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Uber das biologische Gleichgewicht
und seine Beziehungen zur okologischen Stabilitiit

On the biological equilibrium
and its relationships to ecological stability

von

Andreas GIGON
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1. Einleitung

In der Oeffentlichkeit und in wissenschaftlichen Kreisen wird im Zuge der
Umweltdiskussion sehr viel {iber biologisches oder 8kologisches Gleichge-
wicht und Skologische Stabilitdt gesprochen und geschrieben. Was ist mit
diesen Konzepten konkret gemeint? Sind biologisches Gleichgewicht und
Okolgische Stabilit#dt dasselbe? Diese Fragen werden oft offen gelassen,
was zu vielen Unklarheiten und Missverstidndnissen fiihren kann. Manchmal
wird argumentiert, dass es das biologische Gleichgewicht und die Skologi-
sche Stabilitdt gar nicht gebe, denn in der Natur ist alles im Fluss. Ge-
samthaft gesehen trifft dies zweifellos zu. Fiir eine konkrete, naturwis-
senschaftliche Betrachtung und praktische Zwecke ist es jedoch sinnvoll,
ja unvermeidbar, dass der Mensch subjektiv einen begrenzten raumzeitlichen
Rahmen und bestimmte Merkmale (Kriterien) festlegt. Diese erlauben es dann
durchaus, von Gleichgewicht und Stabilit#dt eines Systems zu sprechen
(siehe Kap. 2). HOYNINGEN-HUENE (1982) und GIGON (1981 und im Druck) haben
dargelegt, dass der subjektive Anteil einer solchen Betrachtung deren Na-
turwissenschaftlichkeit (Objektivitdt) nicht zerstdrt, sofern bestimmte
Anforderungen erfiillt sind (Angepassheit des raumzeitlichen Rahmens und

der Merkmale an das Untersuchungsobjekt, Replizierbarkeit usw.).

Meines Wissens gibt es keine umfassenden, wissenschaftlichen Darstellungen

des biologischen Gleichgewichtes oder der 8kologischen Stabilitit.

Jedoch finden sich in vielen Oekologiebiichern verschiedenste und z.T.
divergierende Hinweise zu diesen Themen und zur Homdostase (siehe Kap.
2.1.), so z.B. bei ODUM 1971, RICKLEFS 1973, SCHWERDTFEGER 1975, KREBS
1978, STUGREN 1978, McNAUGHTON und WOLF 1979, STREIT 1980, REMMERT 1980,
TSCHUMI 1981 und KREEB 1983. Von den theoretischen Arbeiten seien erwdhnt:
BERTALANFFY 1953, BERTALANFFY et al. 1977, WILLIAMS 1964, MAY 1973, USHER
und WILLIAMSON 1974. Vorwiegend mit dem biologischen Gleichgewicht befassen
sich folgende, vor allem flr die Mittelschulstufe oder Laien verfasste Bl-
cher: THIENEMANN 1956, MILNE und MILNE 1965, DYLLA und KR&TZNER 1977,
EULEFELD und SCHAEFER 1978 und KLOTZLI 1980. JAHNEL et al. (1959) geben
u.a. einen geschichtlichen Ueberblick uber das Konzept des biologischen
Gleichgewichtes. Zu den wichtigsten Arbeiten speziell iber die &kologische
Stabilit&t gehdren MAC ARTHUR 1955, HOLLING 1973, STGCKER 1975, ORIANS
1975, GOODMAN 1975 und HABER 1979, sowie die Symposiumberichte wvon WOOD-
WELL und SMITH 1979 sowie VAN DOBBEN und LOWE-McCONNELL 1975. Weitere Li-
teraturangaben finden sich bei GIGON (1981 und im Druck). Die Regulation
(Stabilisierung) von Populationen wurde vor allem von tierdkologischer
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Seite ausfiihrlich behandelt (ELTON 1956,, RICKLEFS 1973, KREBS 1978 und
TSCHUMI 1981) Indirekte Aussagen liber das Gleichgewicht oder die Stabili-
tit enthalten die vielen, in der letzten Zeit erschienenen Werke uber
Stérung, Belastbarkeit und Erholung bioclogisch-&kologischer Systeme.

Mit der vorliegenden Arbeit wird der Versuch unternommen, das biologische
bzw. Bkologische Gleichgewicht kurz zu charakterisieren. Dazu werden zu-
ndchst die Phinomene beschrieben und Beispiele zusammengestellt; dann fol-
gen Definitionen und Hinweise zur konkreten Erfassung. Schliesslich werden
Gemeingamkeiten und Unterschiede zwischen dem biclogischen Gleichgewicht

und der Bkologischen Stabilitdt erarbeitet und kurz diskutiert.

Bereits hier sei festgehalten, dass sich diese beiden Konzepte nicht auf
genay dieselben Systeme beziehen. Beim biologischen Gleichgewicht stehen
Arten, Artengruppen oder im weiteren auch Lebewesen und ihre Umwelt im
Vordergrund. Die dkologische Stabilitit und sinngemidss auch das dkologi-
sche Gleichgewicht beziehen sich zusdtzlich noch auf Strukturen und Funk-
tionen, bei denen Lebewesen nur indirekt beteiligt sind. Beispiel: das
O6kologische Gleichgewicht zwischen Bodenbildung und dem vorwiegend abio-
tischen Prozess des Bodenabtrages (Erosion). Da es im folgenden nicht um
den Vergleich von biologischen mit Skologischen Sytemen geht, stelle ich
der Okologischen Stabilitdt das biologisch-dkologische Gleichgewicht gegen-—

iiber,

Die Arbeit bezieht sich auf natiirliche und anthropogene Systeme vor allem
auf der Organisationsstufe der Syndkologie. Es wird versucht, so weit wie
md8glich vom allgemeinen Sprachgebrauch auszugehen. Die vielen, im Zusammen-
hang mit Gleichgewicht und Stabilitdt verwendeten Begriffe und Konzepte
werden nicht umfassend behandelt (siehe dazu EULEFELD und SCHAEFER 1978,
GIGON 1981 und in Vorb.). Auf Gleichgewichts- und Stabilititskonzepte in
der Physik wird nur kurz eingegangen, auf jene in der Chemie, Oekonomie

und Psychologie nicht, u.a. weil Analogien zwischen verschiedenen Diszipli-
nen oft wenig zutreffend sind (siehe Kap. 2.1.). Das Problem des Gleichge-
wichtes Mensch — Natur wird nicht behandelt. Das Ungleichgewicht und die
Instabiliti#t werden nur gestreift, Theoretische und systemBkologische Ge-
sichtspunkte, die quantitative Erfassung von Gleichgewicht und Stabilitit
sowie praktische Anwendungen sollen in spdteren Arbeiten ausfiihrlich be-

handelt werden.
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2. Charakterisierung und Definitionen des biologisch-tkologischen

Gleichgewichtes und damit zusammenhdngender weiterer Begriffe

2.1. Verschiedene Vonstellungen des biologisch-Ghologischen Gleichgewich-

Zes und den Hombostase

Wird der Begriff "Gleichgewicht" in biologisch-8kologischem Zusammenhang
gebraucht, so werden damit Vorstellungen verbunden, die ich wie folgt cha-

rakterisieren mSchte (siehe auch EULEFELD und SCHAEFER 1978):

2.1.1. Die idealisierende Vorstellung

Gemdss dieser Vorstellung ist das Ziel der Schiopfung eine Harmonie, wo

alles mit allem zusammenhingt und im Gleichgewicht ist. Man denkt hier an
grosse, unberiihrte Landschaften, an Urwald, an einen See, der "im Gleich-
gewicht" ist, u.U. auch an den Mikrokosmos eines kiinstlichen Teiches. Wird
diese Harmonie gestdrt — meist durch den Menschen - so treten Ungleichge-
wichte ein, die bis zum Zusammenbruch fiihren konnen. Diese Vorstellung des
Gleichgewichtes ist breiter als der Rahmen der Naturwissenschaft und kann

hier nicht weiter besprochen werden.

2.1.2. Die diffuse Vorstellung: biologisch-okologisches Gleichgewicht =
dkologische Stabilitdt

Diese weit verbreitete Vorstellung durch klarere und prédzisere zu ersetzen
und insbesondere zu untersuchen, ob die beiden Konzepte einander gleich-
gesetzt werden kdnnen, ist eines der Ziele der vorliegenden Arbeit (siehe

insbesondere Kap. 4).
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2.1.3. Mechanistische Vorstellungen

Oft wird flir die Veranschaulichung des biologischen Gleichgewichtes bzw.
der Stabilitdt das Bild einer Kugel verwendet, die auf einer Fliche mit
Mulden und Kuppen nach Verschiebung aus der Gleichgewichtslage wieder in
diese zuriickrollt (KREBS 1978, STREIT 1980). Aehnlich ist das Bild des
physikalischen Kdrpers, der auf einer ebenen Fliche im stabilen, labilen
oder indifferenten Gleichgewicht ist (siehe Physikbiicher). Die Kugel oder
der Korper auf der Fliche sollen das biologisch-kologische System in

seiner Umwelt symbolisieren. Schwachpunkte dieser Analogien sind:

- Bei Veridnderung aus der Gleichgewichtslage bleiben die Kugel bzw. der
Kérper unverdndert. Im Gegensatz dazu treten bei biologisch-8kologischen
Systemen die Verdnderungen gerade im System selbst auf.

- Das Bild der Lageveridnderungen physikalischer Korper wird den, bei
biologischen Systemen oft wesentlichen evolutiondren Anpassungen in kei-

ner Weise gerecht.

Ein recht gutes Bild fiir das biologisch-8kologische Gleichgewicht ist die
Balkenwaage. Thre beiden Seiten k&nnen im Gleichgewicht sein, auch wenn
sie ganz verschiedenartige Elemente enthalten; wesentlich ist, dass die
jewelligen Gesamtkrdfte gleich sind. Werden beide Seiten gleichzeitig
gleich stark beschwert, so bleibt das Gleichgewicht erhalten. Bei StOrung
kann ein Pendeln um die Gleichgewichtslage eintreten. Allerdings bestehen,
wie EULEFELD und SCHAEFER (1978, S. 135) darlegen, auch Inkorrektheiten in

der Analogie zwischen Balkenwaage und biologisch-8kologischem Gleichgewicht:

- "Wenn die Waage im Gleichgewicht ist, befindet sie sich in Ruhe, d.h.,
dass keinerlei VerZnderungen an beiden Seiten erfolgen.' Dagegen sind
z.B. die Populationsdichten der Partner in einem &kologischen System,
das sich im Gleichgewicht befindet, nicht konstant, sondern schwanken
in konstanten Grenzen. '"Das Gleichgewicht bezieht sich nicht auf eine
Augenblickssituation, sondern auf einen lidngeren Zeitraum.'

- "Wenn die Waage um die Null-Lage schwankt, hebt sich stets die eine
Waagschale, wenn sich die andere senkt. Die Bewegungen sind also stets
gegensinnig.' Bei Schwankungen in biologisch-8kologischen Systemen kdn-
nen im Gegensatz dazu durchaus auch gleichsinnige Verdnderungen vorkom-

men. Zum Beispiel hat eine Vergrdsserung der Zahl der Beutetiere eine
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Vergrosserung der Zahl der Raubtiere zur Folge.

Trotz dieser Inkorrektheiten wird im folgenden das Bild der Waage fiir die
Definition des biologisch-dkolegischen Gleichgewichtes verwendet (siehe

auch Kap. 2.3.).

2.1.4. Vorstellung von Arten, Artengruppen oder anderen Skologischen

Strukturen und Funktionen, die etnander jeweils die Waage halten

Die Vorstellung von Arten, Artengruppen oder anderen Strukturen oder Funk-
tionen in biologisch-8kologischen Systemen, die einander die Waage halten
bzw. in ausgewogenem Verhidltnis zueinander stehen, wird, wie soeben er-
wihnt, in der vorliegenden Arbeit fiir die Definition des biologisch-dkolo-
gischen Gleichgewichtes verwendet. Wichtig ist, dass das Bild der Waage
nicht zu mechanistisch aufgefasst wird. Man kann auch von einander entge-
gengesetzten Kridften sprechen, die gleich stark sind. Ist ein Gleichge-
wicht vorhanden, dann verdndert sich das System nicht; jedoch ist es nicht
starr oder statisch, sondern pendelt um eine sogenannte Gleichgewichtslage.
Wird eine Seite zu stark veridndert, belastet, so ergibt sich ein Ungleich-
gewicht, das zu einem anderen Gleichgewicht oder zum Zusammenbruch des
Systems fithrt. Das Konzept des Gleichgewichts beinhaltet die F#higkeit,
nach deutlicher Verdnderung wieder in die Ausgangslage zurlickzukehren,
nicht. EULEFELD und SCHAEFER (1978, S. 34) schreiben dazu: "... die Fdhig-
keit eines Systems, in einer ... Konstanz zu verharren, ist nmur die Voraus-
setzung fiir das Gleichgewicht und nicht das Gleichgewicht selbst. Wir be-
schreiben das biologische Gleichgewicht deshalb als einen Zustand". Aller-
dings wird manchmal von einem stabilen Gleichgewicht gesprochen; dieses
hat definitionsgemidss die Fdhigkeit, nach Verdnderung in die Ausgangslage

zuriickzukehren (siehe Kap. 4).

2.1.5, Verschiedene Vorstellungen der Hombostase

Der vom amerikanischen Physiologen CANNON eingefiihrte Begriff '"HomBostase'
(engl. homeostasis) bedeutet etymologisch "gleich stehen" bzw. ''gleich
bleiben'". Urspriinglich wurde er zur Bezeichnung des selbstregulierenden
Rickkopplungssystems (feedback) verwendet, das die physiologische Innen-

welt im tierischen und menschlichen Organismus konstant hdlt (BERTALANFFY
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1953, LANGLEY 1965, RICKLEFS 1973). Heute wird der Begriff auch fiir das
biologisch-8kologische Gleichgewicht verwendet (ODUM 1971, COLLIER et al.
1973), sowie fiir die Bezeichnung der Harmonie in der Natur. Wegen der
grossen Diskrepanz zwischen diesen Verwendungsarten sollte der Begriff

"HomBostase' meines Erachtens in der Oekologie vermieden werden.

2.2. Mt-zu-Arnt-Gleichgewicht, Fliessgleichgewicht und andere Typen
bioLogisch-Ghkologischen GLelchgewichte

Im folgenden sei nur die im vorangehenden Kapitel 2.1.4, erwdhnte Vorstel-
lung des biologisch-tkologischen Gleichgewichtes ndher besprochen. Man
kann hier mehrere Typen unterscheiden, zwischen denen es fliessende Ueber-

gidnge gibt.

2.2.1. Art-zu-Art-Gleichgewicht

Ein erster Typ umfasst jene Fille, wo Arten bzw. Populationen, aber auch
Individuen oder Artengruppen einander jeweils die Waage halten, ohne dass
dabei Fliessgleichgewichte (siehe unten) eine wesentliche Rolle spielen.
Im Vordergrund stehen die spezifischen, qualitativen, oft koevolvierten
Beziehungen von Art zu Art: deshalb die Bezeichnung Art-zu-Art-Gleichge-
wicht. In Tab. 1 sind einige Beispiele dazu zusammengestellt., Allerdings
stellt das Herausschilen von Gleichgewichten zwischen zwei oder wenigen
Arten etwas Kiinstliches dar, denn meist hdngen sehr viele verschiedene
Arten voneinander ab. Auch kann ein Gleichgewicht zwischen einer Art auf
der einen und vielen Arten auf der anderen Seite bestehen; man denke da
z.B. an das Gleichgewicht zwischen einer Weidetierart und den vielen Wei-
depflanzenarten von denen sie sich ernéhrt. Bei allen diesen Gleichgewich-
ten herrscht, wie bereits erwdhnt, meist ein Pendeln um eine sogenannte
Gleichgewichtslage. Je nach den Umweltbedingungen, rhythmischen Prozessen
oder der evolutiven Situation, hat einmal die eine Art die Ueberhand, ein—
mal die andere. Man sollte aber nicht von dynamischem Gleichgewicht spre-
chen, weil diese Bezeichnung vor allem fiir das nun zu besprechende Fliess-

gleichgewicht verwendet wird.
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Tab. 1. Beisgpiele von Art-zu-Art-Gleichgewichten. In diesen halten Arten
bzw. Individuen oder Artengruppen aufgrund spezieller morphologi-
scher, physioclogischer und &kologischer Eigenschaften einander
die Waage, ohne dass dabei Fliessgleichgewichte eine wesentliche

Rolle spielen.

Examples of species-tc-species equilibria. In these equilibria
species, individuals or species groups are in balance due to their
specific morphology, physiology and ecology; steady-state equi-
libria play no important role.

PARASITEN-ART

mit spezieller Angriffs-
strategie, Fortpflan-
zungswelise usw.

WEIDETIERARTEN

mit speziellem Frassver-—
halten, Verdauungsapparat,
Wachstums- und Fortpflan-
zungsrhythmus usw.

BAUMART

mit spezieller Versorgung
der Mykorrhiza mit
Kohlenhydraten usw.

RHIZOBIUM-ART

mit spezieller Infektions-
strategie, Nif-Gen-Akti-
vierung, Nitrogenase-
Anlieferung usw.

RAEUBER-ART

mit spezieller Beutesuch-
strategie, numerischer und
funktioneller Reaktion
(siehe z.B. KREBS 1978),
Fortpflanzungsrhythmus,
Nachkommenzahl usw.

Art-zu-Art-
Gleichgewicht

Art-zu-Art-
Gleichgewicht (e)

Art-zu-Art-
Gleichgewicht
(Symbiose)

Art-zu-Art-
Gleichgewicht

(Symbiose,
siehe z.B. GISI
1982)

Art-zu-Art-
Gleichgewicht

WIRT-ART

mit spezieller Abwehrstrate-
gie, Einddammung der Parasi-
tierung usw.
WEIDEPFLANZENARTEN,

z.B. Grdser mit speziellem
interkalarem Wachstum,
Anpassungen an Tritt, Wachs-
tums- und Blihrhythmus usw.
MYKORRHIZA-ART

mit spezieller Verfigbar-
machung von Stickstoff,
Phosphor und Kalium "fur"

die Baumart usw.
LEGUMINOSEN-ART

mit spezieller Kndllchenbil-
dung,Leg—Hémoglobin—Syntheseq
Energieanlieferung, Abtrans-
port des Stickstoffs usw.

BEUTE-ART

mit speziellem, an die Rau-
ber-Art angepasstem Flucht-
verhalten, Fortpflanzungs-
rhythmus, Nachkommenzahl
usw.

2.2.2. Fliessgewicht, steady-state (dynamisches Gleichgewicht)

Ein zweiter Typ von Gleichgewicht umfasst jene Fi#lle, wo Importe und Ex-

porte an Energtie, Nihrstoffen, Organismen oder Arten einander die Waage

halten, also das biologisch-Skologische Fliessgleichgewicht. Es wird auch

als steady-state oder dynamisches Gleichgewicht bezeichnet. (Letzterer
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Begriff ist allerdings ungeschickt und besser zu vermeiden, weil auch an-
dere Gleichgewichte als das Fliessgleichgewicht dynamisch schwanken). Das
betrachtete System sieht unverdndert aus (makroskopisch konstant), obwohl
dauernd etwas in es hineingelangt und gleich viel (vom Gleichen) auch
wieder herauskommt (STUGREN 1978, S. 131; BERTALANFFY 1953, 1977; TSCHUMI
1981) . Beispiele sind in Tab. 2 zusammengestellt. Bekannt ist das fiir

Klimax-Oekosysteme charakteristische Fliessgleichgewicht von Brutto-Pri-—

2
St

iggﬂbﬁhr
Niederschidwen | Mit Beweidur EETE
ki Stickstoffverbindungen s 5

Bestandteil von Milch und
Fleisch insTietland.

éie:_;teinsvelw'itténiiﬁg '
minimalste Spuren

Abb. 1. Stickstoffhaushalt einer subalpinen Blaugrashalde (Seslerietum) ;
alle Angaben in kg N/ha/Jahr. angaben aus REHDER (1970) und '
Hydrolog. Jahrb. Schweiz (1979), so ergidnzt, dass ein Fliess-
gleichgewicht besteht.

Nitrogen relations in a subalpine Sesleria coerulea grassland
(Seslerietum), in kg N/ha/year. The data from REHDER (1970) and
Hydrolog. Jahrb. Schweiz (1979) are completed in a way that there
results a steady-state equilibrium.
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Tab. 2. Beispiele biologisch-6kologischer Fliessgleichgewichte

Examples of biological and ecological steady-state equilibria

A. Allgemein gilt:
Summe der Importe an Energie Fliessgleich- Summe der Exporte an
Naéhrstoffen bzw. Arten gewicht Energie, Nahrstoffen
bzw. Arten

B. Natlrliche Fliessgleichgewichte (z.T. auch anthropogen beeinflusst) :

Aufbau organischer Substanz = Abbau organischer Substanz
Brutto-Primdrproduktion des - Gesamtatmung des Oekosystems
Oekosystems (im Klimax-Stadium, ODUM 1971)
Wasserzufliisse - Abfluss und Evapotranspiration
Summe der Stickstoffimporte mit = Summe der Stickstoffexporte
Niederschlégen, Fixierung, Ein- mit Auswaschung, Denitrifika-
schwemmung, Einwanderung von tion, Auswanderung von Tieren
Organismen und evtl. Dingung und evtl. Ernte

Bodenbildung = Bodenabtrag

Humusbildung - Humusabbau (Mineralisation)
Einwanderungsraten an Arten ins = Aussterberate an Arten im Ge-
Gebiet biet (Artenzahl bleibt kon-

stant, Inseltheorie nach
MacARTHUR und WILSON 1967)

Natalitdt und Immigration einer - Mortalit&t und Emigration der

Tierpopulation Tierpopulation (TSCHUMI 1981,
S. 79)

Wachstum (Regeneration) der - Abfressen der Pflanzen durch

Pflanzen Herbivoren

Wachstum (Regeneration) der - Dezimierung der Beutepopula-

Beutepopulation tion durch R&uber

C. Anthropogen geprdgte Fliessgleichgewichte:

Dingung (und natiirliche Nahr- = Nadhrstoffentzug mit der Ernte

stoffimporte) (und natlrliche Néhrstoff-
exporte)

Populationswachstum des Wildes = Jagdstrecke (und andere Morta-

(und Einwanderung) litdtsursachen und Auswande-
rung)

Nutzung einer Ressource = Regeneration der Ressource
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marproduktion und Gesamtatmung (ODUM 1971). An Fliessgleichgewichten sind
oft verschiedene Importe und Exporte beteiligt, wie das z.B. die Abb. 1
iiber den Stickstoffhaushalt einer subalpinen Blaugrashalde (Seslerietum)

zeigt.

Wie u.a. BERTALANFFY et al. (1977) und KATTMANN (1980) im Detail erliutern,
hat das Fliessgleichgewicht beziiglich bestimmten Husseren Einfliissen eine
beschrinkte Fdhigkeit, sich selbst zu regulieren. Diese Fihigkeit, auf die
hier nicht im Einzelnen eingegangen werden kann, beruht auf "dynamischen
Prinzipien kinetischer Natur' (BERTALANFFY 1953, S. 39 und 18: Fliessge-
schwindigkeiten der Stoffe von einem Kompartiment zum andern hingen von
den Konzentrationsgradienten zwischen den Kompartimenten ab). Diese Prin-
zipien sind wesentlich verschieden vom bekannten Prinzip der negativen
Rickkopplung (negative feedback, stabilisierende Wechselwirkung) bei der
die Selbstregulation auf einem Informationsfluss innerhalb des Systems be-
ruht (siehe Kap. 3 und z.B., HASSENSTEIN 1973, GIGON 1974). Weitere Unter-
suchungen miissen zeigen,wie die erwdhnte Fahigkeit von Fliessgleichgewich-
ten, sich selbst zu regulieren, sowie die negative Riickkopplung auf den

Stufen der Biozdnose und des Oekosystems realisiert sind.

2.2.3. Ausgewogene Verhiltnisse zwischen Tetlen biologisch-dkologischer

Systeme

Neben den besprochenen Gleichgewichten gibt es noch mit diesen verwandte
Phinomene, die man als "Ausgewogene Verhdltnisse zwischen Teilen biolo-
gisch-8kologischer Systeme" bezeichnen kann. Es liegen keine eigentlichen
Gleichgewichte vor, jedoch Verhdltnisse (Beziehungen), die wie die Gleich-
gewichte zum Bestehenbleiben des betreffenden Systems beitragen. Beispiele:
Ausgewogene Néhrstoffverﬁéltnisse im Boden, die das Gedeihen der Pflanzen
férdern. Man spricht auch davon, dass zwischen den verschiedenen Nihrstof-—
fen keine Ungleichgewichte bestehen diirfen. Ausgewogenheit der Verteilung
der verschiedenen Ressourcen in der Landschaft, z.B. fiir Neunt8ter: Dorn-
gebiisch als Nistplatz und Nahrungsspeicher, Sitzwarten, Griinland mit

Grossinsekten als Nahrungsgrundlage.
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2.2.4. Beziehungen swischen den verschiedenen Typen von Gleichgewicht und

das Gesamtgleichgewicht

Zwischen den verschiedenen Typen von Gleichgewicht bestehen fliessende
Uebergdnge, ja sie hdngen oft sogar voneinander ab. Beispiel: Damit {iber-—
haupt ein produktionsdkologisches Fliessgleichgewicht in einem Weidedko-
system vorhanden sein kann, miissen zwischen den Weidetieren und den Weide-
pflanzen bestimmte Art-zu-Art-Gleichgewichte realisiert sein (siehe Tab.

1 und 2).

Das Gleichgewicht auf der Stufe des Oekosystems beruht auf dem Zusammen-
wirken von Gleichgewichten auf den tieferen Organisationsstufen u.a. den
Gleichgewichten zwischen den Populationen der einzelnen Arten, den Fliess-—
gleichgewichten der Nihrstoffe, den verschiedenen symbiontischen Gleich-
gewichten (Tab. lund2), sowie letztlich auch Gleichgewichten auf der or-
ganismischen, der zelluldren und der genetischen Stufe. Ein Gleichgewicht
auf einer Organisationsstufe wirkt sich auch auf anderen Organisations-—
stufen aus. Allerdings versteht man die Zusammenhidnge, die zum Gesamt-—

gleichgewicht fihren, noch recht wenig (ELLENBERG 1973, S. 2 und 24).

2.3. Stab.ifes und Labiles biofogisch-GkoLogisches Glelchgewicht

Ausgehend von den Konzepten der Mechanik kann man verschiedene Typen von
biologisch-8kologischem Gleichgewicht unterscheiden; allerdings gelten

diese Analogien nur sehr begrenzt (siehe Kap. 2.1.3.).

Beim stabilen Gleichgewicht kehrt das System nach Verdnderung (Auslenkung)
von selbst wieder in die Ausgangslage zuriick, oder es wird gar nicht erst
daraus ausgelenkt. Die Ursache fiir die Veridnderung ist ein sogenannter
Fremdfaktor. Als Fremdfaktoren werden (mach GIGON, im Druck) natilirliche
oder anthropogene Faktoren bezeichnet, die nicht zum normalen Haushalt des

biologisch-8kelogischen Systems gehdren, z.B. Ueberschiittung einer Wiese

mit Vulkanasche, natiirliche oder kiinstliche Ueberschwemmung eines Buchen-
waldes, saurer Niederschlag in eimem Tannenwald. Beispiel eines stabilen

Gleichgewichtes: Gemsenpopulation, die mit Umwelt (Nahrung, Parasiten
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usw.) derart im Gleichgewicht ist, dass sie sich auch nach starker Beja-

gung (= Fremdfaktor) wieder erholt.

Beim labilen Gleichgewicht hat das biologisch-8kologische System eine aus-
geprigte Neigung (Disposition), irreversibel veridndert zu werden. Dabei
geht es {ber Ungleichgewichte in ein anderes, neues Gleichgewicht tiiber
oder bricht v6llig zusammen. Beispiele: Fichten-Reinkultur im Schweizer
Mittelland: sie hat eine starke Neigung, durch Parasiten, Krankheiten

oder Windwurf irreversibel veridndert zu werden und dabei je nach Standort
in verschiedene andere Waldtypen {iberzugehen. Die Artenzusammensetzung
eines mageren Halbtrockenrasens ist beziiglich des Ndhrstoffgleichgewichtes
labil, denn sie wird bereits durch zwei Jahre Volldiingung wesentlich in
Richtung auf Diingewiese verdndert.

Manchmal wird das labile Gleichgewicht auch als instabiles Gleichgewicht
bezeichnet. Diesen Begriff halte ich fir wenig geeignet, denn Instabilitdat
kann auch als Prozess des Sich-Verdnderns angesehen werden (siehe Kap. 3),
und dann herrscht selbstverstidndlich kein Gleichgewicht. Zum physikali-
schen Konzept des indifferenten Gleichgewichtes (Schwerpunkt eines Kdrpers

hebt sich bei Drehung nicht, noch senkt er sich) gibt es in bioclogisch-
6kologischen Systemen wohl keine Entsprechung.

2.4. Natinliches und anthropogenes bilologisch-Ghologisches Glelchgewicht

Wie bereits in Tab. 2 angedeutet, kann man aufgrund des Einflusses des

Menschen zwel Typen von Gleichgewicht unterscheiden.

Das nattirliche biologisch - dkologische Gletchgewicht ist jenes, das ohne
Eingriffe des Menschen verwirklicht ist. Beispiele: Das langfristige
Gleichgewicht zwischen Auf- und Abbau organischer Substanz in einem Ur-—
wald oder einer Urwiese. Das langfristige Pendeln der Populationsgrdsse,
z.B. der Gemse im Schweiz. Nationalpark, um einen sogenannten Gleichge-
wichtswert (KOMM.WISS.ERFORSCHUNG NATIONALPARK, 1966). Das Krdftegleichge-

wicht zwischen Wirt und Parasit.

Das anthropogene biologisch—dkologische Gletchgewicht ist jenes, das nur

durch Eingriffe des Menschen verwirklicht wird. Beispiele: Das Konkurrenz-
gleichgewicht der Pflanzenarten in einer M#hwiese; es bleibt nur dank re-

gelmdssiger Mahd und Diingung erhalten. Das Gleichgewicht zwischen Popula-
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tionswachstum und Hegeabschuss in einer Steinbockkolonie.

Selbstverstdndlich gibt es Uebergidnge zwischen dem natlirlichen und dem
anthropogenen Gleichgewicht. Hier spielt hinein, dass beide Typen sowohl
in natiirlichen, wie auch in anthropogenen Oekosystemen vorkommen kdnnen

(siehe auch GIGON 1981, S. 12).

2.5. Deginitionen der Gleichgewichte auf den verschiedenen Organisations-
stugen, sowle des Ungledichgewichtes

Im folgenden wird versucht, Definitionen der Gleichgewichte auf verschie-

denen Organisationsstufen der belebten Natur zu geben (siehe auch Tab. 3):

Biologisches Gleichgewicht: Der Zustand, bei dem sich Arten, Artengruppen
oder Individuen einer Art jeweills die Waage halten bzw. in ausgewogenem
Verhdltnis zu den abiotischen Bedingungen stehen. (Wird manchmal auch als

biotisches Gleichgewicht bezeichnet).

Biozdnotisches Gleichgewicht: Der Zustand bei dem sich die Arten einer
Biozdnose (Lebensgemeinschaft, Organismengemeinschaft) die Waage halten

und in ausgewogenem Verhdltnis zu den abiotischen Bedingungen stehen.

Tab. 3. Bezeichnungen der Gleichgewichte auf verschiedenen Organisations-
stufen der belebten Natur

Terms for the equilibria on different levels of organization in
the living world

Organisations- . .

4 Bezeichnung des Gleichgewichtes (= G.)
stufe
Oekosphére Globales Gkologisches G. 3
Oekosystem Oekosystem-G. E
Biozdnose Biozdnotisches G. Oekologisches
(Lebensgemein- Biclogisches Gleichgewicht
schaft) Gleichgewicht

. . . i.w.S. !

Art mit Umwelt Biologisches G. i.e.S. J

Der Begriff "Biologisch-dkologisches Gleichgewicht™ kann fir alle Orga-
nisationsstufen angewendet werden (rangloser Begriff).
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THIENEMANN (1956, S. 49) definiert das biozénotische Gleichgewicht wie
folgt: "Die Tatsache, dass das Geflige einer Lebensgemeinschaft in quali-
tativer wie auch in gquantitativer Beziehung eine den Lebensbedingungen
entsprechende, mehr oder weniger ausgeprdgte Konstanz besitzt, wird als
biozbénotisches Gleichgewicht bezeichnet. Es prdgt sich aus in der Artzu-
sammensetzung einer Biozénose, der Individuenzahl jeder Art, der Vertei-
lung der Individuen und Arten innerhalb der Biozéncse und der Lebensweise
jeder Art".

Oekosystem—Gleichgewicht (Skosystemares Gleichgewicht): Der Zustand, bei
dem die Arten, Artengruppen und andere, auch abiotische Strukturen und
Funktionen eines Oekosystems sich jeweils die Waage halten bzw. in ausge-

wogenem Verhdltnis zueinander stehen (Oekosystem im Sinne von Meso-Oeko-

system nach ELLENBERG 1973, S. 237).

Biologisch-ékologicches Gleichgewicht: Der Zustand, bei dem Arten, Arten-
gruppen oder andere, auch abiotische Strukturen und Funktionen in biolo-
gisch-dkologischen Systemen sich jeweils die Waage halten bzw. in ausgewo-—
genem Verhdltnis zueinander stehen. Dieser Begriff kann sich auf jede Or-
ganisationsstufe beziehen. Das dkologische Gleichgewicht bezieht sich

eher auf die hoheren Organisationsstufen der belebten Natur, das htologi-—

sche eher auf die niedrigeren (siehe Tab. 3).

Alle soeben besprochenen Gleichgewichte k&nnen je nachdem als stabil oder

labil bzw. als natiirlich oder anthropogen bezeichnet werden.

Biologisch-okologisches Ungleichgewicht: Die Situation, bei der Arten,
Artengruppen oder andere, auch abiotische Strukturen und Funktionen in
biologisch-okologischen Systemen sich jeweils nicht die Waage halten bzw.
nicht in ausgewogenem Verh#dltnis zueinander stehen. Es tritt dann ein

anderes, neues Gleichgewicht oder der Zusammenbruch des Systems ein.

2.6. Konknete Enfassung des Gledichgewichtes und Bewertung durnch den
Menschen

Um das biologische Gleichgewicht fiir wissenschaftliche und praktische
Zwecke konkret zu fassen, miissen prizise, replizierbare und an das be-

treffende System angepasste Angaben gemacht werden {iber:

- den raumzeitlichen Rahmen fiir den die Aussage iiber das System gelten

soll,
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Forster

- da Wald-
verjlingung
beeintrdchtigt

Landwirt Spazierganger

0 oder - + da er oft Rehe
da evtl. Schéaden sieht
an Kulturen
Anthropogenes
biclogisch-6kologisches
Gleichgewicht
zwischen
Rehpopulationswachstum
und
innerartlicher Regulation,
Bejagung,
Strassentod
usw.
Jager Naturschiitzer
+ da viel Wild, 0 (Reh stellt sich auf
so dass Jagd einfach Zivilisationslandschaft
(= da Troph&en schlecht ein; diese je nach Stand-
und geringes Kdrpergewicht) punkt +, - oder 0 bewertet)
Abb. 2. Beispiele positiver (+), negativer (-) oder indifferenter (0)

Bewertung des anthropogenen Gleichgewichtes zwischen Rehpopula-
tionswachstum und innerartlicher Regulation, Bejagung, Strassen-
tod usw. Ein solches Gleichgewicht besteht seit einigen Jahrzehn-
ten im Kanton Thurgau (Eidg. Jagdstatistik). Die Population ist
so gross, dass der Verbiss am Waldjungwuchs forstwirtschaftlich
nicht tragbar ist.

Examples of positive (+), negative (-) or indifferent (0) evalua-
tion of the anthropogenic equilibrium between roe deer population
growth and intraspecific regulation, hunting, traffic accidents
etc. Such an equilibrium exists since some decades in the canton
Thurgau (eastern Switzerland). The population is so large, that
it causes considerable economic losses due to the damage of the
forest regeneration.
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- das betrachtete biologische bzw. Skologische Merkmal,
- den Massstab, nach dem beurteilt wird, ob das betreffende Merkmal "im
Gleichgewicht" ist,

- den allenfalls vorhandenen Fremdfaktor (siehe Kap. 2.3.).

Weitere Einzelheiten {iber die konkrete Erfassung sind anhand der dkologi-

schen Stabilitdt bei GIGON (im Druck) zusammengestellt.

Es wird hier darauf hingewisen, dass je nach dem gewidhlten raumzeitlichen
Rahmen, dem betrachteten Merkmal oder dem Beurteilungsmassstab im selben
S8kologischen System gleichzeitig Gleichgewichte und Ungleichgewichte vor-—
handen sein kdnnen. So kann z.B. ein einige Quadratkilometer grosser sub-
alpiner Fichten-Tannen-Buchen-Urwald trotz hoher Schalenwilddichte fiir
einige Jahre oder wenige Jahrzehnte durchaus in produktionstkologischem
Gleichgewicht sein (Biomasseaufbau = Biomasseabbau). Wdhlt man hingegen
als Kriterium mehrere Jahrzehnte oder Jahrhunderte, so muss derselbe Wald
als nicht im Gleichgewicht befindlich angesehen werden, weil der Jung-
wuchs, vor allem der Tanne, infolge starken Wildverbisses fehlt (SCHREMPF

1978) und der Wald sich somit verdndern wird.

Die Ausfiihrungen dieses Kapitels zeigen, dass Aussagen iber das biologi-

sche Gletchgewicht immer wnur relativ sind:

Bewertung durch den Menschen. - Das biologisch—8kologische Gleichgewicht
wird vom Menschen im allgemeinen positiv bewertet, Ungleichgewicht hinge-
gen negativ. Dabei wird von der idealisierenden Vorstellung ausgegangen,
die unberiihrte Natur sei "im Gleichgewicht" - und Natur und das Natiirliche
werden heute fast nur positiv bewertet. Weitere Griinde fiir die obige
Bewertung liegen im Gebrauch der Begriffe in der Umgangssprache und in an-
deren Disziplinen. Wie die Abb. 2 zeigt, kann das biologisch-tkologische
Gleichgewicht aber durchaus auch negativ bewertet werden. Wichtig ist,

dass der Standpunkt des Bewerters bzw. die Kriterien klar dargelegt wer-—

den.
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3. Kurze Charakterisierung und Definitionen von

okologischer Stabilitdt, Instabilitat und Labilitat

Dieses Kapitel besteht im wesentlichen aus den leicht verinderten Zusam-
menfassungen der Arbeiten von GIGON (1981, 1983 und im Druck, dort auch

weitere Literaturangaben).

Der Begriff der tkologischen Stabilitidt wird von verschiedenen Autoren
und in der Oeffentlichkeit derart verschieden verwendet, dass man ihn nur
noch als allgemeinen Oberbegriff verwenden kann. Definitionen: Ogckologi-
sche Stabilitét ist das Bestehenbleiben eines Skologischen Systems und
die Fahigkeit, nach Verdnderung in die Ausgangslage zuriickzukehren. Oecko-—
logische Instabilitdt ist das Nicht-Bestehenbleiben eines Gkologischen
Systems und das Fehlen der Fidhigkeit nach Verdnderung in die Ausgangslage

zurickzukehren.

Da die obigen Definitionen jeweils zweil verschiedene Aspekte enthalten,

sind die Begriffe Stabilitdt und Instabilitit mindestens zweideutig!

Oekologische Labilitdt ist eine allgemeine, starke Neigung (Disposition)

eines (noch) bestehenden 8kologischen Systems, irreversibel veridndert zu

werden. Die Labilitdt liegt im Bereich zwischen Stabilitdt und Instabili-
tdt, indem das System noch besteht, aber nicht die Fihigkeit hat, nach

Verdnderung in die Ausgangslage zuriickzukehren (siehe GIGON 1983, Abb. 2).

Aufgrund des dynamischen Verhaltens des betrachteten dkologischen Merkmals
und des Fehlens oder Vorhandenseins sogenannter Fremdfaktoren kdnnen die
Okologische Stabilitdt und die Instabilitdt in die Typen der Tab. 4 und

Abb. 3 eingeteilt werden.
Im folgenden seien die vier Typen von Stabilitdt ndher besprochen:

Konstanz ist das im wesentlichen unverdnderte Bestehenbleiben eines &ko-
logischen Systems (und zwar bei Fehlen von Fremdfaktoren). Dies heisst
aber nicht, dass das System starr ist. Ein mitteleuropdischer Laubmisch-
wald kann eine Konstanz-Stabilitat haben, auch wenn immer wieder einzelne
B&ume absterben und neue heranwachsen, und wenn kleine Schwankungen der
Populationsdichte bestimmter Insekten und Végel auftreten. Andere Beispie-
le gesamthaft gesehen konstanter Oekosysteme: Hochmoor und alpiner Rasen.

Zyklizitdt zeigen Oekosysteme, die regelmdssige und grosse Schwankungen
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Tab. 4. Einteilung der &kologischen Stabilitdt und Instabilitdt in ver-
schiedene Typen aufgrund des dynamischen Verhaltens des betrachte-
ten Okologischen Merkmals und des Fehlens oder Vorhandenseins
eines Fremdfaktors. Die mit * bezeichneten Typen kénnen in natir-
lich und anthropogen eingeteilt werden.

Classification of stability and instability in relation to the
dynamic behaviour of the ecological parameter considered and to
the absence or presence of a disturbance factor. The types marked
with an asterisk (*) can be subdivided into natural and anthropo-

genic.
Dynamisches Verhalten des Fremdfaktoren (s. unten)
betrachteten &6kol. Merkmals Nicht worhanden Vorhanden (einwirkend)
ﬁ Verdnderungen o§er SchwanT Konstanz* Heaistenz®
ﬁ kungen sehr klein oder keine
,:14 _____________________________________________________________________
Q + izitat*
o Schwanﬁungen + gross upd Zykllz}tét" Elastizitat#
5 regelmdssig oder elastisch (Elastizitét)
4
ﬁ Irreversible * grosse kndogene Exogene
ty Verdnderung Verdnderung Verdnderung*
-
% _____________________________________________________________________
ﬁ Unregelmdssige Schwankungen Endogene Exogene
g5 1= Fluktuation Fluktuation Fluktuation*

Fremdfaktoren sind nicht zum normalen Haushalt des betreffenden &kolo-
gischen Systems gehorende Faktoren. Sie kénnen in natlirliche und an-
thropogene eingeteilt werden, wobei letztere die Belastung (sfaktoren)
und die anthropogenen Stabilisierungsfaktoren umfassen. Dexr Begriff
Stérfaktor sollte vermieden werden.

aufweisen und zwar ohne das Einwirken von Fremdfaktoren (siehe Tab. 4 und
Abb. 3). Ein bekanntes Beispiel ist das Larche-Lirchenwickler-System mit
den regelmdssigen Gradationen von Zeiraphera diniana Gn. (siehe =z.B.
FISCHLIN 1982) . Weitere Beispiele: Nadelwdlder mit Baumartenwechsel
(ELLENBERG 1982) ; mehr oder weniger regelmdssige Populationsschwankungen
von Lemmingen und anderen Kleinsdugern samt ihren R&ubern.

Resistenz ist das im wesentlichen unverdnderte Bestehenbleiben eines 8ko-
logischen Systems beim Einwirken eines Fremdfaktors. Beispiele: Einmalige
Ausbringung von Kldrschlamm in einen Fichtenwald verdndert seine Zusammen-
setzung nicht; gegenliber Tritt erweisen sich Caricetum curvulae-Rasen im
Vergleich zu alpinen Zwergstrauchbesténden als relativ resistent (KSRNER
1980) .

Elastizitdt zeigt ein &kologisches System, das durch einen Fremdfaktor
wesentlich verdndert wird, nach Aufhdren des Wirkens des Fremdfaktors je-
doch von selbst wieder in die Ausgangslage zurickkehrt. Beispiele: Starker
Abschuss in einem Gebiet mit zu hoher Hirschdichte kann eine Ver&nderung
(Erholung) der Krautvegetation zur Folge haben; wird nicht mehr abgeschos-

167



Abb.

168

Okologische STABILITAT:

__ | Konstanz - Stabilitat Zyklische Stabilitat
5 (Zyklizitat)
Lt -5
O35 | 85
ZE | BE
Lo pEr J
g ¥ o2 oder oder
= D= At M S e
O£ |83
NS | © —
betrachtete ‘ Zeit
Zeitspanne
Resistenz - Stabilitat
o
) G =
o 5
TE =
S il S 5
T = S
£ B = i
g C o] 1
L E 0 o
2k -
L'g £w Elastische STGbllITGT (Elastizitat, Resilienz)
S
N —
O
=z<cgl &
Lot =
38 2 4
=" o s
X 59| 3 S
< ‘__\E w -D T -g L T T
NENES o
CI: 1 L

3

Schematische Darstellung der vier Grundtypen &kologischer Stabili-
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considered and to the absence or presence of a disturbance factor.



sen, so nimmt die Hirschpopulation wieder zu und der urspringliche Zustand
wird wiederhergestellt. Einmalige Bekadmpfung von Schadinsekten kann ihren
Bestand reduzieren; wird nicht mehr bekd&mpft, so erholt er sich aber wieder.
Damit die Stabilitdt wissenschaftlich und fiir praktische Zwecke konkret
fassbar wird, miissen prdzise und an das Skologische System und die Frage-
stellung angepasste Angaben gemacht werden {iber den raumzeitlichen Rahmen,
das betrachtete Bkologische Merkmal, den Massstab fiir die Beurteilung der
Stabilitidt und allenfalls auch den Fremdfaktor. Je nachdem, welche Rahmen
und welche Merkmale gewdhlt wurden, kann dasselbe tkologische Phinomen als
stabil oder instabil angesehen werden (siehe Kap. 1 und 2.6.). Eine Gesamt-
heit von Instabilitdten auf niedriger Organisationsstufe kawn auf einer
hoheren Stufe Stabilitdt ergeben; Stabilitdt auf niedriger Stufe kann sich
bei Betrachtung einer lidngeren Zeitdauer als Instabilitdt entpuppen. Auch
kénnen im gleichen tkologischen System gleichzeitig verschiedene Typen von
Stabilitidt und Instabilitdt realisiert werden. Aus dem Gesagten geht her-—

vor, dass Aussagen iber die Stabilitidt immer nur relativ sind (GIGON i.Dr.).

Stabilitdt wie Instabilitdt konnen beide vom Menschen sowohl positiv wie

negativ bewertet werden. Dabei sind die Kriterien des Bewerters anzugeben.

Um Gemeinsamkeiten und Unterschiede zwischen dem biologisch-tkologischen
Gleichgewicht und der Skologischen Stabilit#t herausarbeiten zu kdnnen,

muss noch kurz auf die sogenannten Stabilit#dtsprinzipien eingetreten wer-
den, d.h. Strukturen und Funktionen, die zur 8kologischen Stabilitdt bei-

tragen. Solche Prinzipien gibt es auf allen Organisationsstufen; in ihrer

Gesamtheit ergeben sie das Phi#nomen der Skologischen Stabilitit. Stich-
wortartig seien im folgenden einige syndkologische Stabilitdtsprinzipien,

also solche, an denen mehr als zweil Arten beteiligt sind, beschrieben.

- Trdgkeitsprinzip und Reservefunktion: grosse Kapitale, z.B. an Nahrstof-
fen, oder grosse Populationen verhindern, dass das System leicht er-
schiittert werden kann.

- Pufferwirkungen von Bestandesklima, entwickeltem Boden und entwickelter
Biozénose tragen wesentlich zur Stabilitdt bei (Démpfung veon starken
Witterungsschwankungen, ausgeglichener Wasserhaushalt in entwickeltem

Boden, chemische Pufferung usw.) -

- Fliessgewicht hat, wie bereits in Kap. 2.l. dargelegt, stabilisierende
Eigenschaften kinetischer Natur.

- Stoffkreislauf wverhindert die Ansammlung von "Abfall" bzw. die Verarmung
an Nihrstoffen und erméglicht eine gewisse Unabhingigkeit von Schwankun-
gen der Importe an Nahrstoffen (Autarkie).
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- Stabilisierende Wechselwirkung (negative Rickkopplung, negativer Feedback) .
Teile eines Systems sind derart gekoppelt, dass eine Abweichung eines
Teiles vom sogenannten Sollwert vom System selbst wieder rickgangig ge-
macht wird. Dabei spielt der Informationsfluss eine wesentliche Rolle.
Dieses Prinzip ist wohl selten rein in &kologischen Systemen verwirk-
licht. Beispiel: Stabilisierung bestimmer R&uber-Beute-Systeme (Marien-
kéfer und Schildlaus).

- Stellvertretungsprinzip bzw. Risikoverteilung durch Vielfalt. Die Stabi-
lisierung erfolgt dadurch, dass bei Beeintrédchtigung eines Teiles eines
Systems ein anderer Teil an seine Stelle treten kann. Beispiel: Ersatz
einer Nahrungspflanze eines Herbivors durch eine andere. Die hier ange-
sprochene Beziehung von Diversitdt und Stabilitdt wurde in den letzten
Jahren von vielen Autoren kritisch diskutiert (siehe z.B. GOODMAN 1975,
KREBS 1978 usw.).

Weitere Charakteristika der Skologischen Stabilitdt sind bei GIGON (1981,

1983 und im Druck), z.T. auch in den folgenden Kapiteln zusammengestellt.

4. Gemeinsamkeiten und Unterschiede zwischen biologisch-okologischem

Gleichgewicht und okologischer Stabilitat

4.1. Gemeinsamkeiten zwischen biofogisch-Ghologischem GReichgewicht und
dkoLogischern Stabllitdt

Allgemein besteht beli beiden Konzepten die Gefahr, sie entweder zu diffus
und idealistisch zu fassen (Harmonie usw.) oder zu mechanistisch (Kap. 2).
Die wichtigste Gemeinsamkeit von Gleichgewicht und Stabilitdt ist, dass
beide besagen, dass das betreffende biologisch-tkologische System bestehen
bleibt (Zustand), d.h. sich nicht verdndern wird, sofern die Bedingungen

gleich bleiben.

Weitere Gemeinsamkeiten von Gleichgewicht und Stabilitdt sind (siehe Kap.

2 und 3):

- Beide konnen natiirlich oder anthropogen sein.

- Fiir beide miissen dieselben Anforderungen an die konkrete Erfassung ge-

stellt werden.
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- Aussagen liber konkrete Fdlle von Gleichgewicht und Stabilitdt sind immer
nur relativ (siehe Kap. 2 und 3).

- Beide werden vom Menschen fast ausschliesslich positiv bewertet. Je
nach dem Standpunkt kann die Bewertung aber durchaus auch negativ aus-

fallen.

4.2. Unterschiede zwischen biologisch-Ghologischem Gleichgewicht und
dkoLogischen Stabllitit

Beim Konzept des biologisch-8kologischen Gleichgewichtes steht der Zustand
im Vordergrund, dass sich Arten, Artengruppen und/oder abiotische Elemente
die Waage halten bzw. in ausgewogenem Verhidltnis zueinander stehen. Ueber
die Fidhigkeit, deutliche Auslenkungen aus der Gleichgewichtslage wieder
riickgidngig zu machen, wird keine Aussage gemacht. Man kann allerdings vom
stabilen 8kologischen Gleichgewicht sprechen, das dann eine solche Fdhig-
keit besitzt. In vielen Fdllen ist es jedoch sinnvoller, direkt von ko-
logischer Stabilit#dt zu sprechen. Die Stabilitdt beinhaltet neben dem Zu-
stand des Bestehenbleibens (Konstanz, Resistenz und im weiteren Zyklizitit)
vor allem gerade die Fdhigkeit, nach Verdnderung in die Ausgangslage zu-
riickzukehren (Elastizitdt). Sie macht also auch Aussagen liber das Verhalten
beim Einwirken von Fremdfaktoren und somit z.T. iiber die Zukunft des Sy-

stems.

Die dkologische Stabilit#dt kommt, wie in Kap. 3 erwdhnt, durch das Zusam-
menwirken mehrerer, verschiedener Stabilitidtsprinzipien zustande. Diese
beruhen nicht alle nur auf Gleichgewichten. Beim Kreislaufprinzip ist ne-
ben den Gleichgewichten vor allem die Verknlipfung zu einem Kreisprozess
das Entscheidende. Auch beim Stellvertretungsprinzip bzw. der Risikover-
teilung durch Vielfalt spielen Gleichgewichte nur eine untergeordnete

Rolle.

Zusammenfassend zeigt sich also, dass das Konzept der dkologischen Stabi-

litdt wesentlich umfassender ist als jenes des Gleichgewichtes, besonders

wenn man vom biologischen Gleichgewicht spricht und dieses eng nur auf Be-

ziehungen zwischen Lebewesen einschrdnkt (siehe Kap. 1). Man kann natiir-
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lich auch sagen, dass das biologisch-8kologische Gleichgewicht nur ein
Teilaspekt der Skologischen Stabilit#dt ist. Mit Abb. 4 wird versucht, dies
schematisch darzustellen. Selbst das stabile Gleichgewicht umfasst nicht

den gesamten Bereich der Stabilitdt, weil eben immer noch das Gleichgewicht

OKOLOG.

STABILITAT/LaBLITAT
' A
|

Biolog.- dkologisches Gleichgewicht

-~

stabiles unspezifiziertes labiles

- J /

Abb. 4. Schema der Bereiche, die von den Konzepten &kologische Stabilitat,
biclogisch-8kologisches Gleichgewicht und Labilitdt abgedeckt
werden. (Weitere Erlduterungen im Text).

Model of the ranges covered by the concepts of ecological stabil-
ity, biological (ecological) equilibrium and lability. (Further
explanations in the text).

im Vordergrund steht und somit bestimmte andere Stabilitdtsprinzipien nicht
in Betracht gezogen werden. Das labile Gleichgewicht und die Labilit#dt lie-
gen, wie in Kap. 2.3. und 3 dargelegt, im Grenzbereich zwischen Gleichge-

wicht und Ungleichgewicht bzw. zwischen Stabilitdt und Instabilitét.

Fazit: Der Begriff "biologisch-kologisches Gleichgewicht" ist lediglich
fiir jene Fidlle zu verwenden, wo tatsidchlich Gleichgewichte im Vordergrund
stehen. Fiir alle anderen Fille des Bestehenbleibens biologisch-8kologischer
Systeme und/oder ihrer Fdhigkeit, nach Verdnderung in die Ausgangslage zu-
ziickzukehren, sind die Begriffe "Stabilitdt" bzw. die priziseren Begriffe

"Konstanz", "Zyklizitit", "Resistenz'" und "Elastizitit" vorzuziehen.

172



Zusammenfassung

Es werden die idealisierende, die mechanistische und andere Vorstellun-
gen des biologisch-&kologischen Gleichgewichtes sowie die Homdostase
einander gegeniibergestellt. Der Begriff Homdostase sollte in der Oeko-
logie vermieden werden.

Das biologisch-6kologische Gleichgewicht wird definiert als der Zustand,
bei dem Arten, Artengruppen oder andere, auch abiotische Strukturen und
Funktionen in &kologischen Systemen sich jeweils die Waage halten bzw.
in ausgewogenem Verhdltnis zueinander stehen. Definitionen des biozdno-
tischen, Gkosystemaren und anderer Gleichgewichte werden in Kap. 2.5.
gegeben. Diese Gleichgewichte sind nicht statisch oder starr, sondern
dynamisch, pendelnd und verletzlich.

In bioleogisch-8kologischen Systemen kann man unterscheiden:

- Art-zu-Art Gleichgewichte: Arten, Individuen oder Artengruppen bzw.
Populaticnen halten sich jeweils die Waage, ohne dass dabei Fliess-
gleichgewichte eine grosse Rolle spielen. Wesentlich sind hier die
spezifischen morphologischen, physiologischen und &kologischen Bezie-
hungen (Tab. 1).

- Fliessgewichte = steady-state (dynamisches Gleichgewicht) : Importe
und Exporte an Energie, Ni&hrstoffen, Organismen oder Arten halten
sich jeweils die Waage (Tab. 2, Abb. 1).

- Ausgewogene Beziehungen zwischen Teilen biologisch-Okologischer
Systeme (Kap. 2.2.3).

Zwischen all diesen Typen bestehen fliessende Uebergdnge und Vernetzun-

gen.

Gleichgewichte kénnen stabil sein (kehrt nach Verdnderung in die Aus-
gangslage zurick), oder labil (hat ausgeprédgte Disposition verédndert
zu werden und kehrt nach Verédnderung nicht mehr in die Ausgangslage zu-
rick) .

Oekologische Stabilitat wird als allgemeiner Oberbegriff verstanden und
definiert als das Bestehenbleiben eines 6kologischen Systems und die
Fédhigkeit, nach Ver&nderung in die Ausgangslage =zurlckzukehren. Auf-
grund des dynamischen Verhaltens des betrachteten Skologischen

Merkmals und des Fehlens oder Vorhandenseins sogenannter Fremdfaktcren
kann die 6kologische Stabilit&t in Konstanz, Zyklizit&t, Resistenz und
Elastizit&dt eingeteilt werden. Fremdfaktoren sind solche, die nicht zum
normalen Haushalt des betreffenden &kologischen Systems gehdren. Kurz
wird auf die Instabilitdt und Labilitdt eingegangen (Kap. 3).

Gemeinsamkeiten von biologisch-6kologischem Gleichgewicht und Okologi-
scher Stabilitat (Kap. 4.1.): Beide haben Systeme zum Gegenstand, die
bestehenbleiben; Gleichgewicht und Stabilitdt k&énnen beide natiirlich
oder anthropogen sein. Die Kriterien fur die konkrete Erfassung von
Gleichgewicht und Stabilitat sind dieselben (Festlegung eines raumzeit-
lichen Bezugsrahmens, Festlegung der zu betrachtenden Merkmale, der
Massstdbe flir die Beurteilung von Gleichgewicht oder Stabilitdt usw.).
Aussagen Uber konkrete Fdlle von Gleichgewicht bzw. Stabilitat sind
immer nur relativ. Beide Konzepte werden vom Menschen fast ausschliess-
lich positiv bewertet, jedoch kann je nach Standpunkt die Bewertung
auch negativ ausfallen.
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Unterschiede zwischen biologisch-&kologischem Gleichgewicht und &kolo-
gischer Stabilitdt (Kap. 4.2.). Stabilitdt ist umfassender, denn sie
beinhaltet auch die Fahigkeit, nach Verdnderung in die Ausgangslage zu-
rickzukehren, macht somit weiterreichende Aussagen tber die Zukunft des
Systems. Stabilitdt umfasst nicht nur Gleichgewichts-, sondern auch an-
dere Stabilitdtsprinzipien wie z.B. das Kreislauf- und das Stellvertre-
tungsprinzip usw. (Kap. 3).

"o

Fazit: Die Begriffe "biologisches" und "okologisches Gleichgewicht"
sind lediglich fir jene Fdlle zu verwenden, wo tatséchlich Gleichge-
wichte im Vordergrund stehen. Fir alle anderen Fdlle des Bestehenblei-
bens biologisch-8kologischer Systeme und/oder ihrer Fahigkeit, nach
Verédnderung in die Ausgangslage zurlckzukehren, sind die Begriffe
"Stabilitdt", bzw. die prdziseren Begriffe "Konstanz", "Zyklizitat",
"Resistenz" und "Elastizitat" vorzuziehen.

Summary

Idealistic, mechanistic, and other concepts of a bio-ecological equi-
librium, as well as the concept of the homeostasis, are compared. The
term homeostasis should be avoided in ecology.

A bio-ecological equilibrium is defined as the state of species, species-
groups or other, also abiotic structures and functions in ecological
systems that are in balance or in balanced relations to each other.
Definitions of biocenotic, ecosystemic and other equilibria are given

in ch. 2.5. These equilibria are not static or rigid but are dynamic,
oscillating and vulnerable.

In bio-ecological systems one can distinguish:

- species-to-species equilibria: species, individuals, populations or
species-groups are respectively in balance, without steady-states
playing an important role. In these cases, the specific morphological,
physiclogical and ecological relationships are essential (table 1).

- steady-state equilibria (dynamic equilibria): imports and exports of
energy, nutrients, organisms or species are in balance (table 2 and
fig. 1).

- balanced relationships between parts of bio-ecolcgical systems (ch.
25235 &

Among these types of equilibrium, there are no clear-cut distinctions,

and they are interrelated.

Equilibria can be stable (restoring the original state after a change)
or labile (having a pronounced inclination to change and not restoring
the original state after change).

Ecological stability is used as an overall concept and is defined as
the continued existence of an ecological system and its capability to
restore the original state after a change. According to the dynamic
behaviour of the ecological parameters under consideration and accord-
ing to the absence or presence of disturbance factors, the following
types of stability are distinguished: constancy, cyclicity, resistance,
elasticity. Disturbance factors (extraordinary factors) are factors not



belonging to the normal "household" of the ecological system under
consideration. Instability and lability are discussed only briefly.

6. Bio-ecological equilibrium and ecological stability have the following
characteristics in common: Both deal with systems in a state of con-
tinued existence and can be natural or anthropogenic. The criteria for
practical assessment of equilibrium or stability are the same (defini-
tions of the spatio-temporal frame of reference, parameters to be con-
sidered, the scales for assessing equilibrium or stability, etc.) State-
ments on equilibrium or stability are always only relative. Both phenom-

ena are, in general, evaluated positively by man, but, depending of the
point of view, the evaluation can also be negative.

7. Differences between bio-ecological equilibrium and ecological stability:
stability is a more comprehensive concept since it also includes the
capability to restore the original state after a change; thus, stabil-
ity also makes statements on the future of the system. Stability in-
cludes not only equilibria, but also other stabilizing principles such
as the biogeochemical cycle, the spreading of risk, etc. (ch. 3).

8. Conclusion: the terms "biological™ and "ecological equilibrium" should
be used only in those cases where equilibria are emphasized. For all
other cases concerning the continued existence of an ecological system
and its capability to restore its original state after a change, the
terms "stability" and the more precise terms "constancy", "cyclicity",
"resistance" and "elasticity" should be preferred.
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