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Lassen sich 6kologische Instabilitdten vorhersagen?

Christian Wissel

Discontinuous jumps can occur in ecological systems when external parameters are changed.
They can be explained by the existence of multiple stability. In order to predict the thres-
hold where the jump takes place an energy function for the dynamical equation is introduced.
with its help the behaviour which results from the multiple stability is easy to understand,
especially the irreversibility. It is shown that the characteristic return time increases
approaching the threshold. A prediction of the parameter value of the threshold can be
achieved by the extrapolation of the inverse characteristic return time as function of the
parameter. It is shown that a simple experiment with constant harvesting can be used to
verify this forecast of the model.

Discontinuous jumps, mathematical model, stability.

1. Einfiihrung

Ein zentrales Thema der Okologie ist seit jeher die Frage der Stabilit&dt. Unter
diesem Begriff waren verschiedene Phdnomene zusammengefaBft, und erst in jlingerer
Zeit begann man, diese zu unterscheiden. So wird heute auch von Elastizitdt, von
Regenerationsfdhigkeit, von Sensitivitdt und von Absorptionsfdhigkeit gegeniiber
stdérungen gesprochen (HOLLING 1973, WESTMAN 1978). In jilingster Zeit hat das
Ph&nomen der 'multiplen Stabilitdt' besondere Beachtung gefunden (CLARK 1974;
NOY-MEIR 1975; GILPIN, CASE 1976; SOUTHWOOD, COMINS 1976; JONES 1977; MAY 1977a;
PETERMAN 1977; LUDWIG et al. 1978; PETERMAN et al. 1978). Neben einer Reihe von
theoretischen Arbeiten gibt es etliche empirische Befunde, so daf SUTHERLAND
schon 1974 in seinem Ubersichtsartikel zu dem SchluB kam, daB multiple stabile
Punkte eine unbestreitbare Realit&dt in Okosystemen sind.

Die vorliegende Arbeit soll sich mit einer Konsequenz der multiplen Stabilité&t
befassen: Es treten Schwellen (im Englischen: thresholds) auf, bei denen Systeme
instabil werden und sprunghaft in neue Gleichgewichte geraten (MAY 1977a, JONES
1977) . Diese Instabilit&ten sind von groBer Bedeutung fiir die Okologie, so daB
es notwendig ist, nach Mdglichkeiten ihrer Vorhersage zu forschen. Diese Frage-
stellung soll hier mit Hilfe mathematischer Modelle behandelt werden.

Im ersten Abschnitt werden die Instabilitdten eingefiihrt und Beispiele gegeben.
Dann wird der Zusammenhang mit der multiplen Stabilitdt am Beispiel der vom
Tannentriebwickler ("spruce budworm") befallenen borealen Nadelwdlder Nord-
amerikas aufgezeigt (LUDWIG et al. 1978; CLARK et al. 1978; CLARK u. HOLLING 1979).
Dieses UOkosystem ist eines der bestuntersuchten, sowohl was empirische als auch
theoretische, mathematische Methoden betrifft. Fiir die Frage der multiplen Stabili-
tdt hat es besondere Bedeutung erlangt. Die allgemeine Fragestellung der Vorher-
sagbarkeit von solchen Instabilitdten wird dann mit einem einfachen, mathe-
matischen Modell angegangen, um so Verstdndnis und Gefiihl fiir die Problematik

zu entwickeln. Dieses Vorgehen soll durch Bezug auf CLARK et al. (1978, 1979)
gestlitzt werden: Fir jenes beriihmte Spruce budworm-System wurde ein sehr rea-
listisches und detailliertes, daher auch sehr komplexes Computer-Modell ent-
wickelt. Die Leute, die Jahre auf dieses Simulationsmodell verwandt hatten, und
zwar mit sehr gutem Erfolg, kamen schlieBflich zu dem SchluB, daB komplexe
Computer-Modelle ungeeignet sind, Verstédndnis filir die Vorgédnge zu entwickeln.

Dazu k&nnen nur einfache, konzeptionelle (HALBACH 1974) Modelle dienen. Ein
solches Modell soll fiir die hier aufgegriffene Fragestellung vorgestellt werden.

2. Instabilit&dten

Das folgende aktuelle Beispiel soll zur Einflihrung der Instabilit&t und zur
Verdeutlichung ihrer Bedeutung dienen: Man denke an ein Kraftwerk, das Kiihlwasser
in einen FluB abldft. Dadurch wird die Temperatur des Flusses erhdht, was unter
anderem auch EinfluBf auf die Abundanzen der einzelnen Arten, die in dem FluB
derzeit leben, haben wird. So kann beispielsweise die Individuendichte N einer
Art, wie in Abb. 1 skizziert, mit steigender Temperatur abnehmen. Normalerweise
wird man eine stetige Verdnderung erwarten. Die Erfahrung zeigt aber, das
Schwellen existieren kdnnen (in Abb. 1 bei T,4), bei denen eine geringfiligige
Verdnderung des Parameters T (Temperatur) zu einer sprunghaften Andeyung der
Individuendichte N fiihrt. Wird dieser Wert gleich Null, so sagt man, der FluB
sei "umgekippt".
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Es ist hier von vornherein klar, daB es dies zu verhindern gilt. Denn dieser Vor-
gang ist irreversibel: Eine ausgeldschte Art kann nicht ohne weiteres wieder ein-
geblirgert werden. Deshalb ist es notwendig, jene Schwelle, d.h. den kritischen
Wert T, vorherzusagen, ohne das Ungliick des Umkippens eintreten zu lassen. Von
der Moglichkeit, wie dies bewerkstelligt werden kann, soll in der vorliegenden
Arbeit die Rede sein.

Es gibt eine Reihe gut untersuchter Beispiele fiir Systeme, die solche sprung-
haften Anderungen zeigen k&nnen. Dabei kdnnen andere &HuBere Parameter die Rolle

der Temperatur unseres Beispiels ilibernehmen, bei deren Anderung durch den Menschen
oder die Natur selbst das System sprunghafte Anderungen zeigt. Diese k&nnen sich
nicht nur bei der Individuendichte einer Art allein zeigen; vielmehr sind Spriinge
in den Werten von allen Variablen zu erwarten, die zu einer quantitativen Beschrei-
bung des Zustands eines Systems dienen k&nnen. Auch kann der Sprung statt zu
niedrigeren auch zu hdheren Individuendichten fiihren, was einer sprunghaften
Massenvermehrung entspricht. Allgemein wollen wir hier unter Instabilitdten
sprunghafte Anderungen bei Variation eines Parameters verstehen.

T T

Abb. 1: Sprunghafte Anderung der Individuendichte N bei Erh&hung der Temperatur T.

Es sollen hier nur einige Beispiele angefiihrt werden: Man kennt das Zusammen-
brechen von Fischpopulationen bei geringfligiger ErhShung der Befischung (PETERMAN
1977, MAY 1977a), z.B. beim pazifischen Lachs. Bei Herbivore - Pflanzen-Systemen
sind sprunghafte Anderungen m8glich, wie das Beispiel Schaf/Weide in Australien
zeigt (NOY-MEIR 1975). Bei Seuchen kennt man die pldtzlichen Epidemien, wo der
Zusammenhang mit unserem Problem bei der Malaria (PROUT 1978) und der Bilharziose
(MAY 1977b) besonders deutlich gemacht wurde. Und schlieBlich sei das Spruce
budworm-System (LUDWIG et al. 1978, CLARK, HOLLING 1979) angefiih¥t, auf das im
ndchsten Abschnitt etwas detaillierter eingegangen wird.

3. Multiple Stabilit&t

An folgendem Beispiel soll nun gezeigt werden, wie ein sprunghaftes Verhalten aus
der Existenz von multipler Stabilit&dt erkl&rt werden kann. Der "Spruce budworm"
ist die Raupe eines Schmetterlings aus der Familie der Wickler, Choristoneura
fumiferana (Tannentriebwickler), die an den Koniferen der borealen Widlder -Nord-
amerikas grofe Schédden anrichtet. Betrachten wir ihre Individuendichte Ng, die
sich im Gleichgewicht einstellt, als Funktion des relevanten &duBeren Parameters,
den hier die Biomasse B der Nadeln bildet, die als Nahrung flir die Larven dienen
(Abb. 2). Bei niedrigem B (unterhalb B,) wird die Individuenzahl durch R&uber,
vor allem V&gel, auf niedrigem Niveau gehalten. Bei hohem B (oberhalb B;) k&nnen
auf Grund von S&ttigung diese die Population nicht mehr kontrollieren, und es
stellt sich daher eine hohe Individuenzahl, nur durch die Nahrung begrenzt, ein.

Im Bereich zwischen B4 und B, tritt nun das Phd&nomen der "multiplen Stabilit&t"
auf. Man versteht darunter die Eigenschaft, daB bei fest vorgegebenen Bedingungen,
hier durch einen festen Wert B, der Nadelbiomasse charakterisiert, zwei stabile
Gleichgewichte existieren. Dies wird an den zwei Gleichgewichtswerten N, und N,
deutlich. Sie sind durch einen instabilen Gleichgewichtspunkt N, getrennt. In
Abb. 2 sind auch fiir die restlichen Parameterwerte B zwischen B, und B, die
Gleichgewichtswerte Ng aufgetragen. Man sieht, daB bei B, bzw. B, das obere bzw.
untere Gleichgewicht verschwindet.

Wir kSnnen hier nicht das Zustandekommen der multiplen Stabilit&dt erkl&dren, denn
als Aufgabe haben wir uns nicht gestellt, flir dieses oder jenes System die
Ursachen fiir die multiple Stabilit&t darzulegen. Vielmehr wollen wir von ihrer
Existenz ausgehen und nach einer Moglichkeit suchen, die Parameterwerte, bei denen
ein Sprung erfolgt, vorherzusagen.

In unserem Beispiel (Abb. 2) besitzt bei niedrigem B unterhalb B, das System nur
einen niedrigen Gleichgewichtswert N,. Dieser nimmt langsam zu, falls B ansteigt.
Die Vergr6Berung der Biomasse B besorgt die Natur selbst, wenn ein junger Wald
heranwdchst. Liegt der B-Wert zwischen B, und B,, so existieren jetzt zwar zwei
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Gleichgewichte, aber wie wir im ndchsten Abschnitt sehen werden, verbleibt das
system in dem Gleichgewicht mit kleinem Ng. Wird B aber nur geringfiigig iiber B,
erhdht, so existiert nur noch das obere G?eichgewicht, in welches sich das System
nun zwangsldufig begeben mu8. Ng macht also eine sprunghafte Anderung, wie durch
den nach oben zeigenden Pfeil in Abb. 2 angegeben. Bei weiterer ErhShung von B
wirde N, dann stetig weiter anwachsen. Aber da bei hoher Individuendichte viele
Nadeln gefressen werden, nimmt in der Natur hierdurch die Biomasse B ab. Das
system bleibt dabei in dem oberen Gleichgewicht, bis dieses kurz unterhalb B,
verschwindet, und das System deshalb in das verbleibende tiefere Gleichgewicht
{ibergeht. Dort bei kleiner Individuendichte spielt der FraB an den Nadeln kaum
eine Rolle, der Wald wird sich erholen, die Biomasse der Nadeln wieder zunehmen
und der gleiche Zyklus wieder von neuem beginnen. Dies alles macht die zyklisch
peobachtete Massenvermehrung (bei Bz) und den anschlieBenden Zusammenbruch der
population (bei B41) verstédndlich.

B, B. B B

Abb. 2: Gleichgewichtswerte der Individuendichte Ny flir verschiedene &duBere
Parameter B im Fall multipler Stabilité&t.
Die strichpunktierte Linie bedeutet instabile Gleichgewichte. Bei den Schwellen,
B2 und Bq sprunghafte Anderung von Ng durch Pfeil angedeutet.

Aus diesem speziellen Beispiel wollen wir folgenden allgemeinen SchluB ziehen:
Sprunghafte Anderungen lassen sich aus der multiplen Stabilit#t erkl&ren. Dazu
muB bei Ver&dnderung des relevanten Parameters das Gleichgewicht verschwinden, in
dem das System sich eben noch befand. Dieses geht dann in ein verbleibendes
Gleichgewicht iiber. Dieser Vorgang ist irreversibel: Wird der Parameter wieder
"zuriickgestellt", so bleibt das System in dem neuen Gleichgewicht und wird erst
bei weiterer Verdnderung des Parameters bei einem anderen Schwellenwert in das
erste Gleichgewicht zurilickkehren.

4. Energiefunktion G

Um nun eine M&glichkeit der Vorhersage fiir die Schwellenwerte (B, und B, in Abb. 2)
zu finden, soll die sogenannte Energie- oder Potential-Funktion G eingefiihrt wer-
den. Sie mag zundchst wie eine kilinstliche, abstrakte Konstruktion erscheinen. Man
wird aber sehen, daB sie hilft, die Vorgdnge bei der multiplen Stabilit&dt auf
anschauliche Weise besser zu verstehen.

Die einfachste Beschreibung der Populationsdynamik einer Art geschieht durch

an _
F A0 [1]

Das heiBt, die Zunahme dN der Individuenzahl pro Zeitintervall dt ist durch die
vorliegende Zahl N mittels einer gewissen Funktion f(N) gegeben. Am bekanntesten

sind £(N) = rN, was exponentiellem Wachstum entspricht, und £(N) = rN(1 - g), was
das logistische Wachstum ergibt. Die Energie-Funktion G wird nun bis auf eine
additive Konstante folgendermaBen definiert:
dG(N)
dN

Das heift, die Ableitung oder auch Steigerung der Funktion G stimmt bis auf das
Vorzeichen mit f(N) iberein.

= - £(N) [2]
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Es sollen nun die allgemeinen Eigenschaften der Energie-Funktion G fiir den Fall
der multiplen Stabilitdt bestimmt werden. Zu diesem Zweck wird zundchst f(N)
untersucht. An Punkten des Gleichgewichts muf %% und daher auch f(N) gleich Null
sein. Wie in Abb. 3 zu sehen, muB also fir multiple Stabilit&t die Funktion £f(N)
bei N4,Ns und N, einen Nulldurchgang haben. Soll N4 ein stabiler Gleichgewichts-
wert sein, so muB nach einer kleinen Auslenkung, z.B. zu kleinen Werten von N,
das System wieder zu N, zurilickkehren, was also eine Zunahme von N bis zu N4 hin
hieBe. Aus Gleichung [1] ersieht man, daB eine Zunahme von N durch positives
f(N) bewirkt wird. Also muB f(N) fiir Werte kleiner als N, positiv sein, wie in
Abb. 3 skizziert. Die Bewegungsrichtung nach Auslenkung aus dem Gleichgewicht
ist durch einen Pfeil gekennzeichnet. Ganz entsprechend muS nach einer Auslen-
kung zu groBeren Werten von N dieses wieder abnehmen, also f(N) dort negativ
sein. Gleiches gilt fiir den stabilen Wert N.. Eine Funktion f(N) mit diesen Eigen-—
schaften muB dann wie in Abb. 3 beim Wert No durch Null gehen. Aus den durch die
Pfeile angezeigten Bewegungsrichtungen wird sofort deutlich, daB Nc zu einem
instabilen Gleichgewicht gehdrt. Wir wollen uns hier auf diese allgemeinen
Eigenschaften von f(N), die sich aus der multiplen Stabilit&t zwingend ergeben,
beschrédnken, da ein generelles Modell erstellt werden soll.

Abb. 3: Prinzipielle Form der Wachstumsfunktion f(N) und der Energiefunktion G(N).
Bei N4 und N2 stabiles, bei N. instabiles Gleichgewicht.

Die entsprechenden allgemeinen Eigenschaften der Energie-Funktion G ergeben sich
jetzt aus Gleichung [2]. Fiir £(N) = O verschwindet die Steigung von G(N). Dieses
hat also bei N4, N,, N, Extremwerte. Fiir N < N4 ist f(N) positiv, und auf Grund
von Gleichung [2] deshalb die Steigung von G negativ. Daher hat G(N) bei N, ein
Minimum. Analog ergibt sich der gesamte Verlauf der Energie-Funktion G(N) wie in
Abb. 3 dargestellt.

Was veranschaulicht nun die Energie-Funktion G(N) fiir das Verst&dndnis? Aus den
Pfeilen fiir die Bewegungsrichtung entnimmt man, daB G(N) wie ein "Gebirge" inter-
pretiert werden kann. "Ein Gegenstand gleitet zu Tal" in den Richtungen, wie in
Abb. 3 angegeben. Aus den Gleichungen [1] und [2] entnimmt man, daf die Bewe-

gung um so schneller ist, je gr8Ber der Betrag von f(N) und daher auch die Stei-
gung von G(N) ist. Je steiler also die "Talflanken" von G(N) sind, um so schneller
ist die Bewegung.

Diese bildliche Interpretation der Energie-Funktion G(N) 1l&8t die Vorgdnge in
Abb. 2 einfach verstehen. Dazu sei darauf hingewiesen, daf die meisten Werte von
N in Abb. 3 nur voriibergehend angenommen werden kdnnen und daB das System nur
bei den Werten N1 , Nc und N2 verharrt. In Abb. 2 sind nur diese Gleichgewichts-
werte N4, N, und N2 fiir die verschiedenen Parameterwerte B aufgetragen. Fir

Bqs < B < Bz haben wir multiple Stabilit&t, was zu der allgemeinen Gestalt von
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G(N) in Abb. 3 fiihrte. Sie ist in Abb. 4 fiir den Parameterwert B, noch einmal
dargestellt. Bei Anndherung von B an B entnimmt man aus Abb. 2, daB Ng und N,
sich anndhern und daB oberhalb von B, nur noch ein Gleichgewicht bei grofem N
pesteht. Entsprechend muB sich die Energiefunktion bei ErhShung von B (in Abb.
4 obere Kurven) verhalten. Das Maximum bei No und das Minimum bei N, miissen
sich anndhern und beim Parameterwert B, zu einem Sattelpunkt verschmelzen, so
daf fiir B > B, die Energie-Funktion G(N) nur noch ein Minimum bei einem grofen
Wert von N hat. In Abb. 4 ist die Energie-Funktion G(N) fiir die verschiedenen
parameterwerte von B dargestellt. Mit ihrer Hilfe 1&Bt sich jetzt, wie oben
erwdhnt, jenes irreversible Verhalten des Spruce-budworm-Zyklus in Abb. 2
pesser verstehen.

Das System befindet sich bei kleinen Werten von B in einem Gleichgewicht mit
kleinem Wert von N. Bei ErhShung von B iliber B, hinaus ist zwar ein neues Gleich-
gewicht bei gr&feren Werten méglich, aber das System verbleibt in dem ersten,
denn es kann, wie man aus obiger Interpretation fiir G schlieBft, aus einem "Tal"
nicht von selbst heraus. Erst beim Parameterwert B, wird das System in das neue
Gleichgewicht "ausgekippt". Bei abnehmendem B bleibt es dort, bis es beim
Parameterwert B4 ins erste Gleichgewicht "zurlickgekippt" wird.

5. Vorhersage der Schwelle

Aus der vorhergehenden Diskussion von G(N) entnimmt man, daf die sprunghafte
AEnderung des Gleichgewichts beim Parameterwert B, durch das "Auskippen" bewirkt
wird. Dieses ergibt sich aus dem Verschwinden des ersten Minimums. Das fiir B < B,
existierende Minimum muf deshalb bei Anndhrung von B an B, immer flacher werden,
wie aus Abb. 4 zu entnehmen ist. Diese Eigenschaft gestattet nun die gewlinschte
Vorhersage des Schwellenwertes B,.

v

o
]

N

Abb. 4: Energiefunktion G(N) filir verschiedene Parameter B.
Zwischen B4 und Bz zwei stabile Gleichgewichte (B nach oben zunehmend).

Dazu denken wir uns das System aus seinem Gleichgewicht ausgelenkt. Das System
wird in dieses zurlickkehren und zwar, um so schneller, je steiler die Flanken des
Minimums der Energie-Funktion G(N) sind, wie man aus obigen Uberlegungen weiR.
Bei Anndherung des Parameterwertes B an B, wird also mit flacher werdendem Mini-
mum die charakteristische Zeit flir die Riickkehr ins Gleichgewicht immer gr&Rer
werden.

Dieses Verhalten 1&B8t sich auch quantifizieren: Der zeitliche Verlauf der Indivi-
duendichte N h&ngt nach der Auslenkung zundchst von den Details der Wachstumsfunk-
tion f£(N) ab und kann daher aus einem so allgemeinen Modell wie diesem nicht
bestimmt werden. Hat sich aber das System dem Gleichgewicht weit genug genédhert,.
so kann fiir den Rest das Minimum von G(N) durch eine Parabel beliebig gut ange-
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ndhert werden. Dies hat, wie im Anhang dargestellt, die Konsequenz, daf die
Abweichung der Individuendichte vom Gleichgewichtswert N, sich folgendermaBen
verhdlt:

N - N, = A Exp -&/m [3]

Hier ist A durch die Anfangsauslenkung zum Zeitpunkt t = O bestimmt. Fiir die
charakteristische Riickkehrzeit T ergibt sich:

Ty = vES; =B [4]

Da ein allgemeines Modell erstellt werden sollte, ist der Fall eines Okosystems
mit mehreren Arten von Interesse. Analog zu Gleichung [1] wird hier die zeitliche
Anderung der verschiedenen Individuenzahlen Nj beschrieben durch:

dN
F=fl (N1, Nz, ce ey B) i=1, 2, 3, oo [5]
Hier h&dngen die verschiedenen Wachstumsfunktionen fj im Prinzip von allen Indi-
viduenzahlen Nj ab und natilirlich von vorgegebenen &duBeren Parametern. Aus Griinden
der Einfachheit der Darstellung soll nur ein Parameter B berilicksichtigt werden.
Es ist im Rahmen dieser Publikation nicht m&glich, die Rechnungen analog zum
Anhang filir Gleichung [5] darzustellen. Diese kdnnen aus einer anderen Arbeit ent-
nommen werden, wo auch der Fall mehrerer &duBerer Parameter beriicksichtigt ist.

Es sei ausdriicklich darauf hingewiesen, daB die Gleichung [5] genau die gleiche
Form hat, wenn man mehrere Arten zu einem Kompartiment zusammenfaBft und Nj dann
als entsprechende Individuenzahl oder Biomasse dieses Kompartiments auffaBt.

Teilt man eine Art in mehrere Altersklassen ein, so kann Nj als die Individuenzahl
dieser Klasse interpretiert werden. In diesen, wie auch in vielen anderen Fédllen
erhdlt man Gleichungen vom Typ [5], was deren Allgemeingliltigkeit zeigt. Auf
Erweiterungen wird im n&dchsten Abschnitt kurz eingegangen.

Analog zu obigen Uberlegungen soll auch bei Gleichung [5] angenommen werden, daf
ein Gleichgewicht bei Werten N; 6 flir die N; besteht, welches bei Ann&herung des
Parameters B an einen Schwellenwert B2 verschwindet. Wie oben dargelegt, kann

dies hier nicht fiir einzelne Modelle hergeleitet werden. Vielmehr soll eine Vorher-
sage von Bz gemacht werden. Fiir die Abweichungen der Nj vom Gleichgewichtswert Nj,4
erh&dlt man im Laufe der Zeit einen exponentiellen Abfall (w = O) oder geddmpfte
Schwingungen:

Ni - Ny, = A; Exp(-5/T) - sin (ut) + Rest (61

Der Rest enth&dlt Glieder, die schnell im Vergleich zum ersten Term verschwinden.
Fiir die charakteristische Riickkehrzeit T ergibt sich fir w = O:

1 _—
/g =c’ B, - B [71

fir w * O:
Ty =c -|B, - B| , (8]

Die MS8glichkeit einer Vorhersage ergibt sich, wenn man fiir ein System die charak-
teristische Riickkehrzeit T bestimmt. Man tridgt im Fall [8] die Grdge 1/r, im Fall
[7]1 die GrdB8e (1/7)2 fiir verschiedene Parameter-Werte B < B, auf. Nach unserem
Modell muB sich dann wie in Abb. 5 eine Gerade ergeben. Es genligt, flir einige
Parameterwerte unterhalb B, die T-Werte zu bestimmen. Durch Extrapolation auf die
Abszisse ld8t sich dann wie in Abb. 5 der Schwellenwert B, bestimmen, ohne mit dem
System bis dorthin zu gehen, wo es "umkippt". Das entspricht genau der Forderung
nach der Vorhersage im zweiten Abschnitt.

—|—

Abb. 5: Inverse charakteristische Riickkehrzeit als Funktion des &uBeren Para-
meters B.
B1 wird durch Extrapolation (gestrichelt) erhalten.
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Es verbleibt als einziges die Bestimmung von T. Dies kann ganz entsprechend zu der
gerleitung von Gleichung [3] geschehen. Dazu muB nur das exponentielle Einlaufen
ins Gleichgewicht (siehe Gleichung [3]) bzw. bei geddmpften Schwingungen (siehe
Gleichung [6]) der exponentielle Abfall der Schwingungsmaxima beobachtet werden.
Bei Laborexperimenten (siehe auch ndchster Abschnitt) wird man in der Regel mit
Individuendichten beginnen, die vom Gleichgewichtswert verschieden sind und erst
im Laufe der Zeit gegen diesen streben. Ansonsten kann man auch das System vor-
sichtig ein wenig aus seinem Gleichgewicht bringen und das Zuriicklaufen beobachten.
sind stdrkere Fluktuationen vorhanden (siehe Abschnitt 7), so wird durch diese

das System ohnehin laufend aus seinem deterministischen Gleichgewicht gebracht.

In diesem Falle sind Parallelversuche notwendig, um aus Mittelungsverfahren dann
den exponentiellen Abfall zu bestimmen. In WISSEL et al. 1980 sind diese Verfahren
erldutert. Als Zeitmuster ist hier nur das exponentielle Abklingen zu suchen.

6. Empirische Uberpriifung

Es wédre wlinschenswert, diese theoretischen Vorhersagen an einem konkreten System

zu liberpriifen, um so das Vertrauen in dieses Modell zu stdrken oder aber auch um
zu sehen, wo dieses Modell modifiziert oder verbessert werden muB. Man wird
zundchst nach einem mdglichst einfachen System suchen. Als solches bietet sich
eine im Labor gehaltene Population des R&dertieres Brachionus calyciflorus Pallas
an. Diese kleinen Metazoen sind vergleichsweise leicht kultivierbar, und es liegen
vielfdltige Daten liber sie vor (HALBACH 1970, HALBACH, HALBACH-KEUP 1974, HALBACH
1979); im Labor sind die Eigenschaften ihrer Populationsdynamik sehr eingehend
untersucht worden.

Auf unser Modell rilickblickend ist als erstes die Kenntnis der Wachstumsfunktion
f(N) dieser Tiere notwendig. Generell muB das Wachstum fiir N - O verschwinden:
f(o) = O. Da sich im Experiment die Individuenzahl auf einen stabilen Wert K
(Kapazitdt) einstellt, muB8 nach unseren Uberlegungen in Abschnitt 4 fiir Abb. 3
die Wachstumsfunktion f(N) beim Gleichgewichtswert K die Abszisse mit negativer
Steigung schneiden. Diese beiden Bedingungen werden am einfachsten von einer
Funktion der Form wie in Abb. 6 erfilillt; auch die logistische Wachstumsfunktion
f(N) (Gleichung [9]) hat beispielsweise diese Gestalt.

Abb. 6: Prinzipieller Verlauf der Wachstumsfunktion flir Rotatorien.
E beschreibt konstante Abschépfrate. Oberhalb der maximalen Abschdépfrate Eq bricht
die Population zusammen.

Sprunghaftes Verhalten des Gleichgewichtswertes Ny der Individuenzahl kann man
sehr einfach erhalten, wenn man die Rotatorienpopulation mit einer konstanten Rate
E ausbeutet. Dies kann sehr leicht bewerkstelligt werden, indem bei der tdglichen
Erneuerung des Mediums eine konstante Zahl an Individuen entnommen wird. Filir den
Fall des logistischen Wachstums wilirde dies folgendermaBen beschrieben werden:
R=fm) -B=rNO =Ny -E [9]
Den Gleichgewichtswert Ng der Individuenzahl erhdlt man aus g% = 0, also fiir
f(N) = E: Das Wachstum f£(N) muB die Abschtpfrate E gerade kompensieren. Graphisch
bedeutet das, daB man den Schnittpunkt der Funktion f(N) mit der Geraden E = const
nehmen muf (Abb. 6).
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Man sieht sofort, daB mit wachsendem E der Schnittpunkt bei immer kleineren Werten
Ng liegt, so wie in Abb. 7 dargestellt. SchlieBlich existiert bei Werten von E
gréBer als E4 kein Schnittpunkt mehr. Die Abschtpfrate E libersteigt jegliches
Wachstum der Population, die daher zusammenbricht. Der Gleichgewichtswert ist dann
also Ng = 0. Dementsprechend macht Ng als Funktion von E bei E,; einen Sprung auf
Null, wie in Abb. 7 dargestellt. Im Falle des logistischen Wachstums liegt E4 bei

E, = 1/4 © K. [101]

Im Laborexperiment muB man also fiir verschiedene Abschépfraten E die charakteri-
stische Rilickkehrzeit T bestimmen. Dies kann z.B. durch das Einlaufen ins jeweilige
Gleichgewicht geschehen, wie oben beschrieben. Durch Extrapolation von 1/T
bestimmt man dann, wie in Abb. 5 dargestellt, den Schwellenwert E,. (Hier ist der
Parameter B die Abschdpfrate E). Geht man mit der Abschdpfrate E bis an diesen
Wert E,, so ldB8t sich iiberpriifen, ob an dieser Stelle die Population tats&dchlich
zusammenbricht. Das entsprechende Experiment mit Rotatorien ist in Vorbereitung.

Ng

[N1pN

E, E

Abb. 7: Prinzipieller Verlauf der Gleichgewichtswerte Ny der Individuenzahl
(hier flir logistisches Wachstum) fiir verschiedene Abschdpfraten E.

7. Zusammenfassung und Ausblick

Es wurde gezeigt, daB sprunghafte Instabilitdten in Okosystemen auftreten kdnnen
und von besonderer Bedeutung sind. Sie lassen sich theoretisch aus der Existenz
von multipler Stabilitdt erkldren. Das dabei auftretende Verhalten 148t sich mit
Hilfe einer sogenannten Energiefunktion anschaulich verst&ndlich machen. Die
Schwelle, an der der Sprung passiert, 148t sich durch Extrapolation’der inversen,
charakteristischen Zeit vorhersagen. Ein Experiment, das diese Vorhersage bestéd-
tigen sollte, wurde vorgeschlagen.

Vorab kann man sich noch einiges dazu liberlegen, wie realistisch dieses Modell
ist. Aus den Untersuchungen der Populationsdyvnamik von Rotatorien muB man mit
Zeitverzdgerungseffekten rechnen. Nun ist bekannt (MAY 1976), daB diese nur dann
eine Rolle spielen k&nnen, falls die Verzdgerungszeit von gleicher oder grdBerer
GréBenordnung wie die charakteristische Zeit filir Ver&nderungen im System ist. In
unserem Fall wdre die charakteristische PRiickkehrzeit T von Bedeutung. Da diese
bei Anndherung an die Schwelle beliebig anwdchst, wird sie auf alle Fdlle grdBer
als die Verzdgerungszeit werden. Deshalb k&nnen Verzdgerungen keine Rolle spielen.

Sehr wichtig sind hingegen zuf&dllige Fluktuationen. Ihre Wirkung 1&8t sich an Hand
der Energiefunktion G(N) leicht absch&dtzen. Sie k&nnen hier wie kurze unregel-
médpige "St6Be auf den gleitenden Gegenstand" angesehen werden. Wird nun wie oben
bei Abb. 4 das Minimum immer flacher, so k&nnen diese "St&Be" den Gegenstand schon
aus dieser "Talmulde" befdrdern, bevor diese ganz verschwunden ist, und zwar um

so eher, je stdrker die fluktuierenden St8Be sind. Je nach Stdrke der Fluktua-
tionen wird also der Sprung schon ein Stilick vor der eigentlichen Schwelle passieren.
Diese anschauliche Vorstellung wird durch wahrscheinlichkeits-theoretische Modelle
bestdtigt, die in einer weiteren VerSffentlichung dargelegt werden sollen.

SchlieBlich sind noch Ortsabhdngigkeiten, insbesondere bei r&umlicher Inhomogenitdt
von Belang. Zwar sind diese bei den Laborexperimenten mit Rotatorien in Petri-
schalen zu vernachldssigen, doch k&nnen sie im allgemeinen grofen EinfluB8 auf das
Geschehen haben. Diese schwierige Fragestellung muB weitergehenden Modellen vor-
behalten bleiben.
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Anhang

nach Abschnitt 5 ist die Energie-Funktion G(N) nur in der N&he des Minimums von Bedeutung; das
heiBt also, die Abweichung x = N - N, von der Stelle N, des Minimums kann als klein angesehen und
die Energie-Funktion G(N) danach entwickelt werden:

G(N) = const + % ax2 + 1/3 bx? [a1]

pa G(N) fir x = O ein Minimum hat, verschwindet das Glied linear in x und a > O. Aus Gleichung [2]
folgt fir die Wachstumsfunktion:

£(N) = - ax - bx>. [a2]
s : . . dn dx .
1st x klein, kann in [A2] das Glied bx2 wegbleiben, und da 3t = ap folgt aus Gleichung [1]:
dx
3c - - [a3]
pie L&sung ist bekannter Weise:
x = A Exp (- at). [n4]
Neben dem Minimum béi x = O besitzt nach [A2] die Energie-Funktion G(N) bei x = - 8/p ein Maximum.

Dieses soll nach den Uberlegungen in Abschnitt 4 mit dem Minimum bei x = O verschmelzen, was nur
durch a * O bewirkt werden kann. Daf 1/T = a sich wie in Gleichung [4] verhdlt, kann aus etwas
umfangreicheren Rechnungen entnommen werden, die auch fir den Fall von mehreren koexistierenden
Arten in einer weiteren Arbeit verdffentlicht werden.
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