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ABSTRACT

The principle way of investigating ecological stability and the essential influence of different
factors on the results is discussed. To demonstrate the importance of the temporal structure of
disturbance as one of these factors, an investigation of the sensitivity of ecological systems to
the disturbance of system parameters is presented. By means of linear response theory a stabi-
lity measure of sensitivity is derived, which explicitly considers the temporal structure of
disturbance. The consequences of the temporal structure of disturbance for the sensitivity are
discussed for a Lotka-Volterra predator-prey system.
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1. EINFUHRUNG

Der Stabilitit okologischer Systeme wird in der theoretischen Okologie grofe Aufmerksamkeit
gewidmet. Es gibt eine Vielzahl von Untersuchungen, die sich mit diesem Thema beschifti-
gen. Die derzeitige Situation auf diesem Gebiet der theoretischen Okologie ist jedoch unbe-
friedigend - sie ist gekennzeichnet durch Unklarheit und Verwirrung. Die Verwirrung beginnt
schon bei der Verwendung von Begriffen. So existiert bis heute keine einheitliche Terminolo-
gie der Stabilititsbegriffe. Auch ist unklar, welche GréBen zur Untersuchung und Beschrei-
bung oOkologischer Stabilitit dienen konnen. Oftmals beschrinkt man sich auf verbale Be-
schreibungen und eine Umsetzung in mefbare bzw. berechenbare GroBen hat in vielen Fillen
noch nicht stattgefunden. Mangelnde Klarheit herrscht schliellich auch beziiglich der Fakto-
ren, welche auf die Ergebnisse von Stabilititsuntersuchungen entscheidenden EinfluB haben
konnen.

Der zuletzt genannte Punkt wird im Zentrum dieses Artikels stehen. Wir mochten eine Unter-
suchung vorstellen, welche die Einfliisse verschiedener Faktoren auf das Stabilititsverhalten
okologischer Systeme aufzeigt. Aufgrund der oben erwéhnten Situation werden wir jedoch im
ersten Teil des Artikels erst einmal einige allgemeine Uberlegungen zum Thema "Okologische
Stabilitat" anfiihren. Diese dienen der Klarung der prinzipiellen Vorgehensweise und machen
den Ansatzpunkt der nachfolgenden Untersuchung deutlich.

2. UNTERSUCHUNG OKOLOGISCHER STABILITAT

"Okologische Stabilitit" ist ein vielschichtiger Begriff und es gibt die verschiedensten Aspekte
im Verhalten eines Systems, die unter dem Themenkomplex "Okologische Stabilitit" von
Interesse sind. So kann man z.B. nach der Empfindlichkeit fragen, mit der ein 6kologisches
System auf eine Storung reagiert, oder nach der Geschwindigkeit, mit der die Folgen einer
solchen Storung wieder ausheilen. Auch die Fahigkeit eines Okosystems, trotz gewisser Sto-
rungen fortzubestehen, ist ein moglicher Aspekt okologischer Stabilitit. Eine eindeutige Defi-
nition des Begriffes "Okologische Stabilitit" existiert nicht. Man kann ihn jedoch als einen
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Oberbegriff fiir die verschiedenen Aspekte verstchen, die das Verhalten eines Gkologischen
Systems gegeniiber Storungen beschreiben.

Eine Untersuchung 6kologischer Stabilitit wird daher i.a. immer die Storung des betrachteten
Systems mit einschlieBen (es sei denn, man findet indirekte Indikatoren fiir das Stabilititsver-
halten). Diese Tatsache bildet ein groBes Handicap fiir die empirische Untersuchung, denn die
Storung eines realen Okosystems durch den Menschen ist oftmals abzulehnen, um nicht die
Gefahr einer irreversiblen Schidigung des Okosystems einzugehen (dies gilt umso mehr, da
man die Stabilititseigenschaften des Systems ja nicht kennt, sondern erst ergriinden will). Aus
diesem Grunde ist die Untersuchung okologischer Stabilitdt eine besondere Herausforderung
fiir die theoretische Okologie.

Wie geht man nun in der theoretischen Okologie bei der Untersuchung 6kologischer Stabilitit
vor?

Am Beginn einer Untersuchung wird sinnvollerweise die Festlegung des betrachteten Aspektes
okologischer Stabilitit stehen. Diese geschieht durch die sogenannten Stabilititsbegriffe, in
deren Definition der betreffende Aspekt 6kologischer Stabilitit verbal beschrieben wird. In der
Literatur findet man eine ganze Reihe solcher Stabilititsbegriffe, so wird z.B. Elastizitit defi-
niert als "Geschwindigkeit, mit der ein System nach einer Stérung wieder in seinen stabilen
Zustand zuriickkehrt" (frei nach WESTMAN 1978). Sensitivitit ist "ein Ma8 fiir die Empfind-
lichkeit des Systems gegeniiber einer Storung” (WISSEL 1981). Der Begriff Lokale Stabilitit
beschreibt die "Fihigkeit eines Systems nach einer kleinen Auslenkung aus einem Gleichge-
wicht wieder in dieses zuriickzukehren". Weitere Stabilititsbegriffe sind z.B. resilience, re-
sistance, persistence, amplitude oder basin of attraction (siche z.B. HOLLING 1973, PUT-
MAN und WRATTEN 1984, PIMM 1984 oder HARRISON 1979).

Der verbalen Festlegung muB eine Quantifizierung des Stabilititsbegriffes folgen, d.h. man
muB ein StabilititsmaB finden, welches den Stabilititsaspekt quantitativ beschreibt. So kann
z.B. fiir die Elastizitit der Kehrwert der charakteristischen Riickkehrzeit 1/Ty als Stabilitits-
maf dienen (WISSEL,1981). Das StabilititsmaB fiir die lokale Stabilitit ist die Bedingung, daB
die Realteile simtlicher Eigenwerte der Communitymatrix negativ sein miissen (die lokale Sta-
bilitdt ist ein bindrer Begriff, daher ist das zugehdrige Stabilititsma8 eine Bedingung). Zur
konkreten Berechnung des StabilititsmaBes bendtigt man eine geeignete Methode, im Falle der
lokalen Stabilitit z.B. ist dies die Lineare Stabilititsanalyse. Im weiteren Verlauf des Artikels
wird die sogenannte Lineare-Antwort-Theorie vorgestellt werden. Diese Methode liefert ein
StabilititsmaB fiir die Sensitivitit eines Systems gegeniiber bestimmten Storungen.

Stabilititsuntersuchungen finden immer in einem bestimmten Kontext statt und ihre Ergebnisse
konnen stark davon abhingen, welche spezielle Situation untersucht wird. Wir méchten hier
vier Faktoren nennen, die von elementarer Bedeutung fiir das resultierende Stabilitiitsverhalten
sind.

Zunichst muB man sich dariiber im klaren sein, daB die Art der Ergebnisse natiirlich entschei-
dend davon abhidngig ist, welchen Stabilititsbegriff und welches Stabilititsma8 man unter-
sucht.

Als zweites ist der Faktor der Modellierung zu nennen. In der theoretischen Okologie benutzt
man mathematische Modelle zur Beantwortung 6kologischer Fragestellungen. Die mathemati-
schen Modelle stellen immer eine starke Abstraktion der realen Verhiltnisse dar und diese Ab-
straktion findet ihren Ausdruck in den Grundannahmen, die in die Modellierung eingehen.
Was ein theoretischer Okologe im Endeffekt untersucht, ist das Stabilititsverhalten des
mathematischen Modells, und die Ergebnisse, die er erhilt, sind entscheidend abhingig von
den bei der Modellierung getroffenen Grundannahmen. Die Arbeiten von GARDENER und
ASHBY 1970 sowie MAY 1972 und DE ANGELIS 1975 zum Zusammenhang zwischen Sta-
bilitit und Komplexitit sind ein Beispiel dafiir, da verschiedene Grundannahmen unter Um-
stinden zu vollig entgegengesetzten Ergebnissen filhren konnen.

Ein weiterer wichtiger Faktor ist die betrachtete Systemgro8e. Da8 man bei der Stabilitits-
untersuchung eines Mehrartensystems verschiedene Ergebnisse erhalten kann, je nachdem, ob
man die Artenanzahl, die Individuenzahl einer bestimmten trophischen Ebene oder die Indivi-
duenzahl einer bestimmten Species betrachtet, ist einleuchtend. Die spiter folgende Unter-
suchung wird jedoch auch zeigen, da88 z.B. zwei verschiedene Species vollig unterschiedliches
Stabilititsverhalten zeigen konnen, sodaf fiir die Ergebnisse ebenfalls entscheidend ist, welche
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Species man untersucht. Im Zusammenhang mit der betrachteten Systemgrofe ist weiterhin
bedeutsam, auf welcher Zeit- und ggfs. auf welcher Raumskala die Systemgrofie betrachtet
wird. :

Als letzten Faktor mochten wir hier die Art der Storung erwédhnen. Hier ist wichtig, welche
GroBe gestort wird und wie das zeitliche und ggfs. das raumliche Muster der Stérung aussieht.
Diesem Punkt wird in der Literatur nur wenig Aufmerksamkeit gewidmet. Die zeitliche
Struktur einer Stérung wird - wenn iiberhaupt - meist nur sehr pauschal beriicksichtigt, so z.B.
durch Unterscheidung zwischen kurzen impulsartigen, periodischen und konstanten Storungen.
FEine solche pauschale Unterscheidung kann jedoch in bestimmten Fillen vollig unzureichend
sein, wie in dieser Arbeit gezeigt wird.

Um die groBe Bedeutung der zeitlichen Struktur einer Stdrung fiir das Stabilititsverhalten
okologischer Systeme zu dokumentieren, mochten wir im folgenden Abschnitt eine Unter-
suchung vorstellen, in der wir uns mit diesem Punkt niher beschaftigt haben.

3. SENSITIVITATSANALYSE MIT DER LINEARE-ANTWORT-THEORIE

Die Untersuchung, die wir nun vorstellen mochten, beschiftigt sich mit einem speziellen
Aspekt okologischer Stabilitit, nimlich der Sensitivitat, mit der okologische Systeme auf Sto-
rungen reagieren. Wie bereits erwéhnt, ist die Sensitivitit ein MaB fiir die Empfindlichkeit des
Systems gegeniiber einer Stérung. Die Storungen, welche wir hier betrachten, sind Stdrungen
von bestimmten Parametern des Systems, also indirekte Storungen. Im Mittelpunkt der Unter-
suchung steht die Frage, welchen EinfluB die zeitliche Struktur der Storung auf das Sen-
sitivititsverhalten des Systems hat.

Um ein hohes Mal an Anschaulichkeit zu wahren und um Darstellung und Rechnungen nicht
unnétig zu komplizieren, wurde die Untersuchung an einem allgemeinen und wohlbekannten
Modell der theoretischen Okologie durchgefiihrt.

Es handelt sich dabei um ein Réuber-Beute-Modell vom Lotka-Volterra-Typ :

dNy/dt =f, N,,N) =N, (I-N/K) - fN, N, 1)
sz/dt = f2 (NI’NZ) = - g N2 + w le N2 (2)

Zunichst einige Erklarungen zum Modell: N; ist die Individuenzahl der Beutepopulation, N,
die der Rauberpopulation. In Abwesenheit von Riubern (N,=0) zeigt die Beutepopulation
logistisches Wachstum mit der potentiellen Wachstumsrate r und der Kapazitit K. Der Wech-
selwirkungsterm in (1) driickt die Dezimierung der Beutepopulation durch die Riuber aus,
wobei f die Fangrate der Riuber ist. Die Rauber sind essentiell abhédngig von der Beute. Sind
keine Beutetiere vorhanden (N, =0), so nimmt die Individuenzahl der Riuber mit der Rate g
exponentiell ab. Der Wechselwirkungsterm in (2) beschreibt den Zuwachs der Riuberpopula-
tion durch das Erjagen von Beutetieren. w ist hier ein MaB fiir den Energiegewinn, den ein
Riuber durch Verspeisen eines Beutetieres erhilt. Man kann w auch interpretieren als mittlere
Zahl der Nachkommen, die ein Raubertier durch Verspeisen eines Beutetieres erzeugen kann.
Das betrachtete Modell hat ein nichttriviales Gleichgewicht im Punkt

N* = g/(wh N,* = r/f (1-g/(WfK)) (€)
Biologisch sinnvolle Parameterwerte miissen positiv sein. Ferner muf
g < wiK ©)

gefordert werden, damit ein positiver Gleichgewichtswert fiir die Riuberpopulation existiert.
Fiir simtliche biologisch sinnvollen Parameterwerte ist das Gleichgewicht (3) lokal stabil.

Kommen wir nun zur Hauptfrage der Untersuchung: Welchen EinfluB hat die zeitliche Struk-
tur der Storung auf die Sensitivitit des Systems? Fiir die Beantwortung dieser Frage ist es
notwendig, mittels einer geeigneten Methode ein StabilititsmaB fiir die Sensitivitit zu ge-
winnen, welches die zeitliche Struktur einer Storung explizit beriicksichtigt. Im Laufe der
Untersuchung hat sich gezeigt, daB die sogenannte Lineare-Antwort-Theorie (LAT) eine
geeignete Methode fiir diese Zielsetzung darstellt.
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Wir mochten nun die Methode der LAT an einem konkreten Beispiel erkliren und zeigen, wie

man zu einem Stabilititsma8 fiir die Sensitivitit gelangen kann (der allgemeine Formalismus

der LAT wird im Anhang A geschildert).

Als Ausgangspunkt nehmen wir an, daB sich das Riuber-Beute-System im lokal stabilen

gileiﬁl;gewicht (3) befindet. Wir betrachten nun eine Storung der potentiellen Wachstumsrate r
er Beute :

) > r+d@ &)

d(t) beschreibt die Abweichung der potentiellen Wachstumsrate der Beute vom ungestorten
Wert r. Die Systemgleichungen (1) und (2) dndern sich dadurch zu

dNy/dt = f, (N,,Np) = (r + d®) N; (I-N/K) - £ N, N, ©)
dN,/dt = f,(N,N,) =-gN, + wfN, N, 0

Das System wird auf diese Storung durch eine Auslenkung aus dem (ungestorten) Gleich-
gewicht reagieren:

N@® = N> N = N* + 30) =12 ®)

Die "Antwort" a(t) des Systems wird natiirlich abhingig sein von der Storung d(t). Die
Grundannahme der LAT ist nun die, daB fir kleine Storungen d(t) die Systemantwort a(t)
niherungsweise linear von der Storung abhdngen wird:

) = k d(®) k;=const., j=1,2 » )

Mit dieser Grundannahme konnen wir nun eine Néherung der (gestorten) Systemgleichungen
(6) und (7) durchfilhren. Wir entwickeln die Wachstumsfunktionen f(N,,N,) um das unge-
storte Gleichgewicht nach der Stérung d(t). Da d(t) klein ist, beriicksichtigen wir nur die
linearen Terme in d(t) (und damit It. Annahme auch die Terme, welche linear in 3,(t) sind).
Diese Niherung fiihrt auf ein lineares inhomogenes Differentialgleichungssystem. In Vektor-
schreibweise hat es die Gestalt

da/dt = Ca(t) + b d(t) (10

Der Vektor a(t) enthilt als Komponenten die Antwort a,(t) der Beutepopulation sowie die
Antwort a,(t) der Riuberpopulation auf die Stoérung. Die Matrix C ist die Communitymatrix
des Systems. IThre Komponenten beschreiben die Abhdngigkeit der Wachstumsfunktionen von
den Populationszahlen N, und N, nahe dem Gleichgewicht. Der Vektor b schlieflich be-
schreibt die Abhingigkeit der Wachstumsfunktionen vom gestorten Parameter.

Die Losung des DGL-Systems (10) hat die Gestalt

t
a) = L v; (t-r) d(r) dr j=12 (11)

Dabei wurde vorausgesetzt, daB die Storung im Zeitpunkt t=0 einsetzt. Wie man sieht, ist die
Systemantwort a,(t) abhingig vom gesamten Verlauf der Stdrung vom Zeitpunkt t=0 an. Die
Art dieser Abhéngigkeit wird bestimmt durch die Funktion vi(t), in ihr vereinigen sich die
Eigenschaften des Systems.

Um zu einer noch prignanteren Darstellung des Zusammenhangs zwischen Storung und
Systemantwort zu gelangen, fiihren wir nun eine Fouriertransformation der Losung durch, d.h.
wir betrachten den Zusammenhang zwischen Stdrung und Systemantwort im Frequenzraum
des Systems. Durch die Fouriertransformation von (11) erhalten wir

A(@) = V(@) D(a) 12)

Dabei ist a die Frequenz und Aj(e), D(a) sowie Vi(a) sind die Fouriertransformierten von
a(t), d(t) und v;(®).
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Durch die bisherigen Umformungen sind wir also zu einer multiplikativen Beziehung zwischen
der Storung D(a) und der Systemantwort A;(e) im Frequenzraum des Systems gelangt. Die
Funktionen V;(a) (G=1,2) werden die Ubertragungsfunk&onen des Systems genannt. Sie
bestimmen, in 'welcher Weise die Fourierkomponenten der Storung auf die Fourierkomponen-
ten der Systemantwort iibertragen werden. Die Ubertragungsfunktionen sind komplexe
GroBen. Ihre Phase bestimmt die Phasenverschiebung zwischen der Fourierkomponente der
Storung und der der Systemantwort. Der Betrag der Ubertragungsfunktion schafft die Bezie-
hung zwischen den Betragen von Stérungs- und Antwortkomponenten. Man kann ihn interpre-
tieren als Stabilititsma8 fiir die frequenzabhéngige Sensitivitit der betrachteten SystemgroSe,
denn er legt fir jede Frequenz o fest, wie empfindlich die SystemgréBe auf die jeweilige
Fourierkomponente der Storung reagiert, ist also ein MaB fiir die Empfindlichkeit der System-
groBe gegeniiber dieser Stérungskomponente der Frequenz «. Der multiplikative Zusammen-
hang (12) macht deutlich, da die Reaktion einer SystemgroBe auf eine konkrete Storung zu
gleichen Teilen von Storungs- und Systemeigenschaften abhéngig ist. Der Betrag der Ubertra-
gungsfunktion beschreibt die Systemeigenschaften, also die Sensitivitit der SystemgroBe bei
der jeweiligen Frequenz. Der Betrag der Storungskomponenten beschreibt die zeitliche Struk-
tur der Storung. Durch die Multiplikation beider GroBen ergibt sich der Betrag der Antwort-
komponente, welcher ein Mag fiir die Reaktion der SystemgroBe ist.

Nachdem wir die Herleitung des StabilititsmaBes
Si(@):= | Vi(a) | (13

fir die frequenzabhingige Sensitivitit eines Systems geschildert haben, mochten wir nun noch
einige Bemerkungen zum Vorgehen bei der Untersuchung machen.

Man kann die Rechnungen dadurch stark vereinfachen, daB man die Variablen des Modells in
geeigneten Einheiten miBt (Skalierung der Variablen). Es zeigt sich dann, daB das Verhalten
des Systems ausschlieflich von den folgenden zwei Parameterkombinationen abhingt:

8 =glr o = (wfK-g)/r (14)

Ohne hier ndher darauf einzugehen, sei erwihnt, da man B8 interpretieren kann als Grad der
Monophagie des Riubers (bei monophagen Riuber hat 8 einen groSen Wert, bei polyphagen
Riuber ist 8 klein). ¢ kann interpretiert werden als Verhdltnis der typischen Zeitskalen von
Riuber- und Beutewachstum (ist o groB, so wichst die Rauberpopulation schneller als die
Beutepopulation, bei kleinem o wichst die Beutepopulation schneller als die Riuberpopula-
tion). Die starke Allgemeinheit des Modells hat zur Folge, da8 man es bei geeigneter Wahl der
Parameter auch als Beschreibung fiir Wirt-Parasit-, Wirt-Parasitoid- sowie Phytophage-Pflan-
zen-Systeme anschen kann (natiirlich mit allen Einschrinkungen, die auf einer so allgemeinen
Modellierungsebene zu beachten sind). In unserer Arbeit haben wir die Stdrung aller im
Modell vorkommenden Parameter in Betracht gezogen. Fiir die verschiedenen Storparameter
haben wir dann die entsprechenden Ubertragungsfunktionen von Riuber- und Beutepopulation
berechnet, deren Betrige das Sensitivitdtsverhalten der Populationen beschreiben.

4. ERGEBNISSE UND DISKUSSION

In diesem Abschnitt mochten wir nun exemplarisch einige wichtige Ergebnisse der Unter-
suchung vorstellen.

Charakteristische Zeitskalen

Der erste Effekt, den wir erwidhnen mochten, tritt besonders deutlich bei groBen Werten von 8
und ¢ zutage, dies sind typische Werte fiir Wirt-Parasitoid-Systeme. Abb. 1 zeigt die Sensiti-
vititen fiir diesen Fall bei Storung von f. Man sieht, daB die Populationen nur auf einem sehr
schmalen Frequenzbereich extrem sensitiv auf die Storung reagieren, wihrend sie auf allen

anderen Frequenzen praktisch unsensitiv gegeniiber der Storung sind. Dieses Verhalten
entspricht der Existenz einer charakteristischen Zeitskala, auf der die Populationen besonders
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heftig reagieren. Das Beispiel zeigt, wie wichtig hier die explizite zeitliche Struktur der
Storung fiir die Systemantwort ist und es wird deutlich, daB die oft getroffene pauschale
Unterscheidung zwischen kurzen einmaligen, periodischen und konstanten Stdrungen bei
weitem nicht ausreicht.

Trennung der Zeitskalen

Ein anderes Sensitivititsverhalten ergibt sich bei besonders kleinen Werten von 8 und o, solche
Parameterwerte sind typisch fiir Herbivore (Ungulaten) - Pflanzen (Grdser, Krauter) -
Systeme. Abb. 2 zeigt, daB dieser Fall bei Storung von r zu einer Trennung der Zeitskalen
fiihrt, auf denen Rauber und Beute sensitiv reagieren. Wihrend die Riauber am stirksten auf
kleine Frequenzen und damit auf extrem langsame Storungen reagieren, zeigt die Beutepopu-
lation dort ein Sensitivititsminimum. Dieses Beispiel verdeutlicht, wie wichtig es ist, welche
Systemgrofe betrachtet wird, denn das Sensitivititsverhalten der beiden Populationen ist hier
nahezu entgegengesetzt.

Storung verschiedener Parameter

Auch die Frage, an welcher GroBe die Stérung angreift, kann von entscheidender Bedeutung
sein. Ein Beispiel dafiir ist in Abb. 3 zu sehen. Dort ist die Sensitivitit der Beutepopulation
aufgetragen fiir kleine 8- und o-Werte (also z.B. fiir ein Ungulaten-Griser-System), und zwar
jeweils fir die Storung von w und von r. Man sieht deutlich, daB das Sensitivititsverhalten bei
extrem langsamen Storungen (also extrem kleinen Frequenzen) verschieden ist.

Verschiedene Parameterwerte

Ein letztes Ergebnis, das wir hier erwahnen mochten, ist die Parameterabhingigkeit des Sensi-
tivitatsverhaltens. Abb. 4 zeigt die Sensitivitit der Rauber fiir den Wert 8=0,1. Die Werte von
o variieren zwischen 0,1 und 2,5. Man erkennt eine deutliche qualitative Veridnderung des
Sensitivititsverhaltens.

Die hier présentierten Ergebnisse machen zwei Punkte besonders deutlich:

a) Das Sensitivititsverhalten hidngt stark davon ab, welche Grofe gestort wird und an
welcher GroBe die Systemreaktion untersucht wird.

b) Die zeitliche Struktur einer Storung ist von extremer Wichtigkeit fiir die Sensitivitit, mit
der eine Systemgrofe auf diese Storung reagiert.

Diese beiden Ergebnisse sind keine spezifischen Folgen des betrachteten Modells, sie treffen
auch auf viele andere Situationen zu. Wir mochten mit der Bemerkung schlieBen, daB es kei-
nen Grund dafiir gibt, daB die genannten Abhéngigkeiten ausschlieBlich bei der Sensitivitit
eines Systems bestehen. Die Frage, inwieweit die Storung und ihre zeitliche Struktur auch bei
anderen Stabilititsbegriffen und -maBen eine wichtige Rolle spielt, bietet den Ansatzpunkt fiir
weitere Untersuchungen.

Diese Arbeit wurde durch das Bundesministerium fiir Forschung und Technologie (BMFT) ge-
fordert.
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Abb. 1: Sensitivititsverhalten eines typischen Wirt-Parasitoid-Systems (8 = 100; ¢ = 100)
bei Storung von f. Aufgetragen ist die Sensitivitit S,(a) der Parasitoiden (obere
Kurve) und die Sensitivitat S;(a) der Wirte (untere Kurve) gegen die Frequenz a.
(Einheiten: [a] = 1; [Sy(a)] = 1; [S,(a)] = Kf)
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Abb. 2: Sensitivititsverhalten eines typischen Herbivore-Pflanzen-Systems (8= 0.1; o= 0.1)
bei Storung von r. Aufgetragen ist die Sensitivitit S,(a) der Herbivoren (gestrichelte
Kurve) und die Sensitivitit S,(a) der Pflanzen (durchgezogene Kurve) gegen die
Frequenz . (Einheiten : [a] = 1; [Sy(a)] = r2/f; [S,(e)] = KI).
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Abb. 3: Unterschiede im Sensitivititsverhalten der Pflanzenpopulation eines typischen Herbi-
vore-Pflanzen-Systems (8= 0.1; o= 0.1) bei Stérung verschiedener Parameter. Auf-
getragen ist die Sensitivitit S,(«)) der Pflanzen bei Stérung von f (gestrichelte
Kurve) sowie bei Stérung von K (durchgezogene Kurve) gegen die Frequenz a.
(Einheiten : [o] = r; [S,(@)] = Kf bei Stérung von f; [S,()] = K2 bei Stérung
von K). :
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Abb. 4: Parameterabhingigkeit des Sensitivititsverhaltens von Riubern. Aufgetragen ist die
Sensitivitit S,(a) der Riuber bei Storung von r (8= 0.1) gegen die Frequenz a. Der

Parameter o wird zwischen 0.1 (unterste Kurve) und 2.5 (oberste Kurve) variiert in
Schritten von 0.3. (Einheiten : [a] = 1; [S;(a)] = r2/f)
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ANHANG

Der allgemeine Formalismus der LAT
Ausgangspunkt der Methode ist das Modell eines okologischen Systems in Form eines Diffe-
rentialgleichungssystems:

dN/dt = E(N,P) (A1)

N ist der Vektor mit den Systemvariablen, F der Vektor mit den Wachstumsfunktionen, P ein
beliebiger Parameter des Systems. Fir einen ungestorten Parameterwert P, befinde sich das
System in einem lokal stabilen Gleichgewicht N*:

N*: FN*,P)) =0 A2

Nun wird der Parameter P gestort:

P=P, -—-- > P=P,+d@ (A3)
Das System reagiert auf die Stdrung durch eine Auslenkung aus dem Gleichgewicht:

N=N"-> N=N"+a() A4
Grundannahme der LAT ist, daB fiir kleine Stérungen d(t) die Antwort a(t) linear zur Stérung
selbst ist:

a() = kd() (A.5)

Mit dieser Annahme kann man eine lineare Niherung der Systemgleichungen um das unge-
storte Gleichgewicht durchfiihren und erhilt:

da(ty/dt = C a(t) + b d(t) (A.6)

Dabei ist C die Communitymatrix und b der Vektor, der die Abhingigkeit der System-
gleichungen vom gestorten Parameter beschreibt:

C=(c mit ¢;
b= (bj)T mit bj

Durch die Fouriertransformation von (A.6) geht man iiber zur Beschreibung im Frequenzraum
des Systems:

dF,(N*,Py) / dN, %)
dF,(N*,P,) / dP (A.8)

icA(e) = C A() + b D(a) (A.9)

wobei A(e) und D(a) die Fouriertransformierten von a(t) und d(t) sind. Die Losung von (A.9)
hat die Gestalt

A(e) = ¥(o) D(a) (A.10)
mit dem Vektor der Ubertragungsfunktionen
V(@) = (eE-O1b (A.11)

E bezeichnet hier die Einheitsmatrix. Eine bessere Darstellungsform des Ubertragungsvektors
erhdlt man durch Benutzung der Eigenwerte und Eigenvektoren der Communitymatrix C. Es
ergibt sich:

V() = L, [8,/(ia-Q)] I* (A.12)
Dabei ist (1, der p-te Eigenwert von C und r# der u-te Rechtseigenvektor von C. Die 8, sind

die Entwicﬁlungskoefﬁzienten aus der Entwicklung des Vektors b nach den Rechtseigen-
‘vektoren:

b=%, 8,p (A.13)
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