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Abstract

Kiittel M. (1984). Variation of diversity and evenness of the tundra recorded in the pol-
len diagram of Vuolep Allakasjaure. Bot. Helv. 94: 279283,

The calculation of diversity and evenness according to SHANNON’s formula yielded:
(1) An agreement with similar values of evenness and pollen zones. (2). A decreasing
evenness at the boundaries of the pollen zones. (3.) The highest values of evenness not
until the subboreal.

Einleitung

Ausgangspunkt dieser Arbeit war fiir mich das Problem, wie die Verinderung von
Sippenvielfalt und Hiufigkeitsstrukturen innerhalb eines Pollendiagrammes mit einem
einfachen Index zum Ausdruck gebracht werden kann. Die Typenzahl allein eignet
sich dazu nicht, denn sie ist neben anderem abhingig von der Pollensumme. Fragen
nach dem Zusammenhang zwischen Artenvielfalt und Haufigkeitsstrukturen einerseits,
Stabilitdt respektive Beharrungsvermogen oder Zuverldssigkeit eines vorhandenen
Okosystems anderseits, sind aber gleichzeitig grundlegende Probleme der Okosystem-
forschung. Zuverlissigkeit ist definiert als ,, Wahrscheinlichkeit der Erhaltung bestimm-
ter Zustands-, Struktur- und Funktionsparameter wihrend einer gegebenen Zeit unter
bestimmten Bedingungen* (Gluch 1981). Trotz Kritik (Hurlbert 1971) hat als MaB fiir
die Artenvielfalt und Hiufigkeitsstruktur der SHANNON-Index die weiteste Verbrei-
tung gefunden (Stugren 1978, Routledge 1979, Haeupler 1982). Er stammt urspriinglich
aus der Informatik und stellt dort ein MaB fiir die Informationsmenge einer Nachrich-
tenquelle dar (Shannon und Weaver 1976). Der SHANNON-Index berechnet sich
nach:

(1) le—zlpi'lnpi

wobei p; den relativen Anteil eines Taxons n; an der Grundgesamtheit N angibt. Die
maximale Diversitdt H.,, wird dann erreicht, wenn alle Taxa an der Grundgesamt-
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heit gleichen Anteil haben, also:

2 H.,,=Inn.
Mit dem Verhéltnis:
3) J=H'/H 4,y

wird die Evenness, auch Aquitit genannt, ausgedriickt. Eine Multiplikation mit 100%,
nur um Prozentwerte zu erhalten, eriibrigt sich. Die Evenness eignet sich fiir Ver-
gleichszwecke hiufig besser (Odum und Reichholf 1980), weil sie unabhingig von der
Zahl der Taxa ist.

Rahmenbedingungen

Fiir die Berechnung und den Vergleich der drei Parameter ist ein einheitliches Be-
zugssystem Voraussetzung. Dies ist bei pollenanalytischen Daten dann gewihrleistet,
wenn in allen Proben bei gleichem Grad der Bestimmung dhnlich und geniigend hohe
Pollensummen ausgezihlt werden. Nach den Angaben von Reynaud (1974) nimmt die
Zahl der zusatzlich gefundenen Pollentypen ab einer Pollensumme von etwa 500 sehr
stark ab. Es ist unerheblich, daB der Grad der Bestimmung unterschiedlich weit geht;
teilweise kann bis zur Art, teilweise aber nur bis zur Familie bestimmt werden. Wichtig
ist, daB diese Rahmenbedingungen konstant gehalten werden. Selbstverstidndlich kon-
nen Indizes, die auf pflanzensoziologischem Grundlagenmaterial beruhen, nicht mit
solchen verglichen werden, die auf pollenanalytischen Daten basieren.

Diversitiit und Stabilitit

Die Bedeutung der Diversitit und der davon abgeleiteten Evenness wurde schon
verschiedentlich diskutiert (Hurlbert 1971, Pielou 1975, Koivo 1976, Stugren 1978,
Routledge 1977, 1979, 1984, und sehr ausfithrlich Haeupler 1982). Die Ansicht, daB ein
hoher Diversitits- und Evenness-Index eine hohe Stabilitit bedeute, herrscht vor. El-
lenberg (1973, S. 17) weist aber nachdriicklich darauf hin, daB Diversitit, Stabilitit und
Produktivitit nicht unbedingt miteinander gekoppelt seien und fiihrt als Beispiel eines
artenarmen und doch stabilen, leistungsfihigen Bestands den Schilfgiirtel des Neusied-
ler Sees an. Man kann sich aber durchaus fragen, wie es mit der Zuverldssigkeit dieses
Systems bei verdanderten Randbedingungen steht.

Losungsweg

Die Fragen zum Verhiltnis zwischen Diversitidt und Stabilitdt konnen mit Analysen
von Sukzessionen nur bedingt beantwortet werden, weil diese sich iiber zu kurze Zeit-
rdume erstrecken. Sie umfassen im allgemeinen weniger als 100 Jahre (vgl. Kienzle
1982, S. 151). Analysen von Makroresten sind ebenfalls wenig geeignet, weil in den Ab-
lagerungen, in denen pflanzliches Material in geniigender Menge erhalten bleibt, fast
nur GroBreste aus der nichsten Umgebung (hygrophile Pflanzengesellschaften) ver-
treten sind. Auskunft iiber die Verinderungen des pflanzlichen Anteils in einem Oko-
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system iiber groBBere Zeitraume hinweg gibt eigentlich nur die Pollenanalyse. Pollen-
analytische Daten konnen als eine erste Annidherung an die Abbildung des Spermato-
phytenbestandes eines Okosystems aufgefaBit werden.

Vuolep Allakasjaure als Beispiel

Der Vuolep Allakasjaure (Unterer Allakassee) wurde gewdhlt, weil seine Stratigra-
phie vor allem durch die Untersuchungen von Karlén (1981, 1982) recht gut bekannt
ist. Das Pollendiagramm ist vollstindig verdffentlicht (Kiittel 1984). Vuolep Allakas-
jaure ist ein 0,3 km? groBer See in Nordschweden (68° 10° N/18° 10" E, 995 m). Er be-
findet sich etwa 250 m iiber der Birkenwaldgrenze, gebildet von Betula tortuosa, am
Ubergang von der unteren zur mittleren alpinen Stufe. Das bedeutet, daB aller Baum-
pollen mit Ausnahme von Betula nana, Juniperus und Salix Regional- und Fernflug
sein mufl. Aus diesem Grunde wurden die Berechnungen in zwei Ansitzen durchge-
fuhrt. Im ersten wurde die Diversitit und Eveness auf der Basis der Gesamtheit des
Baum- und Nichtbaumpollens berechnet (/,). Im zweiten wurde der Baumpollen mit
Ausnahme der drei erwidhnten Strauchtaxa weggelassen (Jp).

Ergebnisse

Die Ergebnisse sind in der Figur 1 dargestellt. Sie zeigt folgendes: Als Ordinate ist
die Tiefenachse in cm aufgetragen. Gegen die Tiefenachse ist als erstes ein iiber korri-
gierte "*C-Daten (s. Karlén 1982) errechneter ZeitmaBstab in ka aufgezeichnet. Daraus
lieB sich der Gang der Sedimentationsrate (Kurve A) bestimmen. Sie verlduft ganz
schwach sigmoid, anndhernd linear. Die Pollenkonzentration wurde dadurch bestimmt,
dal3 den Proben bei definierten Volumina fiir die Aufbereitung Lycopodium-Tabletten
(Stockmarr 1971) mit bekanntem Sporengehalt zugegeben wurde. Aus der Sedimenta-
tionsrate und der Pollenkonzentration geht der Polleninflux, definiert als abgelagerten

Vuolep Allakasjaure
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Fig. 1. Verinderung von Sedimentationsrate (A), Gesamtpolleninflux (B), Evenness (C, D) und
Diversitit (E) sowie Pollenzonen (1 bis 4) im Profil VUA des Vuolep Allakasjaure (Nordschwe-
den).
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Tab. 1. Die Pollenzonen des Profils Vuolep Allakasjaure, ihre Zeitstellungen und die interpretier-
ten Vegetationstypen

Zone  Bezeichnung Vegetationstyp Zeitstellung (unkorrigiert)

VUA-1 Oxyria-Salix-Betula-Zone ca. 9,0-8,3 ka BP
Pioniervegetation

VUA-2 Juniperus-Betula nana-Zone 8,3-5,2ka BP
Strauch-, Stauden- und Krautgesellschaften

VUA-3 Salix-Betula nana-Oxyria-Zone 5,2-2,1ka BP
Ericales-Heiden, alpine Matten

VUA-4 Cyperaceae-Lycopodium alpinum-Zone 2,1-AD 1981

Grasheiden, alpine Matten

Pollen pro cm? und Jahr (PK - cm? - ™), hervor. Polleninflux ist hier als Gesamtinflux
(Kurve B) dargestellt. Die erhaltenen Werte liegen in der GroBenordnung, die fur
Tundren angegeben wird (vgl. Kiittel 1984). Die arabischen Ziffern 1 bis 4, aufgetragen
parallel zur Tiefe und entlang der Zeitachse, bezeichnen lokale Pollenzonen (Tab. 1).
Sie wurden konventionell bestimmt und sind ausfiihrlich in Kiittel (1984) dargelegt.
Die dritte Kurve (C) zeigt den Verlauf der Evenness J,, berechnet auf der Basis des
Gesamtpollens, das heiBt inklusive Fern- und Regionalflugpollen. Die Kurve D hin-
gegen stellt die Evenness Jj, dar, also Fern- und Regionalflugpollen ausgeklammert. E
ist die dazugehorige Diversitiat H'.

Diskussion

Vergleichen wir zuerst die Kurve C (Evenness J,) mit den Pollenzonen. Erstens fillt
auf, daf3 sich Abschnitte dhnlich hoher Evenness-Werte mit den Pollenzonen decken.
Dies ist im Nachhinein gar nicht verwunderlich, wenn man bedenkt, daB Pollenzonen
als Straten mit dhnlichem Pollengehalt definiert sind. Evenness erweist sich nebenbei
als eine numerische Methode zur Abgrenzung von Pollenzonen. Die erreichte Trenn-
schirfe geniigt hier fiir stratigraphische Zwecke. Zudem ist der Rechenaufwand mit Ta-
schenrechnern zu bewiltigen. Zweitens steigt die Evenness zu Beginn der Pollenzonen,
verbleibt ungefihr auf einem bestimmten Niveau, um dann wieder abzusinken. Zonen-
grenzen bedeuten Zeiten groBerer Verinderungen in der Vegetation, also Phasen er-
hohter Instabilitit. Daraus kann zumindest im vorliegenden Fall entnommen werden,
daBl zu Phasen der Instabilitit geringere Evenness-Werte gehoren und umgekehrt Sta-
bilitit mit hoherer Evenness einhergeht. Die Kurven D (J,) und E, zugehorige Diversi-
tat H’, zeigen ein prinzipiell dhnliches Bild, auBer daB die Zonengrenze VUA-3/VUA-4
kaum zum Vorschein kommt. Doch sind diese Kurven fiir die Gegend iiber der Wald-
grenze sicher charakteristischer. Die groBere Schwankungsbreite der Evenness in der
Zone VUA-2 diirfte auf die verminderte Bezugssumme und die dadurch vergroBerten
Vertrauenswahrscheinlichkeiten zuriickzufiihren sein. Wenn nun davon ausgegangen
wird, daB eine Pollenzonengrenze Instabilitit der Vegetation bedeutet (Abnahme der
Zuverldssigkeit) — es findet ja ein Wechsel statt —so muf3 aus dem Vergleich der Kurven
entnommen werden, dal die Tundra hier ihre hochste Stabilitit in der Zone VUA-3 er-
reicht hat. Zeitlich bedeutet das erst im Subboreal, also nach 5ka BP, obwohl die
Gegend bereits um 9 ka BP eisfrei wurde. Eine Parallelitit dazu findet sich in den Al-
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pen, wo die hochsten Waldgrenzen héufig auch erst im Subboreal festgestellt werden
(Welten 1982).

Kiinftige Untersuchungen werden zeigen, inwiefern Anderungen am Ausgangsma-
terial wie Korrekturen fiir die unterschiedliche Pollenproduktion oder die Verwendung
der Influxdaten anstelle der Relativdaten sinnvoll sind.

Ich danke der Deutschen Forschungsgemeinschaft (DFG) und Statens naturvetenskapliga
forskningsrdd fiir finanzielle Hilfe sowie den Herren Dr. W. Karlén (Stockholm) und A. Morell
(Kiruna) fiir die Unterstiitzung bei der Feldarbeit.
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Zusammenfassung

Die Berechnung von Diversitdt und Evenness nach der von Shannon angegebenen
Formel an den pollenanalytischen Daten des Profils Vuolep Allakasjaure (Nordschwe-
den) ergab: (1.) Eine Ubereinstimmung zwischen #hnlich hohen Evenness-Werten
und Pollenzonen. (2.) Eine Abnahme der Evenness an den Grenzen der Pollenzonen,
d. h. erhohte Instabilitit der Vegetation geht mit geringeren Evenness-Werten einher.
(3.) Die hochsten Evenness-Werte werden erst im Subboreal erreicht.
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