nicht-zufilliger Artenverluste auf die
Funktionsfihigkeit von Okosystemen getestet werden. Im-
merhin zeigt sich, dass nach einer Extensivierung, wie sie
heute vielerorts in Europa angestrebt wird, durch artenrei-
che Wiesen ein grof3erer Heuertrag erzielt werden kann als
durch artenarme [11].

INTERNET

Internetseite des Instituts fiir Umweltwissenschaften der Universitdt Ziirich:

www.uwinst.unizh.ch

Internetseite des Forums Biodiversitdt Schweiz:
www.biodiversity.unibe.ch

Internetseite des BIODEPTH-Projektes der EU:
www.cpb.bio.ic.ac.uk|biodepth|contents.html

Internetseite des Biodiversitdtsexperimentes in Jena:
www?2.uni-jena.de|biologie|ecology|biodiv|index.html
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Zufall oder Koevolution?

Eine der interessantesten Fragen, die im Zusammenhang
mit der funktionellen Bedeutung der Artenvielfalt aufge-
worfen wird, ist die nach der Angepasstheit und Evoluti-
onsmoglichkeit artenreicher Okosysteme selbst. Obwohl
in der Evolutionsbiologie noch bis vor kurzem eine sehr
gen- und individuenorientierte Sichtweise vorherrschte,
die bereits die ,Gruppenselektion“ innerhalb von Arten
verponte, werden in neuerer Zeit Stimmen laut, die eine
gruppenorientierte Sichtweise vorschlagen oder sogar von
~community genetics“ [17] und ,ecosystem adaptation® [1]
reden. Dies fiihrt zur alten Frage, ob Lebensgemeinschaften
selbst gewisse Eigenschaften von ,Super-Organismen® ha-
ben konnen, oder ob sie zufillige Ansammlungen von Ar-
ten darstellen, die sich zu einem bestimmten Zeitpunkt an
einem bestimmten Ort zusammenfinden [11]. Gemif3 den
Gesetzen der Evolutionsbiologie konnte man erwarten,
dass im Lauf der Zeit aus einer Zufallsgemeinschaft durch
Koevolution und gegenseitige Nischendifferenzierung eine
Lebensgemeinschaft entsteht, deren Arten besser aufeinan-
der abgestimmt sind, einen hoheren Grad der Arbeitstei-
lung und eine grolere Zahl mutualistischer Beziehungen
aufweisen. Diese Hypothese konnte durch Biodiversitits-
versuche gepriift werden, in denen Lebensgemeinschaften
mit normalerweise nicht gemeinsam vorkommenden Arten
solchen mit normalerweise gemeinsam vorkommenden Ar-
ten gegeniibergestellt wiirden und gleichzeitig die Arten-
vielfalt in beiden Reihen manipuliert wiirde.

Eine Antwort gibt es bereits: Die in der Natur vorkom-
menden Okosysteme haben sich nicht generell in die Rich-
tung des grofdtmoglichen Ertrages entwickelt. Nach der
Aufgabe der Versuchsflichen aus dem BIODEPTH-Projekt
konnten wir feststellen, dass die gleichzeitig artenreichsten
und produktivsten Flichen instabil waren und schon ein
geringer Invasionsdruck vorher nicht vorhandener Arten
zum beschleunigten Aussterben bereits vorhandener Arten
und damit einhergehend zu einem Produktivititsverlust
fithrte. In der Tat sind es solche Invasions- und Aussterbe-
prozesse, die in der natiirlichen Situation zu einem Gleich-
gewicht filhren konnen, in dem der eigentliche Kausalzu-
sammenhang zwischen Artenvielfalt und Produktivitit
nicht mehr sichtbar ist [11].

Forschung und Anwendung
Alarmiert durch den dramatischen Riickgang der Artenviel-
falt in zahlreichen Okosystemen, insbesondere auch in sol-
chen mit menschlicher Nutzung, ist die Forschung tiber die
funktionelle Bedeutung der Artenvielfalt zu einem zentra-
len Thema in der modernen Biologie geworden. Die erste
Generation von Versuchen, in denen hauptsichlich die An-
zahl von Pflanzenarten in Graslandokosystemen zufillig va-
riiert wurde, deckte als groe Uberraschung einen deutlich
positiven Zusammenhang zwischen Artenvielfalt und Oko-
systemfunktionen auf. Nun geht es darum, die Relevanz
dieser Befunde zu hinterfragen und in weiteren Versuchen
die postulierten Mechanismen zu analysieren. Dabei sind in
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zahlreichen Richtungen Erweiterungen moglich: Erweite-
rung der simulierten Aussterbeszenarien tber die zufilli-
gen hinaus, Erweiterung der betrachteten taxonomischen
Gruppen uber die Pflanzen hinaus, Erweiterung der rium-
lichen und zeitlichen Skala der Versuche, Erweiterung der
betrachteten Umweltbedingungen und letztlich auch Er-
weiterung der Zielsetzung von der reinen Erkenntnis zur
moglichen Anwendung.

Durch angewandte Forschung konnten fiir die Land-
wirtschaft an Stelle von Einzelarten oder Varietiten mit be-
stimmten Eigenschaften ganze Artengemeinschaften und
Okosysteme mit bestimmten Eigenschaften entwickelt
werden. Die Resultate der hier beschriebenen Versuche le-
gen nahe, dass es relativ einfach wire, beispielsweise ar-
tenreiche Wiesenokosysteme mit hoherer Produktivitit als
jene naturnaher Wiesen zu erzeugen. Zu lange wurde in der
modernen Landwirtschaft auf die Nutzung der funktionel-
len Bedeutung der Artenvielfalt verzichtet, obwohl dieses
Potenzial in anderen, etwa tropischen Agrarsystemen schon
lange bekannt war und eingesetzt wird [16]. Die Griinde
fiir die Entwicklung von Hochleistungssystemen geringer
Diversitit (sowohl genetischer Diversitit innerhalb von
Arten als auch Diversitit zwischen den Arten) in der bis-
herigen modernen Landwirtschaft waren jedenfalls nicht
wissenschaftlicher Natur, sondern einschrinkende Rand-
bedingungen wie fehlende Pflanz- und Erntetechnologie,
notwendige Standardisierung zum Schutz von Eigentums-
rechten und andere wirtschaftliche oder politische Inte-
ressen. Dabei wurde auch dem Versicherungsaspekt der
Biodiversitit, der besonders wichtig bei der genetischen
Diversitit innerhalb von Arten ist, wenig Beachtung
geschenkt. Es ist zu hoffen, dass durch die neuen For-
schungsergebnisse auch in der Anwendung ein Umdenken
stattfinden wird.

Zusammenfassung

Ein Zusammenhang zwischen Artenzahl und Funktionsféhig-
keit von Okosystemen ldisst sich nur nachweisen, wenn die Ar-
tenzahl in Versuchen experimentell reduziert (oder erh6ht)
wird. Solche Versuche wurden in den vergangenen zehn Jah-
ren durchgefiihrt und zeigten zahlreiche positive Effekte der
Biodiversitdt auf Okosysteme. Die Erkldrung fiir diese Effekte
reicht von einem einfachen statistischen Auswahl-Mechanis-
mus, bei dem artenreiche Systeme mit gréRBerer Wahrschein-
lichkeit besonders leistungsfdhige, dominante Arten enthal-
ten, bis zu einer vollstdndigen Arbeitsteilung zwischen Arten,
die gemeinsam eine hGhere Leistung erbringen kénnen, als es
die einzelnen Monokulturen tun wiirden. Die Wirklichkeit
liegt zwischen diesen beiden Extremen und héngt sowohl von
der GréRe des Biotopraumes wie dem Grad der Nischendiffe-
renzierung zwischen den Arten ab. Die funktionelle Bedeu-
tung der Artenvielfalt stellt ein immenses Potential dar, das in
Zukunft auch landwirtschaftlich genutzt werden sollte.
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