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Zusammenfassung

Zu erwartende Auswirkungen des
Klimawandels auf die biologische
Vielfalt werden meist mit Computer-
modellen ermittelt. Diese lassen sich
in statistische und prozessbasierte
Modelle unterteilen. Erstere beschrei-
ben Muster der Natur auf statisti-
schem Wege, ignorieren aber eine
Vielzahl biologisch relevanter Prozes-
se. Dafiir sind sie vergleichsweise
schnell und konnen leicht fiir viele
Arten parametrisiert werden. Letzte-
re orientieren sich an den in der Natur
beobachteten Prozessen, sind damit
ndher an Gkologischen Wechselwir-
kungen, aber auch aufwéndiger in der
Parametrisierung und der Ergebnis-
berechnung. Daher kénnen sie meist
nur fiir die Modellierung weniger Ar-
ten, Pflanzentypen oder Vegetations-
einheiten genutzt werden.

1 Einleitung

Unser jetziges Handeln bestimmt die
zukiinftigen Entwicklungen in unserer
Umwelt. Durch die Abschatzung, wie
diese Entwicklungen aussehen kénnten,
bieten Modelle Entscheidungshilfen. Ein
aktuelles Beispiel sind Klimamodellie-
rungen und ihre Implikationen fiir die
Klimaschutzpolitik. Aufbauend auf Kli-
mamodellen kénnen mit weiteren Mo-
dellierungen mogliche Folgen des Kli-
mawandels fiir die biologische Vielfalt
abgeschitzt werden. Zum einen kénnen
diese Modelle zu einem besseren tko-
logischen Prozessverstandnis beitragen,
indem sie aufzeigen, welche &kolo-
gischen Vorginge tatsachlich relevant
sind, um ein vorgefundenes Muster zu
erkldren. Zum anderen konnen sie hel-
fen, eine vorausschauende Naturschutz-
politik zu unterstiitzen und gezielte Na-
turschutzmainahmen abzuleiten. So
lasst sich iiber Modelle beispielsweise
ermitteln, welche Arten (und mit wel-
chen Merkmalen) oder welche Schutzge-
biete durch den Klimawandel besonders
betroffen sind.

Haufig wird die Fahigkeit und Aussa-
gekraft von Modellen allerdings iiber-
schitzt. Modelle kénnen weder ein de-

tailgetreues Abbild der Natur sein noch
die Zukunft vorhersagen. Die Zusammen-
hénge und Wechselwirkungen zwischen
belebter und unbelebter Natur sind so
hochkomplex, dass sie bisher nur in An-
sdtzen verstanden werden. Dieses Ver-
standnis basiert auf Vereinfachungen, die
es ermdglichen, Regeln abzuleiten. Ahn-
lich wie bei einer Landkarte helfen Ver-
einfachungen, die wesentlichen Aspekte
eines Systems aufzuzeigen. Eine Land-
karte im Mafsstab 1 : 1 wiirde die Orien-
tierung nicht nur nicht verbessern, son-
dern sogar behindern. Auch ein Modell
sollte daher nicht alle, sondern nur die
als wichtig identifizierten Prozesse be-
inhalten, um so zu einem moglichst gu-
ten Abbild des untersuchten Systems zu
kommen. Abweichuingen von der Reali-
tat sind unumgénglich, die charakteristi-
schen Eigenschaften sollten aber wieder-
zuerkennen sein (vgl. Abb.1). Wenn-
gleich ein Grofteil der im Folgenden ver-
wendeten Beispiele aus der Botanik
stammt, sind die prinzipiellen Uberle-
gungen und technischen Grundlagen in
der Regel allgemeingiiltig, egal ob es sich
um Tiere, Pflanzen, biologische Merkma-
le, Lebensgemeinschaften oder Ahnliches
handelt.

Grob lasst sich zwischen zwei Grup-
pen von Modellen unterscheiden: statis-
tischen Modellen und prozessorientier-
ten Modellen.

2 Statistische Modelle

Statistische Modelle versuchen auf der
Grundlage von verschiedenen statisti-
schen Herangehensweisen Zusammen-
hidnge zwischen dem Vorkommen einer
Art und biologisch relevanten Umwelt-
variablen wiederzugeben. Eine Vielzahl
von Verfahren wird in der Fachliteratur
als so genannte ,bioclimatic envelope
models” zusammengefasst (PEARSON u.
Dawson 2003). In diesen Modellen wird
das Wuchsgebiet (Areal) einer Art (vgl
Abb. 2a) nicht geographisch dargestellt,
sondern mit Hilfe der im geographischen
Raum gemessenen Klimavariablen (vgl.
Abb. 2b) beschrieben. Damit lassen sich
bioklimatische Leistungsgrenzen berech-
nen, die das jeweilige Areal einer Art be-
grenzen. Dabei wird davon ausgegan-
gen, dass eine Art alle aktuell klimatisch
giinstigen Bereiche, aber auch nur diese,
besiedelt hat. Unter der Annahme, dass
die Beziehung zwischen geeigneten bio-
klimatischen Parametern fiir Wachstum
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Abb. 1:  Modelle geben nicht die Wirklichkeit wieder und kénnen die Realitit so-
wohl Uber- als auch unterschétzen. Sie sollen aber mit méglichst wenigen
Parametern ein moglichst gutes Abbild erzeugen.

(Idee: Sven Pompe, Zeichnung: Marit Bodenstein)

Fig. 1:

Models do not display reality and may underestimate or overestimate real-world

situations. They should, however, be able to generate a good image using few

parameters.
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A - Geographischer Raum

B - Nischenraum

C - Projektion im
geographischen Raum

D - Verbreitungsszenario

Abb.2:  Schematische Darstellung der statistischen Modellierungsschritte fiir ein gegenwértiges und ein projiziertes Areal ei-
ner Art am Beispiel der Verbreitung aus FloraWeb (http://www.floraweb.de). Aus dem Areal einer Art (A} und den dort
vorhandenen Umweltverhéltnissen lassen sich statistisch die Umweltanspriiche einer Art ermitteln (B). Werden diese
Ergebnisse wieder in den geographischen Raum projiziert (C), solite sich eine méglichst gute Ubereinstimmung mit
der beobachteten Verbreitung ergeben. Daraufhin kénnen Szenarien fiir Umweltvariablen in der Zukunft in das Modell
eingegeben werden, um ein Szenario fir die Verbreitung einer Art in der Zukunft zu bekommen (D).

(Graphik nach Autorenvorlage W. Kohlhammer GmbH/S. Mailénder)

Schematic diagram of the steps involved in statistical modelling for current and projected ranges of a species, using data from
FloraWeb (http://www.floraweb.de). The range of a species (A) covers a gradient of environmental factors which are reconstructed
statistically (B). This reconstruction will then be projected in geographical space again (C) and shouid yield a good fit with the original

Fig. 2:

data. Then scenarios of environmental variables can be applied to acquire a scenario for a species’ future range (D).

und Fortpflanzung einer Art auch in Zu-
kunft konstant bleibt, lassen sich so auf
Grundlage von Szenarien fiir die Klima-
entwicklung mogliche zukiinftige Areale
projizieren.

Die Areale von Tier- und Pflanzen-
arten sind jedoch nicht allein durch das
Klima limitiert. Eine Erweiterung bio-
klimatischer Ansétze sind deshalb so
genannte , Habitatmodelle”, , Artverbrei-
tungsmodelle” oder ,6kologische Ni-
schenmodelle” (GUISAN u. ZIMMERMANN
2000). Hier werden neben bioklimati-
schen Variablen auch Landnutzung, Bo-
den oder andere Faktoren berticksichtigt
(PEARSON u. DawsonN 2003; PoMPE et al.
2008). In der allgemeinen Methodik un-
terscheiden sich diese Anséitze aber nicht;
der Unterschied liegt allein in der Aus-
wahl der Eingangsvariablen.

Um zu priifen, wie gut ein Modell Ver-
breitungsgebiete einer Art beschreibt,
wird deren Areal auf Grundlage der ak-

tuellen Umweltdaten projiziert (Abb. 2c).
Hierbei sollte sich eine moglichst gute
Ubereinstimmung des beobachteten mit
dem modellierten Areal ergeben. Wenn
nicht, ist das Modell schlecht kalibriert
und fiir Projektionen in die Zukunft
ungeeignet. Ein Problem besteht jedoch
darin, dass mit zunehmend besserer
Beschreibung eines aktuellen Areals die
Komplexitdt des Modells steigt. Dies
kann dazu fithren, dass die Verallgemei-
nerbarkeit fiir Zukunftsprojektionen sinkt,
da zwar Muster genauer beschrieben
werden, diese aber nicht unbedingt all-
gemeingiiltig sind.

Fiir eine 6kologisch sinnvolle Model-
lierung ist es grundsétzlich notwendig,
moglichst das gesamte Areal einer Art
(Weltareal oder meist zumindest euro-
péisches Areal) zu betrachten, um den
Umweltgradienten vollstindig zu erfas-
sen. Wird bei weit verbreiteten Arten nur
das deutsche Areal zu Grunde gelegt
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(wie in Abb. 2), wird insgesamt die Tole-
ranz der Art hinsichtlich verschiedener
Gradienten von Umweltvariablen unter-
schitzt. So kann z. B. ein Modell tiber das
Buchenareal in Deutschland zu dem
Schluss kommen, dass diese Art unter
wirmeren Klimaten, wie sie teilweise im
Buchenareal Frankreichs, Italiens oder
dem Balkan herrschen, nicht wachsen
kann. Damit wiirde das potenzielle Areal
dieser Art unter Klimaerwarmung stark
unterschitzt und der zu erwartende
Riickgang {iberschitzt. Bei Arten mit
sehr kleinem Verbreitungsgebiet ist eine
Modellierung wegen des geringen Stich-
probenumfangs der Vorkommen héaufig
unmoglich.

Fin Vorteil der statistischen Modellie-
rung ist, dass sie die Analyse eines gro-
Ben Spektrums an Arten ermdglicht. Im
Gegensatz zu prozessbasierten Modellen
(s. u.) miissen die der Arealausprigung
zu Grunde liegenden 6kophysiologischen



Prozesse nicht bekannt sein und fiir jede
Art einzeln parametrisiert werden. Aller-
dings ist das nicht unkritisch zu sehen,
da eine Vielzahl von 6kologisch und/
oder evolutiondr wichtigen Faktoren da-
bei vernachléssigt werder:

® Die Verbreitung der Arten ist nicht im-
mer im Gleichgewicht mit den Um-
weltfaktoren, d. h. nicht alle potenziell
besiedelbaren Bereiche sind auch tat-
sdchlich besiedelt. So ist etwa bekannt,
dass noch nicht alle Arten ihre nach-
eiszeitliche Ausbreitung abgeschlossen
haben (SVENNING et al. 2008).

® Arten erfahren lokal oder kurzzeitig
andere Klimabedingungen als es zeit-
lich und rdumlich generalisierte Kli-
mawerte wiedergeben kdnnen. Sto-
rungen wie kurzfristige Extremereig-
nisse und mikroklimatische Besonder-
heiten spielen fiir das Fehlen/Auftre-
ten von Arten oft eine grofiere Rolle.

® Arten weisen eine innerartliche Plas-
tizitdt auf. Insbesondere kénnen sich
verschiedene Populationen in ihrem
Areal hinsichtlich ihrer Toleranz ge-
gentiber bestimmten Umweltvariablen
unterscheiden.

#® Biologische Interaktionen (beispiels-
weise zwischenartliche Konkurrenz,
Bestdubung, Frafi) sind wichtige Fak-
toren bei der Begrenzung des Areals
und damit auch bei zukiinftigen
Arealentwicklungen.

® Pflanzenarten reagieren unterschied-
lich auf den erhohten Kohlendioxid-
gehalt der Atmosphédre. Auch dies
kann zu Verschiebungen im Konkur-
renzgefiige fithren.

® Arten konnen sich durch (mikro-)
evolutiondre Verdnderungen an neue
Standortfaktoren anpassen.

® Arten kénnen sich nicht in alle poten-
ziell neu verfiigbaren Areale ausbrei-
ten. Die Wanderungsgeschwindigkeit
vieler Arten ist unbekannt, und es ist
unwahrscheinlich, dass alle mit der
projizierten Geschwindigkeit des Kli-
mawandels Schritt halten koénnen.
Weiterhin wird die Ausbreitung ins-
besondere hiufiger Arten durch die
erhhte Mobilitdt und Transporte des
Menschen verstirkt. Demgegeniiber
kann bei meist seltenen Arten mit
besonderen Standortanspriichen die
Ausbreitungsfahigkeit durch eine zu-
nehmende Isolation von Lebensrdu-
men herabgesetzt sein. Ausbreitungs-
geschwindigkeiten lassen sich dem-
entsprechend in statistischen Analy-
sen nur stark vereinfacht einbeziehen.

3 Prozessbasierte Modelle

Im Gegensatz zu statistischen Modellen
stehen in prozessbasierten Modellen die
funktionellen Zusammenhénge zwischen
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Abb 3:

Mechanismus von LPJ-GUESS. Treiber sind klimatische Daten wie Tem-

peratur, Strahlung und Niederschlag sowie der Kohlendioxidgehalt der
Luft. Assimilierter Kohlenstoff wird — in Abhéngigkeit vom funktionellen
Pflanzentyp - auf die unterschiedlichen Kompartimente Blatt, Stamm und
Wurzel aufgeteilt. Ein Teil des Kohlenstoffs geht in die tempordren Spei-
cher Streu und Bodenkohlenstoff. PAR: Fotosynthetisch aktive Strahlung.
(Graphik nach Autorenvorlage W. Kohlhammer GmbH/S. Mailénder)

Fig. 3:

Mechanism of LPJ-GUESS. Drivers are climatic data such as temperature, radiation

and precipitation as well as atmospheric carbon dioxide. Assimilated carbon will be
allocated to the different compartments: leaf, trunk and root — depending on the
plant functional type. A fraction of carbon will be temporarily stored as litter or in the
soil. PAR: Photosynthetically active radiation.

den Zielorganismen untereinander so-
wie den Umweltfaktoren im Vorder-
grund. Urspriinglich wurden prozess-
basierte Modelle in der Pflanzendkolo-
gie fiir die Simulation von Gasaustausch
(Wasser, Kohlendioxid und Sauerstoff),
Wachstum, Populationsdynamik oder Me-
tapopulationsdynamik einzelner oder
weniger Arten entwickelt. In den vergan-
genen zwei Jahrzehnten wurden pro-
zessbasierte Ansédtze sowohl in Sukzes-
sionsmodelle als auch in Modelle der
Vegetationszonen integriert. Sukzessions-
modelle beschreiben die Konkurrenz
einer begrenzten Zahl von Arten und
die daraus resultierende Dynamik der
Artenzusammensetzung (BADECK et al.
2001). Globale Vegetationsmodelle dage-
gen beschreiben die Konkurrenz zwi-
schen funktionellen Pflanzentypen, also
Arten, die auf Grund bestimmter funk-
tionaler Eigenschaften zusammengefasst

wurden (PRENTICE et al. 2000). Die Ag-
gregation der Arten erfolgt dabei nicht
nach taxonomischen Einheiten, sondern
nach funktionellen Gemeinsamkeiten.
Prozessbasierte Modelle sind flir Stu-
dien von Anderungen in der Zusammen-
setzung von Artengemeinschaften und
der Struktur von Lebensrdumen geeig-
net, weil sie die Effekte von Elementen
des globalen Wandels (wie z. B. Klima-
wandel, Landnutzungswandel, geéind;er-
te Immissionen) unter Beriicksichtigung
6kophysiologischer Prozesse sowie ent-
sprechender Interaktionen, wie z. B. die
Konkurrenz um Licht und Wasser, abbil-
den. So kénnen prozessbasierte Modelle
der Sukzessionsdynamik zum Studium
von Anderungen in der Artenzusam-
mensetzung, so etwa von Grasldndern,
Gemeinschaften sedentdrer Meerestiere
oder der Baumflora von Waldern, ver-
wendet werden. Dynamische globale Ve-
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getationsmodelle eignen sich zum Ex-
plorieren moglicher Anderungen in der
rdumlichen Verteilung von Lebensraum-
typen, die aus der Interaktion von Ande-
rungen in der abiotischen Umwelt und
der Konkurrenz zwischen funktionellen
Pflanzentypen resultieren. Das Sekreta-
riat der Klimarahmenkonvention hat
kiirzlich eine Zusammenstellung von
wesentlichen Modellen in der Klimafol-
genforschung veroffentlicht (UNFCCC
2008).

Beispielhaft fiir diese Optionen sind
hier Anwendungen des globalen me-
chanistischen Vegetationsmodells LFPJ
(Lund-Potsdam-Jena) und seines Hy-
brids mit dem Waldsukzessionsmodell
GUESS aufgezeigt. Ausgangspunkt fiir
die Entwicklung des Modells LP] war die
Erkenntnis, dass sich Vegetationszonen
grofirdumig durch klimatische Parame-
ter und die Wasserverfiigbarkeit abgren-
zen lassen, und entsprechend Verdnde-
rungen dieser Faktoren Verdnderungen
in der globalen Verteilung der Vegeta-
tionszonen, also z.B. dem Auftreten
von Regenwald, Savanne oder arktischer
Tundra, mit sich bringen. Die diese Zu-
sammenhédnge beschreibenden biogeo-
graphischen Modelle wurden mit Modu-
len zur Simulation des Energie-, Wasser-
und Stoffhaushalts sowie der Konkur-
renz zwischen funktionellen Pflanzenty-
pen kombiniert (PRENTICE etal. 2000;
SiTcH et al. 2003).

Die grundlegenden physiologischen
Mechanismen, die in dynamischen Vege-
tationsmodellen wie LPJ betrachtet wer-
den, sind die Allokation von Kohlenstoff
in unterschiedliche Kompartimente, also
Wurzeln, Stamm und Blitter, sowie der
Austausch mit den Kohlenstoffspeichern
im Boden und in der Luft (CO,; vgl
Abb. 3). Bei geringer Bodenfeuchte pro-
fitieren Pflanzen, die viel Kohlenstoff
in die Wurzeln investiert haben. Bei aus-
reichender Bodenfeuchte steigen Bio-
masse und Blattfldchenindex stirker an,
wenn der Kohlenstoff in oberirdisches
Wachstum alloziert wird. Diese unter-
schiedlichen Reaktionsmuster der funk-
tionellen Typen fithren dazu, dass sich
ihre Konkurrenzkraft bei verdnderten
Bedingungen verschiebt. Dies lasst dras-
tische Folgen des Klimawandels fiir die
Biosphére erwarten.

Im Rahmen der Klimafolgenfor-
schung interessieren nicht nur globale
Fragestellungen, sondern auch regionale
und lokale Verdnderungen, da Hand-
lungsoptionen sich vornehmlich auf die-
se Skala beziehen. Mit LPJ-GUESS wurde
es moglich, fiir bestimmte Bigenschaften
funktioneller Pflanzentypen, wie z.B.
den Kohlenstoffgehalt von Blattern oder
ihre Lebensdauer, Werte auf der Ebene
von einzelnen Baumarten zuzuordnen.
Diese Parametrisierung auf Artebene er-
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laubt, Verdnderungen der Vegetations-
zusammensetzung auf Grund des Klima-
wandels zu simulieren (HicKLER et al.
2004, 2009; Abb. 4).

Es gibt jedoch einige Limitationen in
der dynamischen Vegetationsmodellie-
rung: Zum einen koénnen nur die Inter-
aktionen einer begrenzten Anzahl von
funktionellen Pflanzentypen, also hier
Baumarten, modelliert werden, zum an-
deren ist die Parametrisierung der ein-
zelnen Arten wegen der hohen Anzahl
differenzierender Eigenschaften und ih-
rer z. T. spérlichen Dokumentation in der
Literatur sehr aufwéndig. Der Zielkon-

flikt besteht in der Genauigkeit der Pro-
zessbeschreibung einerseits und der Giil-
tigkeit fiir grofse Skalen andererseits.
Auch die Beschreibung der Effekte der
Verfiigbarkeit von Nahrstoffen, der Kon-
kurrenz im Wurzelraum und der Ni-
schen in der Verfiigbarkeit von Licht und
Raum ist gegenwértig durch den Stand
des Prozessverstdndnisses sowie die Pa-
rameterverfiigbarkeit limitiert. Ahnlich
den statistischen Modellen haben auch
die prozessbasierten Modelle Grenzen in
der Simulation von biotischen Wechsel-
wirkungen, artspezifischen Ausbreitungs-
prozessen, innerartlicher genetischer Di-

“ Temperate Buchenwalder

Abb. 4:

Projizierte Vegetationszonen in Europa als Ergebnis von LPJ-GUESS. Die

Vegetationszonen wurden nach der relativen Héufigkeit der wichtigsten
Baumarten bzw. der entsprechenden funktionellen Pflanzentypen klassifi-
ziert. Die Darstellung beruht auf Klimadaten im Zeitraum 1961-1980.

(Veréndert nach HickLER et al. 2009).
Projected vegetation zones in Europe as a result of LPJ-GUESS. Vegetation zones

Fig. 4:

were modelled according to the relative abundance of the most impqrtant tree
species or the respective plant functional types. This map is based on climate data
from the reference period 1961—-1980. Modified after HickLER et al. (2009).
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versitit und evolutiver Anpassungen. Sie
sind zwar prinzipiell geeignet zur Simu-
lation dieser Faktoren, die Realisierung
dieser Potenziale steckt jedoch noch in
den Kinderschuhen.

4 Aussagekraft und
Limitation von Modellen

Beide Arten der Modellierung haben ihre
Vor- und Nachteile. Statistische Modelle
kénnen relativ schnell fiir viele Tausend
Arten angewandt werden. Allerdings wer-
den viele wichtige 6kologische und evolu-
tiondre Prozesse nicht explizit beriicksich-
tigt. Implizit sind diese Informationen
hiufig in den Modellen enthalten. Weil
eine explizite Parametrisierung jedoch
fehlt, fallt die Koppelung mit prozessba-
sierten Modellen schwer. Prozessbasierte
Modelle koénnen relevante Okologische
Prozesse besser widerspiegeln, sind aber
wegen der aufwindigen Parametrisierung
nur fiir wenige, gut untersuchte Arten zu
erstellen. Neuerdings gibt es erste Ansét-
ze, beide Formen der Modellierung zu ver-
kniipfen, d. h. Prozesse wie die Ausbrei-
tung an ein statistisches Modell anzuhén-
gen oder Resultate von prozessbasierten
Modellen in statische Verfahren einzuspei-
sen. So sind z. B. die Ergebnisse von pro-
zessbasiert ermittelter Bodenfeuchteent-
wicklung von RickesuscH (2008) bei der
statistischen Modellierung von Artarealen
beriicksichtigt worden.

Der jeglichen Modellen innewohnende
Zwang zur Vereinfachung und die Limi-
tierung der zur Verfligung stehenden In-
formation fithren zu verschiedenen Quel-
len der Unsicherheit, z. B. Fehler bei den
Eingangsdaten, Unsicherheiten der Mo-
dellierung bzw. des Modellierungsansat-
zes, Missachtung wichtiger okologischer
Prozesse (s.0.) sowie Unsicherheiten bei
der zukiinftigen Entwicklung der Ein-
gangsparameter. Einige Arten der Unsi-
cherheit kénnen minimiert werden. Ein-
gangsdaten, wie z. B. die Ergebnisse von
Artkartierungen, Klima- oder Bodenmess-
werte, kénnen nach und nach verbessert
werden. Durch Kombination unterschied-
licher Ansdtze oder durch die parallele
Nutzung verschiedener Verfahren und
Modelle lisst sich der Raum der Unsicher-
heit besser beschreiben oder sogar ein-
grenzen (THUILLER et al. 2008). Die grofite
Quelle der Unsicherheit — die zukiinftige
Entwicklung der Menschheit und in Folge
der Ausstoff an Treibhausgasen, die Kli-
maénderung und die damit verbundene
Landnutzungsénderung — ldsst sich nur
beriicksichtigen, indem unterschiedliche
plausible zukiinftige Trends in Form von
Szenarien beschrieben und durch ver-
schiedene Methoden quantitativ unterlegt
werden. Allerdings muss diese Unsicher-
heit dann auch in allen folgenden Schritten
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(wie z.B. bei Szenarien der Artverbrei-
tung) beachtet werden, indem die Analy-
sen die Spanne der potenziell moglichen
Entwicklungen einbeziehen.

5 Summary

The anticipated impacts of climate change
on biodiversity are usually assessed using
computer models which can be classified
into (i) statistical and (ii) process based
models. The former describe natural pat-
terns in a statistically formalized way but
ignore several ecologically relevant pro-
cesses. However, they are relatively fast to
parameterize even across many species.
The latter recognize natural processes and
are hence closer to ecological relationships
but much more time-consuming to set up.
Therefore they are usually only used to
model small numbers of species, functio-
nal types or vegetation units.
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