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Synopsis
Despite the fact that today every new chemical has to 
be assessed for environmental effects, a clear concept 
is still missing of how to perform an ecologicaly rele
vant test for terrestrial ecosystems. This is mainly due 
to both the spatial heterogeneity of biotops and the 
complexity of biocoenoses, which make it impossible 
to treat the organisms as „average“ individuals of 
their population in a uniformly polluted environment. 
An individual-based model is presented that accounts 
for the structural changes which emerge during the 
establishment of plant populations.

Pollution effects, plant populations, 
spatial heterogeneity, simulation model

1 Einleitung

Ein grundlegendes Problem bei der ökotoxikologi
schen Beurteilung von Umweltchemikalien und der 
Übertragung von Monospezies-Tests auf naturnähere 
Bedingungen besteht in der strukturellen Heteroge

Abb. 1
Räumliche Verteilung a ller Einzelpflanzen in 10 x 1 m2 
Testflächen nach 18 Monaten selbständiger Entwicklung, 
unbehandelt (oben) und nach subletaler (50 mg/m2) 
Applikation von Atrazin zu Beginn der ersten Vegetationspe
riode (unten); Größe der Symbole proportional zum 
Trockengew icht1/3 (BORNKAMM & al. 1993).

nität von Ökosystemen. Diese zeigen sich in einem 
diversen Spektrum unterschiedlicher Arten und Le
bensformen und in einer weiten Hierarchie von Or
ganisationsebenen (Zellen, Organismen, Populatio
nen, Biozönosen). Auch innerhalb der in diesem Zu
sammenhang wichtigen Ebene der Populationen 
zeigt sich eine reiche Strukturierung. Diese umfaßt 
unterschiedliche Lebensalter und -Stadien in varia
blen Anteilen, Größen, Reifegraden und Funktionen 
(RABOTNOV 1969; GATSUK & al. 1980). Relevant 
erweist sich das besonders für die Ökotoxikologie, 
da jede dieser Untergruppen wieder als Population 
mit unterschiedlicher Empfindlichkeit gegenüber 
Chemikalien angesehen werden kann. So ist eine 
wenig variable Spezies, deren Individuen sich alle zu 
einem bestimmten Zeitpunkt in dem gleichen (u.U. 
empfindlichen) Lebenszyklus befinden, in einer hö
heren Gefahr, lokal ausgelöscht zu werden, als eine 
reich gegliederte, das potentielle Risiko auf viele
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Fig. 1
Spatial distribution of all plants w ith in  10 x 1m2 plots after 18 
months of autogeneous succession, control (top) and treated  
w ith  50 mg/m2 Atrazine at the beginning of the first 
vegetation period (bottom); size of symbols proportional to 
w eight1/3 (BORNKAMM & al. 1993).
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A b b .2
Entwicklung der Biomassen von 200 Individuen während der 
Simulation in zw ei Systemen unterschiedlicher Dichte 
(D6 = 2x D5). Bei geringerem Dichtestreß (D5) können am 
Ende mehr Individuen unterschiedlicher Größe koexistieren.

Abb. 3: L inks:
Zahl der Überlebenden (Survivors) und Sterberaten (M orta- 
lity) während der Simulation (siehe Abb.2). Von 200 Indivi
duen überleben im dichteren Bestand (D6) w en iger als 25%, 
w obei die Zeit, in der Sterbefälle auftreten, fast dreimal so 
lang ist w ie  im offeneren Bestand.
Rechts: Gesamtbiomasse („Profile Biomass") und mittlere 
Pflanzenbiomasse über der Zeit; obwohl in dem dichten 
System (D6) w en iger Pflanzen überleben, können diese durch 
eine größere individuelle Biomasse den Verlust im Ertrag 
w eitgehend kompensieren.

Fig. 2
Simulated growth of 200 individuals in tw o systems of 
different in itial density (D6 = 2x D5). Under a low er density 
stress (D5) more individuals of different sizes coexist 
together.

Fig. 3: Left:
Number of survivors and rates of mortality during a simu
lation w ith  tw o different densities (see Fig.2). Less than 25%  
of the in itia l 200 individuals survived in stand D6, and the 
period of high mortality w as almost three times longer than 
in the more open system.
Right: Total biomass of the profile and mean individual bio
mass during the simulation. Due to their higher w eight the 
survivors in the overcrowded system (D6) can almost com
pensate for total biomass loss as a result of the higher mor
tality.



Abb.4
Profile während der Zeit hoher M orta litä t (t=50, t=100) zeigen 
das ungleichm äßige Ausdünnen des simulierten Bestandes 
(D6).

Lebensstadien verteilende Population (AARSSEN 
1993).

1.1 Chem ikalienwirkung im Freiland

Innerhalb eines aufwachsenden Pflanzenbestandes 
aus Pionierbesiedlern (z.B. einer Hackunkrautflur) 
bildet sich während der Sukzession ein charakteristi
sches Arten- und Biomasse-Spektrum heraus (z.B. 
BORNKAMM & HENNIG 1982; BORNKAMM 1984, 
1987). Individuelle Mortalität und Wachstumsraten 
sind in hohem Maße von kleinräumigen (zufälligen) 
Unterschieden in den Wuchsbedingungen bestimmt 
(HARPER 1977). Wird zu Beginn der Vegetationsent
wicklung mittels phytotoxischer Substanzen in den 
natürlichen Etablierungsprozeß eingegriffen, kommt 
es zu einer deutlichen Veränderung im Bestandesauf
bau am Ende der zweiten Wachstumsperiode (Abb.l, 
DARIUS & al. 1992). Werden die Pflanzen nämlich 
primär im Juvenilstadium getroffen, reagieren kleine
re (oder kurz zuvor gekeimte) Individuen besonders 
empfindlich (BORNKAMM & MEYER 1985). Nach 
Abklingen der akuten Toxizität sind dann auf den be
handelten Flächen v.a. die für die weitere Sukzession 
wichtigen Biennen und Perennen-Individuen zahlen
mäßig unterrepräsentiert (BORNKAMM & al. 1993).

Fig. 4
During the period of high mortality (t=50, t=100) profiles of the 
simulated system (D6) show heterogenous thinning.

Im Falle einer sich selbst überlassenen Entwicklung 
des Bestandes werden solche Effekte nicht nur über 
eine veränderte Artenzusammensetzung weitergetra
gen, sondern auch dadurch, daß die Größenvertei
lung der fruchtenden Individuen die der Samen und 
damit die der neuen Keimlinge bestimmt (BLACK 
1958; HARPER 1977).

Wegen der gegenseitigen Abhängigkeit von 
Größe und Fitness (Belastbarkeit, Reproduktionsrate) 
sind die Mechanismen, die zu Größenhierarchien in 
Lebensgemeinschaften führen, von besonderer Be
deutung (SOLBRIG 1981, THOMAS & BAZZAZ 
1993). Mit Hilfe eines Modells sollen deshalb im fol
genden die Effekte unspezifisch wirkender, phytotoxi
scher Substanzen auf die Biomassestruktur eines Be
standes beschrieben werden. Die Simulationsläufe 
werden qualitativ den Ergebnissen aus Freiland- und 
Gewächshausexperimenten gegenübergestellt.

2 M ateria l und Methoden

2.1 Formulierung des M odells

Eine prägende Rolle bei der Formung von Größenver
teilungen nimmt die Konkurrenz ein, deren Wirkung 
über die Individuendichte vermittelt wird. Wegen



Abb. 5
Änderungen in den Biomasseverteilungen der zw ei Systeme 
(Dichte D6 = 2x D5).

der weitgehenden Bindung von Pflanzen an den Ort 
ihrer Etablierung ist aber nicht eine mittlere Dichte 
relevant, sondern die spezifische Anordnung der Indi
viduen im Raum. Gerade in Anwendung für terrestri
sche Systeme sollte ein Modell demnach vom Typ 
her Individuen-bezogen sein und -  in Ergänzung zu 
Ansätzen wie von GRIMM & UCHMANSKI (1994) -  
die räumliche Nachbarschaft jedes Individuums mit- 
einbeziehen („i-state configuration models“, CAS- 
WELL & JOHN 1992).

Zur Simulation ökotoxikologischer Fragestellungen 
sollte ein Populations-Modell aber auch physiologisch 
begründet sein. Eine minimale physiologische Basis 
ergibt sich daraus, daß Xenobiotika direkt oder indi
rekt in die grundlegenden Haushaltsgrößen eines Or
ganismus’,
• Assimilation (z.B. durch verringerte Ausbeute),
• Respiration (z.B. bei Reparaturvorgängen) und/

oder
• Allokation (z.B. nach Entwicklungsstörungen) 
eingreifen können. Dabei ist Energiegewinn (Ressour
cennutzung, Photosynthese) bei Pflanzen eine Funk
tion der Oberfläche (bei Tieren des Aktionsradius’ der 
Futtersuche), während der Energieumsatz von der 
Masse (bzw. dem Volumen) abhängt (vgl. z.B. BOTKIN 
& al. 1972, PERRY 1984). Somit läßt sich formulieren:

siehe FORMEL [1]

Das individuelle Wachstum ergibt sich also als 
Bilanz aus Einnahmen, Ausgaben und strukturellen

Fig. 5
Changes of the biomass distributions of the tw o systems 
(density D6 = 2x D5).

Kosten. Diese entstehen dadurch, daß bereits inve
stierte Biomasse nicht vollständig zurückgebildet 
bzw. inaktiviert werden kann. Daraus resultiert eine 
sigmoide Wachstumskurve, die sich interpretieren 
läßt durch sinnvolle Erweiterung und Umstellung 
von [1]:

siehe FORMEL [2]

Die Parameter Lmin und Lmax bestimmen die obe
re und untere Grenze aktiven Wachstums und er
möglichen durch ihre Variation verschiedene Wuchs
bedingungen (RYAN 1991).

Die Wechselwirkung, die zwischen zwei oder 
mehr Individuen eines Bestandes entsteht, wenn die 
benötigten Ressourcen (Licht, Nährstoffe, etc) be
grenzt sind, kann summarisch durch eine Funktion 
f(difj,Lj! ausgedrückt werden, die von dem Abstand 
djj zwischen den betrachteten Individuen und der 
Größe Lj der konkurrierenden Pflanze (j) abhängt. 
Nach Umformung aus [2] entsteht:

siehe FORMEL [3]

Der wachstumsmindernde Einfluß einer Pflanze 
(j) auf die Pflanze (i) kann näherungsweise ausge
drückt werden durch eine mit dem Abstand und der 
vorhandenen Biomasse asymptotisch abfallenden 
Funktion im Interval 1..0:

siehe FORMEL [4]



[1] dM/d t  -  ka A - k v V - k r L

dM - > Änderung der Biomasse

A ~  L2 Oberfläche Assimilation

V = L? —» Volumen Respiration

L ~ S [ M —> charakteristische Länge
(Höhe, Radius, etc) -» Allokation

ka, kv, k. —> Faktoren

[2] d%  -  - L  { L - L mln) (L - L max)

^-min ~^ minimale lebensfähige Größe

^-max “ * maximal erreichbare Größe

[3] dM, Li - l-m in  ' L-max ^  

l-m in  ¡-m ax

f(djj,Lj) -> Verringerung der Assimilation
durch Dichte (Beschattung, etc)

d , V[4] f(d u ,Li) =  1 - e x p
L2 , ̂ y V

d i.i —> Abstand zwischen Pflanze / und y

Li Größe der Pflanze y

[5]

l ih - /w y|
G “  (2 • n2 • iw)

M,., Biomasse der Pflanze (i) bzw. (j)
n Anzahl der Pflanzen im System

M —> mittlere Biomasse im System

[6] M = D~k M —> mittlere Biomasse der überlebenden Pflanzen
D Dichte der überlebenden Pflanzen
-k = -3/2



Das resultierende Produkt aller Konkurrenzein
flüsse bestimmt schließlich die Assimilationsminde
rung der Pflanze (i).

Mit diesem Modell zur Erzeugung räumlicher 
Heterogenität wurden Systeme mit 200 Individuen 
auf 3000 bis 600 Längeneinheiten (Dichten D2 bis 
D6 in den Abbildungen) simuliert. Die Randbedin
gungen waren: 1. Initialisierung mit homogen im Sy
stem verteilten Individuen (mit der Größe Linit ± 
rand*0.1% >Lmin ); 2. Alle Individuen (der „norma
len“ bzw. „gestreßten“ Systeme) besitzen die selben 
Lmin bzw. Lmax; 3. Horizontal gehen die Systemrän
der ineinander über.

2.2 Experim entelle Arbeiten

Zur Abschätzung populationsbiologischer Wirkungen 
von ubiquitären, niedrig konzentrierten toxischen 
Substanzen auf Annuellen-Bestände wurden in den 
Jahren 1990-92 Freilandversuche durchgeführt 
(BORNKAMM & al. 1993). Hierzu wurden 30 x lm 2 
Parzellen durch Umgraben und Absammeln ausdau
ernder Pflanzenteile zur natürlichen Wiederbesied
lung aus der Samenbank vorbereitet. Jeweils ein Drit
tel der Flächen wurde im Frühjahr mit einer subleta
len Dosis eines Herbizids (Atrazin bzw. 2,4,5-T) be

handelt. Mehrmals während der Vegetationsperiode 
wurden die aufwachsenden Pflanzen in aufgelegten 
10 x 10cm Rastern vermessen und gezählt. Die sich 
entwickelnden Hackunkrautfluren waren erwartungs
gemäß reich an Annuellen und Biennen, zur Arten
zusammensetzung und zur Versuchsdurchführung 
vgl. BORNKAMM & al. (1993) und DARIUS & BORN
KAMM (1995).

Da in Freilandversuchen zufällige Einflüsse oft 
eine so große Rolle spielen, daß sich Ergebnisse und 
Interpretationen nicht statistisch absichern lassen, 
wurden einzelne intra- bzw. interspezifische Interak
tionen parallel unter kontrollierten Bedingungen im 
Gewächshaus untersucht. Im besonderen wurden die 
Konkurrenzverhältnisse von verschiedenen Thero- 
phyten in Rein- und Mischkultur bei unterschiedli
chen Dichten und Herbizidkonzentrationen bzw. 
Applikationszeitpunkten bestimmt (STEHR 1994, 
BEEKEN 1995, BINDER 1995, unveröff.).

3 Ergebnisse

3.1 Interaktionen in einem komplexen System

In einem System mit 200 Individuen führt die wech
selseitige (negative bzw. über unterdrückte Nachbarn

Time

Abb.6
Zeitverlauf des Gini-Koeffizienten als Ausdruck der Heterogenität; in den drei Populationen mit den höhsten Dichten (D4 - >  D6), 
w o M orta litä t auftrat, wurden die Berechnungen unter Einschluß der toten Biomasse (»all individuals«) und ohne diese 
durchgeführt. A lle  Bestände starten mit einer definierten Inhomogenität, die eine Randbedingung des M odells ist und die die 
zufälligen Einflüsse der Samengröße bzw. des Keimzeitpunktes sim ulieren soll. Die Bestände mit der geringsten Dichte (D2) 
werden von Beginn an homogener (Gini-Koeff. ->  0), w e il a lle  Individuen schließlich ihre m axim ale Biomasse erreichen  
können; bei den Populationen mit höherer Dichte (D3 -  D6, die toten Individuen mitbetrachtet) ergibt sich eine steigende  
Rangfolge heterogener Endzustände (Gini-Koeff. 0.2 - >  0.5).

Fig.6
Change of the Gini-coef. through time. For the populations w ith  the highest densities and m ortality (D4 ->  D6) the Gini-values  
w ere  calculated w ith  (»all individuals«) and w ithout dead individuals included.



indirekt positive) Beeinflussung zu differenzierten 
Größenverteilungen und zu einem stabilen Endzu
stand mit vielen koexistierenden Individuen (Abb.2). 
In einem Dichtebereich, wo nicht alle „gesäten“ Indi
viduen im System überleben können, führt eine Ver
dopplung der Individuenzahl (D5 -> D6) zu früher 
einsetzender Mortalität und weniger Überlebenden 
im Gleichgewichtszustand (Abb.3). Die Gesamtbio
masse der beiden Systeme entwickelt sich sigmoid zu 
dem gleichen Endwert, während die durchschnittli
che Biomasse der ausgewachsenen Individuen in der 
dichteren Variante deutlich höher ausfällt als in der 
zu Anfang „offeneren“. In dem „überfüllten“ System 
wird frühzeitig eine so starke Mortalität ausgelöst, 
daß sich die nun freigestellten Überlebenden besser 
entwickeln und die reduzierte Biomasseproduktion 
kompensieren können.

Wie sich der Bestand während der Zeit hoher 
Sterberaten verändert, zeigen zwei Profile durch das 
Modellsystem (Abb.4). Diese können im Hinblick auf 
die Interpretation realer Vegetation nach charakteri
stischen Strukturparametern untersucht werden. In 
den Häufigkeitsdiagrammen (Abb. 5) wird sichtbar, 
daß die entstandenen linksschiefen Verteilungen 
während des Simulationslaufes bei den unteren Ge
wichtsklassen abgeschnitten werden. Die überleben
den Individuen des Gleichgewichtszustands ent
wickeln sich schon frühzeitig aus einer Subpopulati
on meist (aber nicht ausschließlich, s. Abb. 2) größe
rer Individuen des Anfangszustandes.

Die lokalen Interaktionsregeln des Modells 
führen während des Simulationslaufes zu einer kom

plexen räumlichen Abfolge der Biomassen (s. Abb. 4). 
Zur Entschlüsselung von möglicherweise in dieser 
Konfiguration verborgenen Mustern wurden Fourier- 
Analysen durchgeführt, mit denen Periodizitäten und 
Einflußstärken über verschiedene Distanzen anschau
lich gemacht werden können (DARIUS & BORN
KAMM 1995). Zu den drei gewählten Zeitpunkten 
während der kritischen, von erhöhter Mortalität ge
kennzeichneten Systemphase, ist zuerst als Folge des 
Konkurrenzterms (f(d,L) aus [3]) ein Einfluß auf die 
lokale Nachbarschaft (± 2 -5  Positionen) nachweis
bar. Aus den überlagerten zufälligen Schwankungen 
heraus entwickelt sich aber mit der Zeit ein deutli
cher Gradient der Einflußstärke mit einer großen 
Reichweite (± 100 Positionen zum Zeitpunkt t=200).

Die Heterogenität der Biomassen und der räumli
chen Konfiguration, wie sie bis hier zum Ausdruck 
gekommen ist, zeigt die Problematik bei der Verwen
dung einfacher Mittelwerte. Zur quantitativen Cha
rakterisierung dieser Ungleichverteilung in einem Sy
stem wurde der aus der Ökonomie entlehnte „Gini- 
Koeffizient“ vorgeschlagen (WEINER & SOLBRIG 
1984),

siehe FORMEL [5]

der in Werten von 0..1 die Abweichung von der 
absoluten Gleichverteilung (=0) bis zur maximalen 
Ungleichverteilung (alle bis auf eine Größenklasse 
sind leer) ausdrückt.

Vergleicht man verschieden dichte Modellbestän
de in ihrer zeitlichen Entwicklung (D6 -> D2 in

Abb. 7: Links:
Entwicklung von 200 Individuen mit veränderter 
W achstumskurve; der kombinierte Streß aus Dichte und 
erhöhter Respiration führt zu zahlreichen Sterbefällen und 
(vgl. Abb.2) deutlich geringerer Diversität im Endzustand; 
Rechts: Biomasseverteilunq bei reduzierter V ita litä t 
(vgl. Abb.5).

Fig. 7: Left:
Development of 200 individuals under modified growth 
conditions. The effects of both density stress and increased 
respiration leads to higher mortality and low er diversity at 
the end of the simulation (see Fig.2);
Right: Biomass distribution in a system of reduced vita lity  
(see Fig.5).



Abb.8
Links:
M ortalitätsrate und Anzahl der Überlebenden in 
Populationen unter Streß;
Rechts:
Gesamtbiomasse (Profile-Biom ass) und mittleres G ew icht 
(M ean Plant Biomass) (vgl. Abb.3).

Fig. 8 
Left:
M ortality  and number of survivors in
Sight:

Total biomass (Profile-Biom ass) and 
individuals (see Fig.3).

stressed systems, 

mean w eight of

A bb.9
Profile der gestreßten Systeme (D5) zeigen größere Lücken 
(vgl. Abb.4).

Fig. 9
Profiles of stressed systems (D5) show larger gaps 
(see Fig.4).



Abb. 6), so fällt auf, daß in allen Systemen ein be
stimmter maximaler Heterogenitätswert in der Bio
masse der überlebenden Individuen nicht überschrit
ten wird. In den Systemen wird durch konkurrieren
de Wachstumsvorgänge Heterogenität „erzeugt“ und 
durch Mortalität wieder abgebaut, wobei die jeweili
gen Randbedingungen (Ausgangsparameter) die 
Gleichgewichtslage (d.h. die maximal erreichbare 
Heterogenität) bestimmen.

3.2 Interaktionen in einem kom plexen System
unter Streß

Ob die genannten Systemparameter für ökotoxikolo
gische Bewertungen nutzbar sind, soll in erster Nähe
rung an Hand des vorgestellten Modells überprüft 
werden. Hierzu wurden die Simulationsläufe mit 
einem modifizierten Parametersatz durchgeführt, der 
eine um 30% vergrößerte Respiration zur Folge hat, 
im Modell ausgedrückt durch Lmax-L min in [2].

Als Primärwirkung zeigt sich eine durch Dich
testreß vorverlegte und insgesamt erhöhte Mortalität 
(Abb.7+8), die zudem deutlicher in „Schauern“ (Pul
sen von erhöhten Werten) auftritt (vgl. Abb. 3). Die 
Biomasse-Entwicklung wird dagegen innerhalb des 
Systems weitgehend so reguliert, daß ein signifikan
ter Unterschied in der individuellen Biomasse nicht 
zu erkennen, die Biomassedichte (d.h. die Füllung 
des Profils) aber deutlich verringert ist.

Die Größenverteilungen während der Zeit inten
siven Absterbens sind ähnlich zur „Kontrolle“, aller
dings mit einem größeren Anteil schwächerer Indivi
duen (Abb. 7). Frühzeitig entstehende Lücken im Be
stand begrenzen zudem die Anzahl möglicher Inter
aktionen zwischen den Individuen (Abb. 9) und ver
hindern damit die Ausbildung größerer wirksamer 
Reichweiten (DARIUS & BORNKAMM 1995).

Aus der Darstellung der Gini-Koeffizienten wird 
schließlich deutlich, wie in den „gestreßten“ Syste
men die Tendenz besteht, zwar frühzeitig inhomogen 
zu werden, im Endzustand aber dann (bei den Über
lebenden) weniger unterschiedliche Größenklassen 
zuzulassen (Abb. 10).

Eine weitere Möglichkeit, den „Schwebezu
stand“ zwischen individuellem Wachstum und durch 
begrenzte Ressourcen ausgelöstem Absterben („self- 
thinning“ = Dichte-induzierte Mortalität) darzustel
len, ist das Aufträgen von Biomasse gegenüber der 
Dichte der überlebenden Pflanzen (YODA et al. 
1963; WHITE & HARPER 1970). Auf Grund der Be
ziehung

siehe FORMEL [6]

ergibt sich in der logarithmischen Darstellung 
eine Gerade, deren Steigung sich in zahlreichen em

pirischen Untersuchungen vieler Arten und Lebens
formen als nahe dem Wert - 3 /2  erwiesen hat (WHI
TE 1981; vgl. aber auch WELLER 1987).

Bei den hier vorgestellten simulierten Pflanzen
beständen zeigt sich dieselbe Beziehung (Abb. 11). 
Wird das Mortalitätsrisiko im System erhöht (durch 
z.B. erhöhte Respiration), verhalten sich die Bestän
de in ihrer Entwicklung nicht mehr wie im klassi
schen Fall. Zwar begrenzt die - 3 /2  Gerade weiter
hin asymptotisch die Dichte-Biomasse Beziehung, Be
stände mit sehr hoher Individuendichte werden aber 
zu Beginn erst überproportional ausgedünnt (die Stei
gung ist kleiner) und nähern sich zum Endzustand 
dann rasch der Grenzgerade an.

4 Diskussion

Das vorgestellte Modell soll auf die generelle Wech
selwirkung zwischen individueller Fitness und räum
licher Struktur einer Pflanzenpopulation hinweisen. 
Ausgehend von einer minimalen physiologischen Ba
sis ist es -  obwohl nicht analytisch lösbar -  ein „stra
tegisches“ Modell (MAY 1973) und von den pragma
tischen Varianten zu unterscheiden, welche z.B. zur 
Simulation der Verteilung von Chemikalien in Ökosy
stemen („fate-models“) mit einer Vielzahl zu eichen
der Parameter eingesetzt werden (HALLAM & al. 
1992).

Der physiologische Ansatz stellt das Modell zu 
den bekannten Jabowa/Forska-Implementierungen 
(BOTKIN & al. 1972, SHUGART & PRENTICE 1992), 
weist aber einen expliziten Respirationsterm aus und 
erhält somit eine sigmoide Wachstumskurve ohne 
Zeitbezug. Mortalität tritt nur auf als Folge des Un- 
terschreitens einer minimalen assimilierenden Ober
fläche, nicht jedoch in Form dichteunabhängiger sto
chastischer Ereignisse.

Der zweite Grundansatz des Modells betrifft den 
Interferenzterm. Das seit längerem bestehende Inter
esse an einer Quantifizierung der Konkurrenzspan
nung hat zu einer Reihe von z.T. komplizierten For
mulierungen geführt (BENJAMIN & SUTHERLAND 
1992). Für die Ziele dieser Arbeit war es ausrei
chend, eine Funktion zu finden, die propotional zur 
Größe und umgekehrt proportional zum Abstand 
eines konkurrierenden Individuums steil ansteigt. 
Diese Wechselwirkung ist kennzeichnend für die 
oberirdische, stark asymmetrische Konkurrenz um 
die Ressource Licht (WEINER 1985), die in allen 
± geschlossenen Beständen vorherrscht.

Zum Ausdruck kommt diese Dynamik in den 
linksschiefen, z.T. bimodalen Biomasseverteilungen 
in aufwachsenden Kohorten von Jungpflanzen (FORD 
1975, MÖHLER & al. 1978, HARA 1984). Aus theo
retischen Überlegungen heraus, sollte die Schiefe die
ser Verteilungen mit der Individuendichte zunehmen



(THOMAS & WEINER 1989), was sich sowohl in den 
Simulationen als auch in Experimenten bestätigt 
(Abb.12+13). Die Ergebnisse belegen zudem, daß der 
schwächende Einfluß eines Stressors zur Akzentu
ierung dieser Ungleichverteilung und zu größerer 
Varianz führt. Die relative Größe von Nachbarn ist 
weitreichend korreliert, sofern nicht eine erhöhte 
Mortalität größere Lücken im Bestand erzeugt (vgl. 
FRANCO & HARPER 1988).

Wie im Modell zeigt sich auch in realen Bestän
den der dynamische Zusammenhang von Dichte und

individueller Biomasse beeinflußbar durch Chemikali
en (Abb. 14; vgl. WEIDENHAMMER & al. 1989). In 
den simulierten Beständen konnten sich die überle
benden Individuen durch die Freistellung von kon
kurrierenden Nachbarn überproportional entwickeln 
und haben die Ertragseinbußen auf Bestandesebene 
teilweise kompensiert. Diese Plastizität war in den 
experimentellen Ansätzen dann nicht mehr gegeben, 
wenn bei Individuen durch den stoffwechselstören
den Einfluß der Chemikalien die Blütenbildung indu
ziert wurde und ein weiteres vegetatives Wachstum

Abb. 10
Zeitverlauf des Gini-Koeffizienten in gestreßten und 
ungestreßten Systemen unterschiedlicher Dichte (D6 und D5, 
vgl. Abb.6).

Fig. 10
Change of the Gini-coef. through tim e in stressed and 
unstressed systems of different in itia l density (D6 and D5, 
see Fig.6).

/

Density Density

Abb. 11
Beziehung zwischen m ittlerer individueller Biomasse (Plant 
Biomass) und Dichte (Density) in normalen (A) und 
gestreßten Systemen (B); self-thinning line = Selbstausdün
nungslinie.

Fig. 11
Relationship betw een individual biomass and density of 
survivors (self-thinning) in normal (A) and stressed systems 
(B).
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Abb. 12
Biomasseverteilungen von Stellaria media in Ansätzen mit 
geringer (LD=625 Ind./m 2, oben) und hoher Dichte (HD=2500 
Ind./m 2, unten) zu zw ei Zeitpunkten, ohne (links, mitte) und 
mit Atrazinbehandlung (25 m g/m 2, rechts), (vgl. Abb.5+7); 
Daten aus STEHR (1994, unveröff.).

Fig. 12
Biomass distributions in Stellaria media stands of low  
(LD=625 Ind ./m 2, top) and high density (HD=2500 Ind./m2, 
bottom) at tw o states, control (left, center) and treated w ith  
Atrazine (25 m g /m 2, right), (see Fig. 5+7); data from STEHR 
(1994, unpubl.).
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Abb. 13
Zeitverlauf des Gini-Koeffizienten in Cerastium fontanum- 
Beständen unterschiedlicher Dichte; HD=2500 Ind./m 2 (links), 
LD=625 Ind./m2 (rechts), Symbole: schwarz=Kontrolle, 
grau=25 mg/m2 Atrazin, w eiß=50 mg/m2; Daten aus STEHR 
(1994, unveröff.).

Fig. 13
Change of the Gini-coef. through time in Cerastium fontanum 
-stands of different in itia l density; HD=2500 Ind./m 2 (left), 
LD=625 Ind./m2 (right), Symbols: black=control, 
gray=25 mg/m2 Atrazine, white=50 mg/m2; data from STEHR 
(1994, unpubl.).



Density [n/qm]

Abb. 14
Dichte-Biom asse-Beziehung bei S tellaria  m edia  (vgl. 
Abb.11), unbehandelt und unter Chem ikalieneinfluß. 
Daten aus STEHR (1994, unveröff.).

(nach Abklingen des Stresses) nicht wieder aufge
nommen werden konnte (BORNKAMM & al. 1993).

Dies leitet zu dem eher anwendungsbezogenen 
Problemkreis der Auswirkungen von z.B. Pestizidver- 
driftungen auf das tierökologisch wichtige Blüten- 
und Fruchtangebot im Freiland über. Wegen seiner 
Bedeutung sollte dieses nichtlineare, oft zum „An- 
Aus“ Typ gehörende Blühverhalten vieler Annuellen 
und Biennen (BORNKAMM & SAUER 1989) in einer 
erweiterten Variante des Modells enthalten sein, oh
ne dessen allgemein gefaßten Ansatz zu weit einzu
engen. Auch die bisherige Beschränkung auf ein ho
mogenes Substrat und die Zugehörigkeit der simulier
ten Individuen zu derselben Spezies könnte für eine 
leichtere Vergleichbarkeit mit realen Verhältnissen 
aufgegeben werden.

Im Übrigen aber konnte von wenigen einfachen 
Grundannahmen ausgehend mit dem Simulations
model ein komplexes, den Beobachtungen an realen 
Pflanzenbeständen entsprechendes Systemverhalten er
zeugt werden. Es wurde deutlich, welch große Bedeu
tung die Hinzunahme einer Raumkomponente in einer 
Population haben kann, in der Interaktionen nach rela
tiv einfachen Regeln ablaufen, deren Individuen aber -  
wie für Pflanzen typisch -  ortsgebunden sind.

Fig. 14:
Density-biomass relation in S tellaria  m edia (see Abb.12). 
data from STEHR (1994, unpubl.).
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