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Konkurrenz und Prédation in natirlichen Systemen: die Theorie der
Ausbeutungs-Okosysteme (Theory of Exploitation Ecosystems)

Doris Grellmann und Michael Schneider

Synopsis

A central topic in ecology is the discussion about the factors that are important for regulation in natural
systems. It is debated whether competition or predation is the main structuring force. The theory of
exploitation ecosystems predicts that the way in which populations are regulated is depending on their
position in the food chain. According to the theory, primary productivity determines the length of the food
chain in a habitat and thus the kind of structuring force on each trophic level.

productivity, food chain length, trophic dynamics, competition, predation

1. Einleitung

Betrachten wir ein Okosystem als die Menge aller Wechselbeziehungen zwischen den Organismen und der
unbelebten Umwelt in einem bestimmten Gebiet (sensu TANSLEY 1935), so ist eine der zentralen Herausfor-
derungen der Okologie, diese Wechselwirkungen darzulegen. Ausgehend von Pflanzen als Primarproduzen-
ten wird versucht, das Okosystem anhand von energetischen Kreislaufen zu beschreiben (GATES 1971). Bei
der Untersuchung und Quantifizierung von Stoff- und Energieflissen stehen vorwiegend abiotische Interaktio-
nen im Vordergrund. Dabei wird versucht, die aufgrund von anthropogener Beeinflussung veranderten abio-
tischen Faktoren mit Prozessen im Okosystem zu korrelieren mit dem Ziel, Veranderungen des Okosystems
nach Stérungen vorhersagen zu konnen (ELLENBERG 1973). Die hierbei behandelten Stoff- und Energie-
kreislaufe sind mit physikalischen Methoden meBbar und daher verhéaltnismaBig leicht zu beschreiben. Hier-
bei wird die Vielfalt der méglichen biotischen Wechselwirkungen auf dem Okosystemniveau auf den bloBen
Transfer von Energie reduziert (ODUM & BIEVER 1984). Inwieweit biotische Interaktionen Lebensgemein-
schaften strukturieren, kann unter Zuhilfenahme populationsbiologischer Erkenntnisse und Modelle untersucht
werden. Die Populationsbiologie betrachtet Konkurrenz- und Pradationsbeziehungen zwischen zwei Populatio-
nen der gleichen bzw. benachbarter Trophieebenen. Die relative Bedeutung von Konkurrenz und Pradation -
wobei Pradation hier explizit Herbivorie einschlieBt (cf. BEGON & al. 1990: 279 {.) - auf dem Okosystemni-
veau wird allerdings kontrovers diskutiert. Es bleibt die Frage, ob Pradation oder die Ressourcen, und folglich
Konkurrenz zwischen den Konsumenten, der dominierende Faktor sind.

Der in der Nahrungskette stattfindende Energietransfer von der untersten (autotrophen) Trophiestufe zur ober-
sten wurde als Argument fir eine Populationsregulation iiber die Ressourcen vorgebracht (cf. POWER 1992).
Auf dieser Grundiage wurde zwischenartliche Konkurrenz als die dominierende populationsbegrenzende bio-
tische Interaktion gesehen und als Erklarung fir die Diversitat und Artenvielfalt in einem System herangezo-
gen (GILLER 1984).

So wurde argumentiert, daB Pflanzen in der Lage sind, sich gegen Herbivoren durch mechanische oder che-
mische Abwehrmechanismen (HOWE & WESTLEY 1988), durch spezielle life history-Strategien (FEENY
1976, RHOADES & CATES 1976), oder durch rasche Kompensation von Beweidungsschaden zu schiitzen
(MURDOCH 1966, WHITE 1978, CRAWLEY 1983, MCNAUGHTON 1983). Diese Verteidigungsmechanismen
sollten die Ressourcen fur Herbivoren verknappen und den Konkurrenzdruck zwischen diesen steigern. Die
strukturierenden Krafte innerhalb von Biozénosen soliten nach diesem Ansatz also von unten, durch Konkur-
renz, wirken.

Nimmt man nun an, daB Konkurrenz die dominierende Kraft bei der Interaktion von Arten sei, so stellen sich
folgende Fragen:

* Warum bestatigen AusschluBexperimente mit Arten, die sehr dhnliche bis gleiche Anspriiche beziglich ih-
rer Ressourcen haben, das Vorhandensein starker Konkurrenzmechanismen, wenn Karnivoren oder Pflanzen
betrachtet werden, wahrend entsprechende Versuche mit Herbivoren normalerweise keine Hinweise auf das
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Auftreten von Konkurrenz erbringen (CONNEL 1983, SCHOENER 1983)?

* Warum kénnen domestizierte Herbivoren selbst bei extensiver Beweidung einen starken EinfluB auf die
Zusammensetzung der Vegetation ausilben (cf. Einsatz von Schafen in der Landschaftspflege, z. B. HAR-
NISCHMACHER 1988)?

* Warum erreichen Herbivoren auf Inseln, auf denen ihre natirlichen FreBfeinde fehlen, hohere Populati-
onsdichten als auf dem benachbarten Festland (z. B. Withiméuse: POKKI 1981, Schneehasen: ANGER-
BJORN 1986)?

* Wie ist es maglich, daB in manchen Systemen nur ein kleiner Teil der pflanzlichen Biomasse von Herbi-
voren konsumiert wird, wahrend sich die Uberwiegende Menge als Bestandesabfall ansammelt? Zum Beispiel
verliert ein sommergriner Laubwald mit einer gewdhnlicherweise hohen Abundanz an pflanzenfressenden Ar-
ten (v. a. Arthropoden, Withimause und Schalenwild) durch den Befall an phytophagen Insekten normalerwei-
se lediglich 5 - 10% der lebenden Blattsubstanz (FUNKE 1973, CRAWLEY 1989). Gelegentliche Massenver-
mehrungen dieser Herbivoren zeigen, daB deren Populationen keineswegs nahrungslimitiert sind. Wihimau-
se, deren Nahrungssuche vor allem die Krautschicht (und damit auch die Keimlinge der Waldbaume) betrifft,
konsumieren dort nur rund 1% der vorhandenen Phytobiomasse (WALTER 1984). Die BeeinfluBung ist also
recht gering, obwohl| die vorhandenen Pflanzenarten durchaus von Wiihimausen verwertet werden kdnnten
(SCHNEIDER 1990). Dabei sollten im Zuge der FitneBmaximierung natiirliche Populationen bekanntlich zu ex-
ponentiellem Wachstum neigen, wiirden sie nicht auf irgendeine Weise reguliert (MOSS & al. 1982).

Als einen Erklarungsversuch diskutierten HAIRSTON & al. (1960) Pradation als einen wichtigen regulierenden
Faktor. Herbivorenpopulationen soliten ‘von oben' (vgl. Abb. 1), also durch Karnivoren, so stark reguliert wer-
den, daB sie auf die Pflanzenwelt keinen groBen EinfluB ausiiben kdnnen. Es sollte also ein ursachlicher Zu-
sammenhang bestehen zwischen Pradation und der Feststellung der Autoren, daB ‘'die Welt griin ist'. Diese
Feststellung steht im Widerspruch zu der Tatsache, daB es natirliche Systeme gibt, in denen die Vegetation
durchaus an Beweidung angepaBt ist und in denen sehr viel Energie in die Nahrungskette flieBt (z. B. Savan-
nenokosysteme: POMEROY & SERVICE 1986, TISCHLER 1990). FRETWELL (1977, 1987) brachte einen L6-
sungsvorschlag fir diese Diskrepanz.

2. xploitation E m

Wie FRETWELL (1977, 1987) darlegte, nimmt die Lange der Nahrungskette aus Pflanzen, Herbivoren und
Karnivoren mit steigender Primarproduktion zu, wobei die Populationsdichte auf dem jeweils obersten Glied
durch die Produktivitat der darunterliegenden Ressourcen bestimmt wird. Es wird angenommen, daB die Po-
pulationen auf der obersten Trophieebene die darunterliegende Trophieebene so stark ausbeuten, daB ihre
Populationen weit unter der Umweltkapazitat des Lebensraumes gehalten werden. Dieses fiihrt dazu, daB die
oberste Trophieebene durch Konkurrenz, die darunterliegende dagegen von oben, d. h. durch Préadation (bzw.
Herbivorie in einem System mit nur zwei Trophieebenen) strukturiert wird. Da die zweitoberste Trophieebene
dadurch weit unter der Umweltkapazitat des Habitats gehalten wird, kann sie eine eventuell im System vor-
handene darunterliegende Trophieebene nicht nennenswert beeinflussen. Die Populationen auf dieser, eine
Stufe tiefer liegenden Trophieebene wiirden daher die Kapazitat ihres Lebensraumes ausnitzen kénnen, was
wiederum Konkurrenzinteraktionen zur vorherrschenden Kraft innerhalb dieser drittobersten Trophieebene
machte. Dieses Zusammenwirken alternierender Pradations- und Konkurrenzinteraktionen 148t sich iber belie-
big viele Trophieebenen fortsetzen (Abb. 1). In der Natur enthalten Nahrungsketten allerdings selten mehr als
vier Glieder (PIMM 1982, BRIAND & COHEN 1987). DaB Pradatoren einen starken regulierenden EinfluB auf
ihre Beute ausiben koénnen, wurde mittlerweile gezeigt (cf. HOLLING 1959, PRICE & al. 1980, HANSSON
1984, HENTTONEN & al. 1987).

Mathematische Modelle von Konsument-Ressource-Interaktionen wurden in den populationsokologischen An-
satzen von ROSENZWEIG & MACARTHUR (1963) und ROSENZWEIG (1971, 1973, 1977) entwickelt. In die-
sen Modellen wurden jeweils zwei benachbarte Trophiestufen und die Wechselbeziehungen zwischen diesen
betrachtet. Die Autoren definierten den Begriff ‘trophische Ausbeutung' (trophic exploitation) als interspezifi-
sche Interaktion, bei der sich Konsument und Ressource gegenseitig stark beeinflussen. d. h., bei einer Dich-
tezunahme der Beuteart B nimmt die Nettoreproduktionsrate einer Konsumentenart A zu, wahrend bei einer
Dichtezunahme der Konsumenten A die Nettoreproduktionsrate der Beute B abnimmt. Folglich werden in die-
sen Modellen Pradatoren definiert als Organismen mit hoher Effizienz und damit starkem EinfluB auf Beutepo-
pulationen.
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Karnivoren 2. Ordnung Konkurrenz

Konkurrenz Karnivoren 1. Ordnung Pradation

Prédation Herbivoren Konkurrenz

Konkurrenz Pradation

~ab.1: In Abhéngigkeit von der Lange der Nahrungskette in einem gegebenen System ist die Qualitat der
Regelung auf den einzelnen Trophieebenen unterschiedlich. Die oberste Trophieebene ist jeweils
durch Konkurrenz strukturiert, die darunterliegende durch Pradation, die folgende Ebene durch Kon-
kurrenz, usw. (vgl. Text).

‘. OKSANEN & al. (1981) faBten die in mathematischen Termen dargestellten populationsékologischen Model-
lo ROSENZWEIGs und die verbalen Ausfithrungen FRETWELLs zur Theorie der ‘Ausbeutungs-Okosysteme
(theory of exploitation ecosystems) zusammen. Wichtige Parameter dieser Theorie, deren Giiltigkeit zunéchst
nur fur terrestrische Okosysteme mit vertebraten Konsumenten postuliert wurde, sind die Primarproduktion
und die von dieser abhangige Lange der Nahrungskette in einem gegebenen Habitat (L. OKSANEN 1988,
1990a, 1990b, L. OKSANEN & ERICSON 1987) (Abb. 2).

* In produktiven Okosystemen sind drei Trophiestufen vorhanden: Pflanzen, Herbivoren und Karnivoren.
Die Karnivoren als oberstes Glied der Kette sind nahrungslimitiert und ihre Artengemeinschaften also durch
Konkurrenz strukturiert. Die Herbivoren werden durch Préadation reguliert und erreichen nicht die Umweltkapa-
zitat ihres Lebensraumes (cf. ROSENZWEIG 1971). Der Beweidungsdruck auf die Pflanzen ist in einem sol-
chen System nur gering, weshalb die Pflanzengemeinschaften durch Konkurrenz um Ressourcen strukturiert
sind.

* In minder produktiven Okcsystemen reicht die vorhandene pflanzliche Biomasse nur fiir so wenige Herbi-
voren aus, daB Karnivoren nicht dauerhaft existieren kdnnen. In solchen zweistufigen Systemen sind die
Pflanzenfresser nahrungslimitiert und ihre Gemeinschaften durch Konkurrenz strukturiert. Herbivoren haben in
diesen Gebieten tiefgreifende Auswirkungen auf die Pflanzengemeinschaften. Auf der untersten Trophiestufe
besteht also keine Konkurrenz um Nahrungsressourcen, sondern vielmehr setzen sich beweidungstolerante
Pflanzentypen durch.

* In sehr unproduktiven Systemen schlieBlich kommen nur noch so wenige Pflanzen vor, daB deren Bio-
masse fir das dauerhafte Uberleben von Herbivoren nicht ausreicht. In diesen Habitaten konkurrieren die Pri-
marproduzenten um die wenigen vorhandenen Ressourcen.
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Abb. 2: Biomasseentwicklung bei Pflanzen, Herbivoren und Karnivoren mit steigender Produktivitit des
Lebensraumes. In einstufigen Systemen entspricht die Biomasse der Pflanzen der Umweltkapazitat. In
zweistufigen Systemen auBert sich ein Anstieg der Produktivitat nur in einer steigenden Biomasse der
Herbivoren, wahrend die der Pflanzen durch Beweidung auf gleichbleibendem Niveau gehalten wird.
In dreistufigen Systemen schlieBlich wird die Dichte der Herbivoren durch Pradation auf dem gleichen
Level fixiert, weshalb sich die pflanzliche Biomasse ebenso wie die der Karnivoren mit steigender Pro-
duktivitat erhoht (verdandert nach L. OKSANEN & al. 1981).

3. Bewertung di

Das oben beschriebene Modell gibt einen Eindruck von der relativen Bedeutung von Konkurrenz und Pradati-
on auf den jeweiligen Trophieebenen in Abhangigkeit von der Lange der Nahrungskette bzw. Produktivitat.
Gleichwohl ist dieses Modell in der jetzigen Form nur auf terrestrische Systeme mit vertebraten Konsumenten
anwendbar, in denen die Ressourcen keine wirkungsvollen Abwehrmechanismen gegen effektive Konsumen-
ten haben. Um Aussagen iiber Okosysteme in der Natur treffen zu kénnen, milssen weitere Parameter Be-
ricksichtigung finden. Dazu gehéren u. a. verhaltensékologische Aspekte der untersuchten Schiisselarten,
beispielsweise was Nahrungssuche (Spezialisten, Generalisten), life history oder Fortpflanzungsstrategien be-
trifit. Zudem gibt es Uberlegungen beziiglich méglicher Interaktionen zwischen den Pradatoren, die deren Effi-
zienz als Konsumenten herabsetzt (ARDITI & GINZBURG 1989). Wie HANSKI (1991) darlegte, verkompliziert
das Vorhandensein unterschiedlicher raumlicher und zeitlicher MaBstabe auf dem Niveau des Individuums
und auf Populationsniveau die Analyse des Verhaltnisses von Ressource und Konsument. Desweiteren sind
Lebensraume oft nicht groBflachig homogen, sondern bestehen aus einer Vielzahl von kleinrdumigen Habitat-
flecken, die sich in ihrer Produktivitat und damit in ihrer trophischen Dynamik unterscheiden kénnen (WIENS
1976). Wie T. OKSANEN (1990) zeigte, konnen sich benachbarte Systeme mit unterschiedlicher Dynamik ge-
genseitig beeinflussen (Abb. 3). Aus einem hochproduktiven Gebiet wandern dabei ‘Uberzahlige’ Konsumen-
ten (Herbivoren oder Karnivoren) in ein minder produktives Gebiet ein und nutzen dort Ressourcen aus, die
bei alleiniger Prasenz des unproduktiven Systems iiberhaupt keine Konsumenten ernahren kdnnten. Diese
Aussagen implizieren, daB Veranderungen in den relativen Anteilen von Gebieten mit unterschiedlicher Pro-
duktivitat in einer gegebenen Landschaft zu grundlegenden Anderungen in der trophischen Dynamik einzelner
Landschaftsbestandteile fihren kénnen, die nur sehr schwer vorauszusehen sind.

Die Theorie der Ausbeutungs-Okosysteme ist in ihrer mathematischen Form nicht auf terrestrische Vertebra-
tensystem beschrankt. Starke EinfliBe von Konsumenten héherer Ordnung auf die Dynamik von Nahrungsket-

74



ten sind insbesondere in aquatischen Systemen gezeigt worden (PAINE 1966, CARPENTER & al. 1985), von
wo auch die bisher umfangreichsten Tests dieser Theorie vorliegen (z. B. KITCHING & PIMM 1985, BOWLBY
& ROFF 1986, PERSSON & al. 1992). Die Ubertragung der Theorie auf aquatische Nahrungsketten oder ter-
restrische Arthropodensysteme stéBt allerdings auf neue Probleme, wie zum Beispiel das haufige Vorkommen
trophischer Omnivorie (Konsumtion von Ressourcen auf mehr als einer Trophieebene), und das Vorhanden-
sein von GréBenstruktur in praktisch allen Populationen wirbelloser Organismen, welches beispielsweise Indi-
viduen ein und derselben Art wahrend ihrer Ontogenie von Beutetieren Uber Konkurrenten zu Pradatoren ei-
ner anderen Art verwandeln kann (WILBUR 1988, POLIS 1991).

N
*
A %
*
*
*
*
J
O produktives System
——> Wanderung
* einzelner Konsument

Abb. 3: Benachbarte Patches mit unterschiedlicher Produktivitat beeinflussen sich gegenseitig durch wan-
dernde Konsumenten. A: Das produktive System Uberwiegt. Folglich ist die Anzahl der Tiere, die in das
unproduktive System wechseln, verhaltnismaBig hoch. Die Populationsdynamiken der beiden Gebiete
gleichen sich an. B: Das unproduktive System Uberwiegt. Die wenigen einwandernden Tiere haben
keinen nennenswerten EinfluB auf die Dynamik in diesem Gebiet (nach T. OKSANEN 1990).

4. ic exploitation un ildverbiss - (k)ein Z menhang ?

Um zu dem verwendeten Beispiel zuriickzukommen: Mitteleuropaische Laubwalder gehtren zu den hochpro-
duktiven Systemen (WALTER 1984). Nach o.g. Theorie sollten also die Pflanzen um ihre Ressourcen konkur-
rieren, weil sie von den Herbivoren kaum beeinflut werden und somit hohe Populationsdichten besitzen.
Denn Pflanzenfressergesellschaften werden durch Pradation von Seiten karnivorer Arten reguliert. In einem
solchen System sollten die Karnivoren einen so starken EinfluB auf die Herbivoren ausiben, daB die vorhan-
denen Pflanzenarten zwar konkurrenzkraftig, aber nicht an Beweidung angepaBt sind. Ein Wegfall der Fleisch-
fresser aus dem Nahrungsnetz sollte zu einer starken Zunahme der Herbivorendichte und damit einer Veran-
derung der Vegetation mit Begiinstigung beweidungstoleranter Arten fihren. Nach der Ausrottung von Luchs
und Wolf und nur zdgerlicher Bejagung durch den Menschen stellt der VerbiB durch Schalenwild (Reh, Rot-
hirsch) heute ein groBes Problem fiir den Waldbau dar (z. B. STERN & al. 1979). DaB auch anthropogen er-
héhte Herbivorendichten in mitteleuropéischen Laubwéldern zu einer starken Beeinflussung und Verénderung
des Systems fuhren, wurde deutlich, als die Walder als Weidegriinde fur das Vieh genutzt wurden (ELLEN-
BERG 1988).
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Wir danken Lauri Oksanen fur kritische Anmerkungen zu einer friheren Fassung dieses Manuskripts und Se-
bastian Diehl fiir hilfreiche Hinweise aus dem limnischen Bereich.
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