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150 3 Okologie von Populationen: Wachstum, Interaktionen und Dynamik

Rduber-Beute Modell von Lotka-Volterra: Beschreibt die Entwicklung der Popu-
lationen von Raubern und ihren Beutetieren.

Funktionelle Reaktion: Beschreibt die Konsumptionsrate bei Rdubern in Abhan-
gigkeit von der Beutedichte.

Handhabungszeit: Zeit, die bendtigt wird, um ein Beutetier zu iberwdltigen und
zu fressen.

3.5 Symbiosen und Parabiosen

Das enge Zusammenleben von zwei Arten, die mehr oder weniger aufeinander
angewiesen sind, wird heute meist als Symbiose bezeichnet. Unter Mutua-
lismus versteht man dagegen eine eher lockere Beziehung zum gegenseitigen
Vorteil. Diese Wechselbeziehungen betreffen nicht unbedingt die Ernahrung,
sondern moglicherweise den Schutz, die Ausbreitung oder die Fortpflanzung
der Partner. Von der Parabiose profitiert nur einer der beiden Partner, fiir den
anderen Partner ist diese Beziehung neutral. Alle drei Formen der Interaktion
konnen unter verdnderten Bedingungen leicht in eine trophische Beziehung
umschlagen, bei der einer der Partner z.B. als Parasit des anderen auftritt.

3.5.1 Symbiose

Unter Symbiose verstand man urspriinglich lediglich ein enges Zusammenleben
zweier Arten, unabhdngig, ob nur eine oder beide Arten davon profitieren. Der
Begriff hat jedoch im Laufe der Zeit einen Bedeutungswandel erfahren und
wird heutzutage meist nur fiir solche engen Formen des Zusammenlebens ver-
wendet, bei denen beide Arten einen Nutzen haben. Die Beziehung der Symbion-
ten zueinander ist in Intensitdt und rdaumlicher Ndhe unterschiedlich abgestuft,
sie reicht von einer lockeren Partnerschaft (Allianz), (iber wechselseitigen Nut-
zen ohne enges Zusammenleben (Mutualismus) bis zu einem Zusammenbhalt,
der fiir das Uberleben beider Partner obligatorisch ist, der Symbiose im engeren
Sinne (Eusymbiose) (Tab. 3.6). Eusymbiosen kénnen so eng sein, dass sie zur
Definition neuer taxonomischer Gruppen fiihrten: Die Bildung der Eukaryoten
ldsst sich auf eine Symbiose mit Prokaryoten zuriickfithren (Endosymbionten-
theorie, S. 389). Flechten entstehen durch eine Symbiose von Pilz und Cyanobak-
terien bzw. Griinalgen und entwickeln Stoffe und Eigenschaften, die bei den ein-
zelnen Partnern unbekannt sind. Dabei profitiert der Pilz von der Photosynthese
der Alge, wahrend die Alge in Lebensrdume vordringt, die sonst zu trocken wdren
(LIMikrobiologie).

Besonders bei eusymbiotischen Beziehungen lassen Spezialanpassungen
erkennen, dass die Partner einer langen gemeinsamen Evolution mit koordinier-
ten Selektionsprozessen unterworfen waren. Eine Symbiose kann sich im Grunde
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Abb. 3.28 Eusymbiosen. a Eusymbiose zur Verbesserung der Erndhrung: Riffbildende
Steinkorallen (Madreporaria, hier die Hirnkoralle, Platygyra sp.) sind obligat mit Zoo-
xanthellen (Dinoflagellaten der Gattung Symbiodinium) vergesellschaftet. Diese sind
durch die Griinférbung der Kolonie gut zu erkennen und tragen durch Photosynthese-
produkte zur Erndhrung der Steinkorallen bei. Steinkorallen bilden durch ihr Kalkskellett
Siedlungsraum fiir eine Vielzahl von Organismen, die sich hier temoporar oder dauerhaft
einmieten (Symphorie, Metabiose; hier ein Schleimfisch, Blennidae). b Eusymbiose zur Ver-
besserung des Schutzes vor FraBfeinden: Der Einsiedlerkrebs Eupagurus prideauxi ist obliga-
torisch mit der Actinie Adamsia palliata vergesellschaftet, die durch ihr Nesselgift den
Schutz gegen FraRfeinde (insbesondere Kraken) verbessert. Am Hinterende ist der Krebs
zudem mit Hydrozoen besiedelt (Symphorie). (Fotos von Stefan Scheu, Goéttingen.)

Tab. 3.6 Typen und Beispiele symbiotischer Beziehungen.

Symbiose-Typ Beschreibung Symbiont A Symbiont B
Vorteil fiir A Vorteil fiir B
Allianz lockere 1A: Kuhreiher genieRen 1B: weidende Huftiere
Partnerschaft Schutz werden von Ungeziefer
befreit
Mutualismus regelmdRige, aber  2A: Ameise frisst nahrhaftes 2B: Samenpflanze wird
(NutznieBertum) nicht lebensnot- Samenanhangsel (Elaiosom) verbreitet

wendige Symbiose  3A: Einsiedlerkrebs genieRt 3B: Seerose wird trans-
Schutz durch Nesselkapseln portiert und frisst mit

Eusymbiose lebensnotwendiges 4A: Termiten wird die 4B: Darmflagellaten
Zusammenleben Holzverdauung ermoglicht  haben Nahrung und
5A: Mykorrhiza - Pilze Lebensraum

erhalten organische Stoffe ~ 5B: Waldbdume erhal-
ten Mineralstoffe

aus jeder der oben beschriebenen Form einer trophischen Beziehung entwickeln.
Viele Endosymbiosen lassen sich auf ein Rduber-Beute-Verhdltnis zuriickfiihren,
bei dem phagocytierte Zellen nicht verdaut, sondern intrazelluldr verwahrt und
genutzt wurden. Solche endosymbiotischen Griinalgen bei einigen limnischen
Ciliaten, Schwammen und Hydrozoen werden als Zoochlorellen bezeichnet,
endosymbiotische Dinoflagellaten der marinen Foraminiferen, Schwamme und
Korallen als Zooxanthellen. Parasitische Bodenbakterien werden in den Wurzel-
knollchen der Leguminosen zu Symbionten, von denen die urspriinglich gescha-
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digte Wirtspflanze profitiert (LI JBotanik). Insekten fraBen zunichst zum Scha-
den der Bliitenpflanzen vom Pollen und entwickelten sich zu niitzlichen Bestau-
bern, wobei die Partner durch immer mehr Spezialanpassungen aneinander
gebunden wurden (L JBotanik). Die Koexistenz von Konkurrenten wird durch
,kleine Geschenke“ stabilisiert und ein zundchst parabiotischer Partner wird
eher geduldet, wenn sich daraus ein Nutzen ziehen ldsst. Symbiosen reagieren
wegen der Feinabstimmung der Partner empfindlich auf Verdnderungen: Die
Symbiose zwischen Waldbdumen und Mykorrhiza-Pilzen wird durch Bodenver-
sauerung gefahrdet, Flechten vertragen keine Luftverschmutzungen und werden
daher als Indikatoren fiir die Luftqualitdt herangezogen.

Viele Symbionten sind auch ohne ihren Partner lebensfdhig, ihr Populations-
oder Individualwachstum ist dann aber vermindert. Verglichen mit Parasitenpo-
pulationen sind symbiotische Arten nur geringen Schwankungen der Populati-
onsdichte unterworfen, sie leben mit ihrem Symbiosepartner in einem breiteren
Toleranzbereich als alleine. Mathematische Modelle von Symbiosen sagen unbe-
grenztes Wachstum der beiden Partner voraus, erst die Beriicksichtigung wei-
terer Arten fiihrt zu realistischeren Ergebnissen. Tatsdchlich hdngen die Vorteile
einer Symbiose in vielen Fdllen davon ab, dass noch mindestens eine weitere
(konkurrierende oder rduberische Art) vorhanden ist: Bei den sogenannten
Myrmekophyten (Ameisenpflanzen, z.B. Acacia, Macaranga) vertilgen symbioti-
sche Ameisen phytophage Arten und konkurrierende Pflanzen, als Gegenleistung
erhalten sie Wohnung und eventuell Nahrung von der Ameisenpflanze.

Die Wirkung von Symbiosen kann bis zur Bildung ganzer Lebensrdume reichen. Die
Korallenriffe im Kiistenbereich tropischer Gewdsser bilden eine vielfdltige und produk-
tive Gemeinschaft, die ohne die Symbiose von Anthozoen und einzelligen Dinoflagella-
ten (Zooxanthellen) nicht denkbar ware. Die Zooxanthellen in dem Gewebe der Koral-
lentiere bestimmen die braune, griine oder blaue Farbung der Korallen. Alle Korallen
scheiden nach unten einen Sockel aus Calciumcarbonat ab, riffbildende Mengen entste-
hen aber nur bei ausreichender Lichtversorgung und ganzjahrigen Temperaturen {iber
20°C. Das Korallengewebe iiberzieht dieses Kalkgestein als lebende Aufenschicht. Die
Symbiose besteht in einem unmittelbaren Stoffaustausch von Assimilaten und Sauerstoff
der Alge gegen Kohlendioxid und Stickstoffverbindungen der Hohltiere. In welcher Weise
die Zooxanthellen die Bildung des Calciumsockels fordern, wird im Einzelnen noch
immer nicht ganz verstanden. Eine klassische Vorstellung besteht darin, dass die Sym-
biose folgende Gleichgewichtsreaktion beeinflusst:

Ca®* + 2 HCO3 = Ca(HCO0;), = CaCO0; + H,CO; = H,0 + CO, + CaCO,

Unter Lichteinwirkung entziehen die Zooxanthellen Kohlendioxid durch Photosynthe-
se, dadurch verschiebt sich das Gleichgewicht nach rechts und Calciumcarbonat féllt aus.
Allerdings erkldrt das nicht, warum auch in der Dunkelheit Korallen mit Zooxanthellen
schneller wachsen als ohne und warum im Licht Korallen mit mehr Zooxanthellen
nicht unbedingt schneller calcifizieren. Moglicherweise begiinstigen die Zooxanthellen
Transportvorgange im Polypen oder verbrauchen Phosphatmetabolite, die der Calcifizie-
rung abtrdglich sind.
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Infochemikalien in symbiotischen Beziehungen

Synomone sind Infochemikalien, von denen sowohl der wahrnehmende Orga-
nismus als auch der abgebende Organismus profitieren (Abb. 3.13). Sie kommen
daher besonders in mutualistischen oder symbiotischen Beziehungen vor. Das
bekannteste Beispiel sind Bliitenduftstoffe, mit denen Pflanzen ihre Bestduber,
also Bienen, Schmetterlinge oder bei vielen tropischen Pflanzen auch Fleder-
maduse anlocken. Die Pflanzen profitieren in diesen Beziehungen vom Pollen-
transport zwischen Bliiten, die Bestduber von dem angebotenen Nektar. Weniger
bekannt ist, dass Pflanzen auch mutualistische Beziehungen zu den natiirlichen
Feinden der Herbivoren unterhalten, die an ihnen fressen. Viele Pflanzen reagie-
ren auf den FraR und sogar auf die Eiablage von Herbivoren mit der Abgabe von
Duftstoffen, welche Rauber und Parasitoide der Herbivoren anlocken. Diese fres-
sen bzw. parasitieren die Herbivore und ersparen den Pflanzen dadurch die FraR3-
schdden. Sowohl die Pflanzen als auch die Karnivoren profitieren also von den
Duftstoffen. Da ihre Abgabe erst durch die Herbivoren induziert wird, werden
sie als herbivoreninduzierte Synomone (HIS) bezeichnet. [hre Abgabe erfolgt
entweder als lokale Abgabe an der Stelle des Befalls oder das Signal wird
durch die Pflanze transportiert und erfolgt auch in anderen Pflanzenteilen (sys-
temische Abgabe). Die Entdeckung der HIS als weit verbreitetes Phinomen hat
gezeigt, dass bei der Betrachtung von trophischen Beziehungen zweier Arten
auch stets das Umfeld mit beachtet werden muss. Die Untersuchung der Bezie-
hung zwischen Pflanzen und ihren Herbivoren ist unvollstindig, wenn nicht
auch die natiirlichen Feinde der Herbivoren mit einbezogen werden, und bei
der Betrachtung einer Parasitoid-Wirts-Beziehung darf die FraRBpflanze des
Wirtes nicht fehlen.

3.5.2 Parabiosen

Systeme aus zwei Arten, bei denen eine Art den alleinigen Nutzen hat, wahrend
fiir die andere Art keine Nachteile oder Vorteile ersichtlich sind, werden als Para-
biosen bezeichnet. Profitiert eine Art von der Nahrung der anderen, spricht man
von Kommensalismus. Dieser Begriff wird von einigen Autoren im weiteren Sin-
ne, also synonym zu Parabiose benutzt. Eine parabiotische Beziehung kann sich
aber auch auf die Nutzung von Wohnraum, Schutz oder Transport beziehen
(Abb. 3.29a, Tab. 3.7). Viele Parabiosen haben Uberginge zum Parasitismus
(Abb. 3.29b) oder zur Symbiose und diirften mit diesen in einem evolutionsbio-
logischen Zusammenhang stehen. Oft kann man erst nach genauer Analyse fest-
stellen, ob der parabiotische Partner nicht doch einen Nutzen hat oder Schaden
davontrdgt. So lebt zum Beispiel der Muschelwdchterkrebs (Pinnotheres pisum)
als Mitesser in der Mantelhdhle von Austern (Ostrea edulis) oder Miesmuscheln
(Mytilus edulis), gelegentlich frisst er aber zum Nachteil seiner Partner vom
Muschelgewebe, erweist sich also als Parasit. Krustenférmige Kolonien des
Stachelpolypen (Hydractinia) wachsen auf Strandschneckenhdusern, die von
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Abb. 3.29 Parabiose und Parasitismus. a Parasitismus bei Pflanzen: Pflanzen der Gat-
tung Orobanche (Sommerwurz; Orobanchaceae) parasitieren mit ihren Wurzeln auf Nach-
barpflanzen und versorgen sich hierdurch mit Mineralstoffen und organische Substanzen,
was ihnen eine heterotrophe Erndhrung ohne Photosynthese erlaubt; sie besitzen daher
keine griinen Pflanzenteile. b Phoresie: Temporére Assoziation zur Verbesserung der Ver-
breitung: Der Biicherskorpion Lamprochernes nodosus bewohnt als Rduber Ansammlungen
von Dung und Aas. Sind diese erschopft, klammert er sich z. B. an Beinen von Fleischfliegen
(Sarcophagidae) fest und lasst sich zu neuen Dung- oder Aasansammlungen vertragen.
(Fotos von Stefan Scheu, Gottingen.)

Einsiedlerkrebsen (Pagurus bernhardus) bewohnt werden. Die Polypenkolonie
nutzt die bewegliche Unterlage und profitiert gelegentlich wohl auch von den
Mahlzeiten des Einsiedlers. Diese fiir den Einsiedlerkrebs zundchst neutrale
Beziehung (Parabiose) erweist sich als beiderseits niitzlich (Symbiose), sobald
die Schneckenschale fiir den wachsenden Krebs zu klein wird: Durch das Wachs-
tum des Stachelpolypen am Schalenrand wird das Gehduse indirekt vergrofSert
und erspart dem Krebs einen Umzug.

Symbiose: Wird heutzutage meist als enge Form des Zusammenlebens zum

gegenseitigen Nutzen definiert.

Mutualismus: Beziehung, bei der beide Partner profitieren, aber nicht unbedingt

eng zusammenleben mdissen.

Parabiose: Beziehung, von der nur ein Partner profitiert und die flir den anderen

neutral ist.

- Phoresie: Parabiose, bei der sich ein Partner vom anderen iiber weite Strecken
transportieren |dsst.

- Kommensalismus: Parabiose, bei der sich ein Partner von den Nahrungsresten
des anderen ernahrt.
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Tab. 3.7 Typen und Beispiele fiir Parabiosen.

155

Parabiose-Typ

Beschreibung

Beispiel

Kommensalismus (Tisch-
gemeinschaft, Mitesser-
tum, oft auch synonym

zu Parabiose gebraucht)

Parokie (Nachbarschafts-
gesellung)

Synokie (Einmietung)

Epokie (Aufsiedlertum)

Phoresie
(Transportgesellung)

Entokie
(Einmietung im Korper)

Metabiose
(Wegbereitung)

Art A erndhrt sich von
Nahrungsresten der Art B

Art A sucht die Nachbar-
schaft von Art B

Art A wohnt bei Art B

Art A lebt permanent auf
Art B, ist aber kein Ekto-
parasit, Epizoen: Aufsiedler
auf Tieren, Epiphyten:
Aufsiedler auf Pflanzen

Art A nutzt Art B als
Transport- und Verbrei-
tungsmittel

Art A lebt voriibergehend
im Korperinneren von Art B,
ist aber kein Endoparasit

Art A liefert Lebensgrund-
lagen flr Art B, ohne ihr
direkt zu begegnen

Geier profitieren von Nahrungs-
resten der Raubtiere; Lotsenfische
begleiten Raubfische

Schneehiihner folgen Rentieren,
um an die freigekratzte Vegetation
zu gelangen; Solitdre Meeresvogel
briiten im Schutz von Méwen-
kolonien

Gliedertiere leben in Vogelnestern;
Krebstiere leben in Polychaeten-
rohren

Glockentierchen leben auf Wasser-
insekten, Seepocken bewachsen
Krebse; Bromelien, Flechten
wachsen auf Baumen

Milben besetzen Kafer; Klettfriichte
verhaken im Fell von Sdugern;
Pilzsporen kleben an Insekten

Fische (Fierasfer) leben in Seegurken;
Garnelen leben in Anemonen-
tentakeln

Nitratbakterien liefern Nitrit ftr
Nitritbakterien; in verlassenen
Nisthohlen des Spechts nisten Mei-
sen oder Hummeln; Pionierpflanzen
schaffen geeignete mikroklimati-
sche Bedingungen fiir Folgepflanzen
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