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Exklusionsprinzip und ökologische Nische –  historische Konzepte der Ökologie
Konkurrieren in einem Lebensraum zwei Arten um die gleiche Ressource, sinkt die Verfügbarkeit dieser Ressource. Es wird nur diejenige Art überleben die mit dem nunmehr verminderten Angebot zurechtkommt. dieser Zusammenhang wird als Exklusionsprinzip bezeichnet. Koexistenz von Arten ist jedoch möglich, wenn zwei Arten um zwei Ressourcen konkurrieren, und jede Art für eine der beiden Ressourcen konkurrenzstärker ist. Es kann sich ein Gleichgewicht einstellen. Aus diesen Überlegungen kann abgeleitet werden, dass die Anzahl der Arten in einem Lebensraum die Anzahl der limitierenden Ressourcen nicht übersteigen kann.

Diese Überlegungen führen zum Konzept der ökologischen Nische. Demnach ist langfristige Koexistenz nur möglich, wenn verschiedene Arten verschiedene Lebensräume besiedeln, verschiedene Ressourcen nutzen, gleiche Ressourcen aus verschiedenen Quellen beziehen und/oder verschiedene Ansprüche an die physikalisch-chemischen Umweltbedingungen haben. Die Summe der Ansprüche einer Art wird dann als ihre charakteristische ökologische Nische bezeichnet. Die Ausbildung solcher Nischen ist ein Mechanismus der Konkurrenzvermeidung. 

Das Plankton-Paradoxon
Je strukturierter eine Landschaft ist, desto mehr potentielle Nischen stehen zur Verfügung.

In sehr homogenen Habitaten findet man wenige solcher sogenannten Planstellen, also auch weniger verschiedene Arten. Die freie Wassersäule von Seen und Meeren (Pelagial) ist ein solcher Lebensraum. Die hier lebenden Phytoplanktonarten haben sehr ähnliche Ansprüche und können bei der Befriedigung dieser einander nicht meiden. Außerdem kommt hinzu, dass die Nährstoffe (Stickstoff, Phosphor, Metallionen) sehr niedrig konzentriert sind. Man muss also annehmen, dass ein starker Konkurrenzdruck herrscht. Nach dem bereits erläuterten Exklusionsprinzip sollten also nur sehr wenige Phytoplanktonarten im Pelagial vorkommen. Tatsächlich findet man aber sehr viele verschiedene Arten, selbst in kleinen Wasserproben. Der amerikanische Limnologe und Ökologe George Evelyn Hutchinson bezeichnete diesen Widerspruch zwischen Exklusionsprinzip und beobachteter Artenvielfalt in einem 1961 veröffentlichten Artikel als „Paradox des Planktons“.      

Die Lösungsansätze
Das Plankton-Paradoxon zeigt, dass die Grundannahmen der Modelle der ökologischen Nische und des Konkurrenzausschlusses, wenn nicht falsch, so doch ungenau und/oder unvollständig sind. Die Diskussion um dieses Rätsel brachten der Ökologie fruchtbare Impulse. Einige der vorgeschlagenen Lösungen sollen hier kurz angerissen werden.

Verborgene Nischendimensionen
Dieser Ansatz geht davon aus, dass es Nischenparameter gibt, die bislang noch nicht erkannt wurden. Tatsächlich konnte eine solche verborgene Nischendimension für Cyanobakterien nachgewiesen werden. Koexistierende Cyanobakterien haben unterschiedliche Lichtabsorbierende Pigmente, die bei verschiedenen Wellenlängen ihr Absorptionsmaximum haben. Je nach Wassertiefe und Trübung ist so eine andere Art überlegen. In vertikaler Ausrichtung ist das Pelagial, insbesondere für den Faktor Licht, also keineswegs homogen.
Verborgene Strukturierung
Wie das oben beschriebene Beispiel zeigt, ist das Pelagial doch kein so homogener Lebensraum, wie es zunächst den Anschein hat. Ein weiterer strukturbildender Faktor sind Wasserströmungen, die Wasserkörper gegeneinander abgrenzen können. In jedem dieser abgegrenzten Bereiche etabliert sich unter Umständen eine andere Phytoplanktongesellschaft. Bricht die Strömung zusammen, vermischen sich die zuvor getrennten Arten.

Einfluss biotischer Faktoren
Nicht nur abiotische Faktoren und Konkurrenz gestalten die Zusammensetzung von Artengesellschaften. Auch andere zwischenartliche Beziehungen spielen eine Rolle. So können etwa zooplanktische Fressfeinde und Parasiten, wie zum Beispielen Viren, Einfluss auf die Vielfalt von Phytoplanktongesellschaften nehmen.

Sukzession und unvorhersehbare Ereignisse
Erscheint das offene Wasser auch als räumlich homogener Lebensraum, so unterliegt er doch zeitlichen Schwankungen. Zum einen gibt es saisonale periodische Schwankungen, die zum Beispiel auf den Wechsel der Jahreszeiten zurückzuführen sind. So ändern sich im Laufe des Jahres Temperatur, Licht- und Strömungsverhältnisse und das Nahrungsangebot. Tatsächlich beobachtet man im Jahresverlauf Änderungen in der Zusammensetzung von Artengemeinschaften. In unterschiedlichen Phasen dieses Sukzessionsprozesses dominieren unterschiedliche Arten. Die Phasenübergänge sind fließend, sodass man zu einem beliebigen Zeitpunkt Arten findet, deren Populationen im Abnehmen oder Zunehmen begriffen sind, und auch solche, die gerade ihr Maximum haben.

Auf der anderen Seite gibt es auch kurzfristige, unvorhersehbare Veränderungen der Lebensbedingungen, etwa durch Stürme, Vulkanismus oder durch von Menschen verursachte Umweltkatastrophen. Es zeigt sich also, dass die Umweltbedingungen im Meer ständigen Veränderungen unterliegen, und da Eigenschaften, die einer Art in einer bestimmten Situation Vorteile verschaffen, in einer anderen Situation von Nachteil sein können, bekommen unterschiedliche Arten Gelegenheit, sich durchzusetzen.

Die neutrale Theorie
In der sogenannten neutralen Theorie, die maßgeblich auf den amerikanischen Ökologen Stephen P. Hubble zurückgeht, geht man davon aus, dass Konkurrenz bei der Strukturierung von Artengemeinschaften nur eine untergeordnete Rolle spielt. Man betrachtet die Arten als gleichwertig und die Häufigkeit bzw. Seltenheit einer Art in einem Gebiet ist zufallsbedingt.

deterministisches Chaos 
Zuletzt sei noch erwähnt, dass es Hinweise darauf gibt, dass sich Planktongesellschaften deterministisch chaotisch verhalten können. Solche chaotischen Systeme zeichnen sich dadurch aus, dass sich kleinste Variationen der Parameter sehr stark auswirken. Solche Systeme erreichen mitunter nie oder nur nach extrem langer Zeit einen Gleichgewichtszustand.      

Fazit
Das Plankton-Paradox ist heute prinzipiell erklärbar. Allerdings nicht in Form einer einheitlichen Theorie, vielmehr gibt es verschiedene Lösungsansätze, die alle zum Verständnis beitragen. Ein grundsätzliches Problem ist sicherlich die hohe Komplexität von Ökosystemen, insbesondere im globalen Maßstab. Sowohl die mathematische Modellierung, als auch die experimentelle Prüfung von Hypothesen stoßen hier an ihre (vorläufigen) Grenzen. Nichtsdestotrotz ist es im ureigenen Interesse der Menschheit, das komplexe System Erde mit all seinen Facetten zu verstehen.        

