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lautert, der durchschnittlichen Restlebensdauer in
Jahren, die in einem bestimmten Alter noch zu erwar-

ten ist.

Unterschiedliche Typen
von Lebenstafeln
unterstiitzen die Entschliisselung

der Kohorten- und

Altersstruktur
Es gibt zwei verschiedene Typen von Lebenstafeln. Der

erste ist die Kohorten- oder dynamische (,,horizon-
tale“) Lebenstafel. Diesem Typ gehort die » Tabelle
10.1 mit den Grauhdrnchen an. Hierbei wird der Le-
benslauf einer Gruppe von Individuen, die zu einem
bestimmten Zeitpunkt geboren wurden, von der Ge-
burt bis zum Tod verfolgt, zum Beispiel eine Gruppe
von Personen, die 1955 geboren wurden. Eine Modifi-

kation dieses dynamischen Lebenstafeltyps ist die ge-

Tabelle 10.1

Tabelle 10.2

450
Larvenstadien I-IlI 315
Larvenstadien IV-VIl 57
Vorpuppen 24

Eier

Puppen 23
Adulttiere 16

mischte dynamische Lebenstafel. Hierbei werden die
Kohorten von Individuen mehrerer Jahrginge eines
beieinanderliegenden Zeitraumes zusammengefasst.
Mit einer solchen Lebenstafel konnte man beispiels-
weise das Schicksal einer Gruppe von Menschen der
Jahrgénge 1955, 1956 und 1957 verfolgen.

Den zweiten Typ stellen die statischen (,vertika-
len“) Lebenstafeln dar. Er beruht auf einem Quer-
schnitt durch die Population zu einem bestimmten
Zeitpunkt. Uber Stichproben erhélt man auf diese
Weise eine Altersklassenverteilung. Obwohl dieser
Typ sehr viel einfacher zu erstellen ist, miissen doch
vorab eine Reihe von wichtigen Annahmen hypothe-
tisch zugrunde gelegt werden: erstens, dass in der
Stichprobe die Altersklassen gemdal ihrer tatsdch-
lichen Verteilung in der Population vertreten sind, und
zweitens, dass die altersspezifischen Geburten- und
Sterberaten tiber die Zeit konstant geblieben sind.

Die meisten Lebenstafeln wurden fiir Wirbeltier-
arten erstellt, die ein hoheres Alter erreichen und tiber-
lappende Generationen aufweisen, so auch fiir den
Menschen. Viele Tierarten, insbesondere Insekten, le-
ben dagegen nur eine kurze Zeitspanne, oft nur wenige
Tage und Wochen. Da in einem solchen Fall niemals
mehrere Generationen synchron nebeneinander vor-
kommen konnen, gehoren alle diese Individuen der-
selben Altersklasse an. Zur Ermittlung der n,-Werte be-
obachten wir eine natiirliche Population mehrmals im
Laufe eines Jahres und schéitzen dabei jedes Mal ihre
GroBe. Bei vielen Insektenarten kann man die n.-Werte
auch auf die verschiedenen Entwicklungsstadien von
Ei, Larve, Puppe bis zum adulten Tier (Imago) ermit-
teln. Liegen zudem Beobachtungen tiber Witterungs-

verlauf, Anzahl von Rdaubern und Parasiten oder Hau-

Tabelle 10.3

Produzierte Samen

Keimféhige Samen

Gekeimte Samen
Etablierte Pflanzen

Jungpflanzen

Reife Pflanzen
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10.3 Unterschiedliche Typen von Lebenstafeln unterstiitzen die Entschliisselung der Kohorten- und Altersstruktur

QUANTITATIVE OKOLOGIE

B Lebenserwartung

Die meisten von uns sind nicht mit Lebenstafeln vertraut,
doch jeder kennt Aussagen wie: ,Nach Angaben einer
Statistik aus dem Jahr 2000 betrégt die durchschnittliche
Lebenserwartung eines neugeborenen ménnlichen Sédug-
lings in Deutschland 74,4 Jahre und diejenige eines weib-
lichen Séduglings 80,6 Jahre.“ Was bedeutet dies genau?
Was versteht man unter Lebenserwartung? Die Lebens-
erwartung (e) gibt iiblicherweise die durchschnittliche
Lebensdauer in Jahren an, die ein Individuum von seiner
Geburt an erwarten kann. Lebenstafeln hingegen dienen
zur Berechnung altersspezifischer Lebenserwartungen
(e,), das heiBt die durchschnittliche Restlebensdauer
eines Individuums des Alters x. Als Beispiel fiir die Be-
rechnung der Lebenserwartung einer Population kénnen
wir die Lebenstafel fiir die Population von Grauhorn-
chenweibchen aus Tabelle 10.1 zugrunde legen.

Der erste Schritt zur Ermittlung von e, ist die Berech-
nung von L, aus den n,-Werten der Lebenstafel. L, ist die
mittlere Individuenzahl, die in dem Intervall zwischen x
und x + 1 Jahren am Leben ist. Sie wird errechnet aus dem
Mittelwert von n, und n, ., ;. Dabei wird angenommen,
dass die Sterblichkeit innerhalb jeder Altersklasse gleich-
maéBig tiber das Jahr verteilt ist.

X Ny Ly

0 530 3aa5— = Mo+ n)/2=(530+159)/2=3445
; 1;3 1;3'3/=(n3+n4)/2=(80+48)/2=64

3 48 345

‘5‘ 2; 13'(5)/=(n5+n6)/2=(5+0)/2=2,5

Dann wird aus den L.-Werten T, die Gesamt-Restlebens-
dauer aller Individuen der Altersklasse x berechnet.
Hierzu werden alle L.-Werte der Tabelle kumulativ von
unten nach oben bis zum Alter x aufaddiert.

=Llo+ L+ L+ L3+ L4+ L5
=344,5+119,5+64 + 34,5+ 13 +2,5=578

X LX TX /

0 3445 578,0

1 119,5 2335

2 64,0 114,0

3 345 50,0 =l,+Lls=13+25=155
4 130 155

5 25 25— =[,=25

figkeitvon Krankheiten vor,dann kénnen die Todesfille
auch mit einer moglichen Ursache in Verbindung ge-
bracht werden.

In » Tabelle 10.2 ist das Schicksal einer Kohorte,
entstanden aus 450 Schwammspinner-Eiern (Lyman-
tria dispar), dargestellt. Als Altersintervalle sind die
verschiedenen Entwicklungsstadien angegeben, die je-
doch unterschiedlich lang dauern. Die Spalte n, gibt
die Zahl der Uberlebenden in jedem Entwicklungssta-

Bei unseren Grauhérnchen ist T, = 578. Das heil3t, die 530
Individuen der Population erlebten insgesamt 578 Le-
bensjahre (davon einige nur ein Jahr, andere bis zu finf
Jahren).

Nun errechnet man die Lebenserwartung fiir jede Al-
tersklasse (e,) durch Division der T,-Werte durch die ent-
sprechenden n.-Werte, das heilit, man teilt die Gesamt-
zahl der Restlebenserwartungen der Individuen jeder
Altersgruppe durch die Zahl der Individuen jeder dieser

Gruppen.
X n T, e
- = ~— _ =Ty/ny=578/530=1,09

0 530 5780 1,09

1 159 2335 1,47

2 80 1140 143 — =T2/n=114/80=143
3 48 500 1,06

4 21 155 0,75

5 5 25 0,50

Man erkennt, dass sich die Lebenserwartung mit dem Al-
ter verdandert. Neugeborene Grauhérnchen dieser Popula-
tion hatten nur eine durchschnittliche Lebenserwartung
von 1,09 Jahren. Bei denjenigen, die ihr erstes Lebensjahr
vollendeten, stieg die Lebenserwartung jedoch auf 1,47.
Auch fiir die Altersklasse der Zweijdhrigen blieb die Le-
benserwartung hoch. Sie sank erst danach fiir die tibrigen
Altersklassen wieder ab.

El Warum steigt die Lebenserwartung fiir die Indivi-
duen, die das erste Lebensjahr iiberlebt haben (von
1,09 fiir Neugeborene auf 1,47 Jahre)?

FJ Was hat einen groBeren Einfluss auf die Lebenserwar-
tung eines Neugeborenen (Altersklasse 0): ein Riick-
gang der Sterberate fiir Individuen der Altersklasse 0
um 20 Prozent (x = 0) oder ein gleich hoher Riickgang
fir Individuen der Altersklasse 4 (x = 4)? Warum?

dium an, die Spalte d, eine Ubersicht iiber die jewei-
ligen Todesfille.

Bei der Populationsentwicklung von Pflanzen sind
Lebenstafeln fiir die Untersuchung von drei Frage-
stellungen besonders niitzlich: (1) Uberlebensraten
von Keimlingen, (2) Populationsdynamik mehrjdhri-
ger Pflanzenarten, die als Keimlinge markiert wurden,
und (3) Lebenszyklen einjdhriger (annueller) Pflanzen.

Ein Beispiel fiir Letztere ist in » Tabelle 10.3 darge-
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Abbildung 10.6: Beispiele fiir Mortalitatskurven (a) der Popu-
lation der Grauhdrnchen aus Tabelle 10.1 und (b) der Population
von Sedum smallii aus Tabelle 10.3.

stellt, eine Lebenstafel fiir den einjdhrigen Mauerpfef-
fer Sedum smallii. Als Beginn des Lebenszyklus wurde
der Zeitpunkt der Samenbildung gewdhlt. Die Spalte I,
gibt den Anteil der zu Beginn jedes Entwicklungssta-
diums noch lebenden Pflanzenindividuen an und die
Spalte d, enthélt den Anteil der abgestorbenen Pflan-
zenindividuen — und nicht die absolute Anzahl der In-

dividuen wie in den anderen Beispielen.

Lebgnstafeln liefern Daten
fur Uberlebens- und
Mortalitatsdiagramme

Die Daten aus Lebenstafeln konnen unterschiedlich
grafisch dargestellt werden: als Mortalititskurve auf
der Grundlage der q,-Werte und als Uberlebenskurve
auf der Basis der I -Daten. Mortalitdtskurven stellen
die Mortalitdtsraten (in Form der q,-Werte) in einen

Alterszusammenhang. » Abbildung 10.6 zeigt die Mor-

talitdtskurven fiir die Lebenstafeln aus Tabelle 10.1
(Grauhornchen) und Tabelle 10.3 (S. smallii). Bei der
Kurve fiir die Grauhornchenpopulation (Abbildung
10.6a) kann man zwei Bereiche unterscheiden: eine
juvenile Phase mit hoher Mortalitét (bis ein Jahr) und
eine postjuvenile Phase (erstes bis drittes Jahr), wih-
rend der die Sterberate einen Minimalwert erreicht.
Danach steigt sie wieder deutlich an. Bei Pflanzenarten
konnen diese Kurven komplexere Muster annehmen,
je nachdem, ob die Pflanze ein- oder mehrjdhrig ist

und wie die Altersstruktur der Population aussieht. So

1,0

0,1

Iy (logarithmischer MaBstab, log, )

0'01 | | | |
0 1 2 3 4 5
Alter (Jahre)

(a)

1,0 -

09

0,8 |-
> 0,7
3 06
805+
T 04
=
£ 03
2
E
£ 02
© Sedum smallii
[e2]
o
= 0,1

| | | | | |

| | | | |
JASOND J FMAMJ
Zeit (Monate)

Samenstadium
Keimung se—
Etablierung e
Rosettenbildung =—
Reifestadium

(b)

Abbildung 10.7: Uberlebenskurven der (a) Population der Grau-
hornchen aus Tabelle 10.1 und (b) der Population des Mauer-
pfeffers Sedum smallii aus Tabelle 10.3.
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1,0

0,5
0,4
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0,1
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Abbildung 10.8: Vergleich der Uberlebenskurven von ménn-
lichen Rothirschen und Hirschkiihen (Cervus elaphus) (nach
Lowe, 1969).

sind die Mortalitétsraten fiir die Sedum-Population in
Abbildung 10.6 hoch und sie sinken, wenn sich die
Keimlinge erst einmal etabliert haben.

Uberlebenskurven bilden die I-Werte aus den Le-
benstafeln in Abhidngigkeit vom jeweiligen Lebensalter
ab. Dabei werden das Zeitintervall auf der x-Achse und
die Uberlebensrate auf der y-Achse abgetragen. Als
MaBstab fiir I, dient allerdings hier der dekadische
Logarithmus (log,,). » Abbildung 10.7 zeigt die Uber-
lebenskurven der Lebenstafeln von Tabelle 10.1 (Grau-
hornchen) und Tabelle 10.3 (Sedum smallii).

Lebenstafeln und Uberlebensdiagramme beruhen
auf den Daten der Population einer Art, die zu be-
stimmten Zeitpunkten und unter bestimmten Umwelt-
bedingungen erhoben wurden. Es handelt sich dabei
um jeweilige Momentaufnahmen. Aus diesem Grund
sind Uberlebenskurven auch zum Vergleich bestimm-
ter Zeitspannen, Lokalitdten oder zwischen Geschlech-
tern geeignet (» Abbildung 10.8).

Uberlebenskurven lassen sich einem von drei
Grundtypen zuordnen (» Abbildung 10.9). Wenn Indi-
viduen in der Regel ihre physiologisch mdgliche Le-
bensspanne ausschopfen, ist die Uberlebensrate iiber

diese gesamte Zeit hoch und sie nimmt erst gegen Ende

rasch ab (Kurventyp I, konvex). Ein solcher Verlauf ist
fiir den Menschen und viele Sdugetierarten typisch. Er
wurde aber auch bei einigen Pflanzenarten festgestellt.
Verdndert sich die Uberlebensrate mit dem Alter nicht,
ist dies im Uberlebensdiagramm durch eine Gerade
belegt (Typ II). Dieser Verlauf ist charakteristisch fiir
adulte Vogel, Nagetiere und Reptilien sowie fiir zahl-
reiche mehrjihrige Pflanzenarten. Sind die Mortali-
tdtsraten im Jugendalter extrem hoch — wie zum Bei-
spiel bei Austern, Fischen, vielen wirbellosen Tierarten
und den meisten Pflanzenarten einschlieflich der
meisten Baumarten —, ist der Kurvenverlauf konkav
(Typ III). Bei diesen drei Kurventypen handelt es sich

um ,,ideale“ Kurven, mit denen reale Kurven dann ver-

—
o

I, (logarithmischer MaBstab, Iogm)

,01

Alter

Abbildung 10.9: Die drei Grundtypen von Uberlebenskurven.

Iy (logarithmischer MaBstab, log,,)

L L
3 45 6 7 8 9
Alter (Jahre)

1 2

Abbildung 10.10: Uberlebenskurve fiir die Singammer (Melo-
spiza melodia). Der Kurvenverlauf ist fiir Vogelarten typisch: Nach
einer Phase hoher juveniler Mortalitat (Kurventyp I11) wird die Kurve i-
near (Typ I1) (nach Johnson, 1956).
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glichen werden konnen. Viele Uberlebenskurven ent-
sprechen in verschiedenen Lebensstadien einer Art
unterschiedlichen Typen (» Abbildung 10.10).

Geburtenraten sind
altersabhangig

10.5

UbereinkunftsgemdB werden Geburtenraten in Ge-

burten pro 1000 Individuen einer Population und pro
Zeiteinheit angegeben. Diese Zahl ermittelt man, in-
dem man die Zahl der Geburten pro Zeiteinheit (in der
Regel pro Jahr) durch die Populationsgréfe zu Beginn
dieses Zeitraums teilt und mit 1000 multipliziert.
Diese Zahl ist die rohe Geburtenrate oder allgemeine
Geburtenziffer.

Dieser Wert ldsst sich durch Beriicksichtigung
zweier wichtiger Faktoren noch weiter prézisieren. Er-
stens bringen in einer sich sexuell reproduzierenden
Population (siehe Abschnitt 8.2) nur Weibchen Jung-
tiere zur Welt bzw. legen Eier. Zweitens variiert die
Geburtenrate von Weibchen in der Regel mit dem Le-
bensalter. Daher kann man die Geburtenrate genauer in
Form der Anzahl der Geburten pro Weibchen des Al-
ters x angeben. Da der Populationszuwachs eine Funk-
tion der Reproduktion der Weibchen ist, kann man zu-
dem die altersspezifische Geburtenrate noch weiter
prézisieren, indem man nur den Mittelwert der Anzahl
der weiblichen Nachkommen berticksichtigt, die ein
Weibchen einer bestimmten Altersgruppe produziert
(b,). Eine Lebenstafel fiir diese altersspezifische Ge-
burtenrate bei der Population der Grauhdrnchen (Sciu-

rus carolinensis) aus Tabelle 10.1 wiirde dann wie folgt

aussehen:
X by
0 0
1 2
2 3
3 3
4 2
5 0
z 10

In der Altersklasse 0 gebdren die Weibchen noch keine
Jungen, daher ist hier der b,-Wert gleich 0. Die durch-
schnittliche Anzahl weiblicher Nachkommen eines
Weibchens der Altersklasse 1 ist gleich 2. Bei Weib-
chen der Klasse 2 und 3 steigt dieser Wert auf 2 und 3.
Bei den vierjdahrigen Weibchen fillt er dann wieder auf
2 zuriick. Fiinfjdhrige Weibchen reproduzieren sich
nicht mehr; der b,-Wert ist hier gleich 0.

Die Summe der b.-Werte aller Altersklassen (be-

zeichnet durch den griechischen Grofbuchstaben %
[Sigmal]) liefert eine Schdtzung der durchschnittlichen
Zahl der weiblichen Nachkommen, die ein Weibchen
in seiner Lebenszeit hervorbringen kann, die so ge-
nannte Bruttoreproduktionsrate. In unserer Grauhérn-
chenpopulation betrdgt dieser Wert 10. Der Wert be-
ruhtjedoch auf der Voraussetzung, dass jedes Weibchen
tatsdchlich mindestens fiinf Jahre alt wird. Wichtig
wire es jedoch, einen Wert fiir die Nettoreproduktions-
rate zu erhalten, der nicht nur die altersspezifische
Geburtenrate beriicksichtigt, sondern auch die Wahr-
scheinlichkeit, mit der ein Weibchen bis zu einem be-

stimmten Alter tatsachlich tiberlebt.

Geburten- und Uberlebens-
rate bestimmen die

Nettoreproduktionsrate 1_Q-5

Wir kénnen nun die Werte unserer Grauhérnchenpo-

pulation auch zur Aufstellung einer Fekundititstafel
nutzen (» Tabelle 10.4). In eine Fekunditétstafel gehen
die Daten der Uberlebensraten (1) und die altersspezi-
fischen Geburtenraten (b,) aus der oben aufgefiihrten
Lebenstafel ein. Obwohl b, zunédchst mit dem Alter
steigen kann, nimmt doch die Uberlebensrate (1) mit
jeder Altersklasse ab. Um eine zunehmende Mortalitét
zu berlicksichtigen, multiplizieren wir daher alle
b,-Werte mit den zugehérigen I-Werten, den Uber-
lebensraten. Der daraus resultierende Wert, L b,, be-
zeichnet die durchschnittliche Anzahl der in jeder
Altersgruppe geborenen Weibchen unter Berticksichti-
gung der jeweiligen Uberlebenswahrscheinlichkeit der

Muttertiere.

Tabelle 10.4
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So ist fiir einjahrige Weibchen der b,-Wert gleich 2.
Unter Beriicksichtigung der Uberlebenswahrschein-
lichkeit (1) fallt der Wert jedoch auf 0,6. b, fiir die Al-
tersklasse 2 betrédgt 3, doch L,b, ist nur noch 0,45, was
die geringe Uberlebenschance fiir adulte Weibchen wi-
derspiegelt. Nun werden die /,b,-Werte fiir alle Alters-
klassen addiert und man erhélt die Nettoreproduk-
tionsrate R,. Sie ist definiert als die Gesamtheit der
weiblichen Nachkommen bezogen auf die Anzahl der
Weibchen der Elterngeneration. Istder R,-Wertgleich 1,
wird jedes Weibchen im Durchschnitt sich selbst repro-
duzieren (genau eine Tochter zur Welt bringen). Ist der
R,-Wert kleiner als 1, sinkt die Zahl der Weibchen, ist
er grofBer als 1, steigt sie. In unserer Grauhdrnchen-
population deutet ein R,-Wert von 1,4 auf eine Zu-
nahme der Zahl der Weibchen hin. Beachten Sie den
signifikanten Unterschied zwischen Brutto- und Netto-
reproduktionsrate (10 zu 1,4). Die Differenz zwischen
Brutto- und Nettoreproduktionsrate hdngt damit zu-
sammen, dass nur sehr wenige Weibchen die gesamte
Lebensspanne iiberleben und tatséchlich zehn weib-
liche Nachkommen produzieren kénnen.

Da der R,-Wert von der altersspezifischen Gebur-
ten- und Uberlebensrate abhéngt, spiegelt er auch die
in Kapitel 8 besprochenen Eigenschaften bei der Re-
produktion und Entwicklung wider: die Investition
von Ressourcen in die Reproduktion, den Zeitpunkt
der Reproduktion, den artspezifischen ,trade-off* zwi-
schen Anzahl und GroBle der Nachkommenschaft und
den Umfang der Brutpflege. Daher stellt die Nettore-
produktionsrate R, sowohl fiir die individuelle Fitness
als auch fiir die Reproduktion und Entwicklung der

Gesamtpopulation ein gutes Mal dar.

Altersspezifische

Mortalitats- und Geburtenraten
konnen zur Vorhersage

des Populations-

wachstums dienen

Die altersspezifischen Mortalitdtsraten (q,) der Lebens-
tafeln lassen sich gemeinsam mit den altersspezi-
fischen Geburtenraten (b,) dazu verwenden, die Ent-
wicklung der PopulationsgroBe zu prognostizieren.
Um das Verfahren zu vereinfachen, werden zunéchst
die altersspezifischen Mortalitédtsraten in altersspezi-
fische Uberlebensraten transformiert: Wenn g, den An-

teil der Individuen einer Altersklasse darstellt, die vor

Tabelle 10.5

Altersspezifische Uberlebens- und
Sterberaten fiir die Grauhérnchen-
population aus Tabelle 10.1

X I, qx Sx b,
0 1,0 0,7 0,3 0,0

0,3 0,5 0,5 2,0
2 0,15 04 0,6 3,0
3 0,09 0,55 0,45 3,0
4 0,04 0,75 0,25 2,0
5 0,01 1.0 0,0 0,0

dem Erreichen der ndchsten Altersklasse sterben, dann
ist 1—q, der Anteil, der bis in das darauffolgende Jahr
weiterlebt (» Tabelle 10.5). Dieser Wert wird mit s, be-
zeichnet. Mit den altersspezifischen Werten fiir s, und
b, konnen wir das Populationswachstum prognosti-
zieren, indem wir eine Populationsprognosetafel er-
stellen.

Eine solche Tafel soll hier anhand der Daten aus
Tabelle 10.5 fiir eine hypothetische Population von
Grauhornchen erstellt werden, die sich in einem von
dieser Art bisher noch nicht besiedelten Eichenwald
ausgebreitet hat. Da die entscheidenden Faktoren fiir
die Reproduktion die Weibchen sind, berticksichtigen
wir bei der Erstellung der Tafel nur Weibchen. Das
Ausgangsjahr wird als ,,Jahr 0“ bezeichnet. Die neue
Population soll aus 20 juvenilen (Altersklasse 0) und
10 adulten Weibchen (Altersklasse 1 Jahr) bestehen,
die Gesamtpopulation im Jahr 0 umfasst also N(0) = 30
Weibchen. Die folgende Tabelle gibt die altersspezifi-
schen Geburtenraten (b,), Uberlebensraten (s,) und die
Anzahl der Weibchen in jeder Altersklasse (x) fiir das
Jahr 0 an. Mit diesen Zahlen kann nun eine Prognose
der Populationsgréfe des ersten Jahres erstellt wer-

den:

Zahl der Individuen

ro Altersklasse (x)
2 =(by-6) + (b, 5)

im Jahr 0
Jahr =(2.0-6) +(3.0-5)

x b s \0 =124+ 15=27
0 00 0,30 20 27
1 20 050 10.06-— =20-5=20:03=6
2 30 0,60 5
3 30 045 =10-5,=10-05=5
4 20 025
5 0,0 0,00

Summe 30 38
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Nicht alle Grauhoérnchen der Ausgangspopulation
(Jahr 0) tiberleben bis in das néchste Jahr (Jahr 1). Die
Uberlebensrate der beiden Altersgruppen erhilt man
durch Multiplikation beider Zahlen mit dem jewei-
ligen s,-Wert. Da s, fiir die ein Jahr alten Weibchen 0,5
betrédgt, wissen wir, dass fiinf Individuen (10 - 0,5 = 5)
das Jahr 1 tiberleben und das Jahr 2 erreichen. Der
s,-Wert fiir Jahr 0 betrdgt nur 0,3, so dass nur sechs der
20 Weibchen, die jiinger sind als ein Jahr, das erste
Jahr erleben (20-0,3=6). In Jahr 1 besteht unsere
Population also aus sechs ein Jahr und fiinf zwei Jahre
alten Weibchen, beides reproduzierende Altersklas-
sen. Der b,-Wert fiir die sechs ein Jahr alten Weibchen
betrdgt 2, das heiBt, von ihnen sind zwdlf weibliche
Nachkommen zu erwarten. Die fiinf zwei Jahre alten
Weibchen mit einem b, von 3 werden 15 weibliche
Nachkommen haben. Zusammen bringen diese beiden
Altersklassen also 27 junge Weibchen zur Welt, die
nun die neue Altersklasse 0 bilden. Die Gesamtpopu-
lation fiir Jahr 1 betrdgt somit N(1) = 38. Auf diese
Weise konnen die Uberlebensrate und die Fekundi-
tdtsrate fiir jedes folgende Jahr weiter bestimmt wer-
den (» Tabelle 10.6). Die Uberlebenden riicken in je-
der weiteren Spalte eine Zeile nach unten, wihrend
die Neugeborenen des Jahres jeweils die neue Alters-
klasse 0 bilden.

Aus einer solchen Tabelle kann man nun leicht fir
jedes Jahr die Altersstruktur der Population berech-
nen (siehe Abschnitt 9.5), den Anteil der Individuen
verschiedener Altersklassen an der Gesamtpopulation.
Hierzu dividiert man die Zahl der Individuen einer

Altersklasse (x) durch die Gesamtpopulation dieses

40,71

Jahres [N(#),]. Vergleicht man die Altersstruktur der
Grauhoérnchenpopulation in der Zeitachse (» Tabelle
10.7), so erkennt man, dass die Population im Jahr 7
eine stabile Altersstruktur erreicht. Von diesem Jahr
an bleiben die Anteile aller Altersklassen an der Ge-
samtpopulation Jahr fiir Jahr gleich, auch wenn die Ge-
samtgrofe der Population [N(#)] wéchst.

Aus Tabelle 10.6 ldsst sich noch eine weitere Infor-
mation entnehmen: ein Schéitzwert fiir das Popula-
tionswachstum. Durch Division der Gesamtzahl der
Individuen im Jahr t+ 1, n(t + 1), durch die Gesamt-
zahl des Vorjahres ¢, N(t), erhédlt man fir jedes Zeitin-
tervall einen Wachstumsfaktor A (lambda):

N(t+ 1)=X
N(D)

In Tabelle 10.6 sind alle entsprechenden A-Werte in
der untersten Zeile angegeben. Es fillt auf, dass die
Werte in den ersten Jahren schwanken. Sobald jedoch
die Population eine stabile Altersstruktur erreicht hat,
bleibt auch der Wert fiir 1 konstant. A-Werte gréBer als
1,0 weisen auf eine wachsende Population hin, Werte
kleiner als 1,0 legen eine Abnahme der Populations-
groBe nah. Bei A =1,0 bleibt die Populationsgrofie
stabil.

Einer solchen Populationsprognosetafel liegen zwei
wichtige Annahmen zum Wachstum einer Population
zugrunde: erstens, dass der Wachstumsfaktor A eine
Funktion der altersspezifischen Uberlebens- und Ge-
burtenraten (s, beziehungsweise b,) ist, und zweitens,
dass die irgendwann erreichte konstante Wachstums-
rate und die stabile Altersklassenverteilung der Popu-

Tabelle 10.6

10,23

4,05

2
3 1,8
4 1,35

5 0 0

Summe N(t) 58,14

Lambda 1,21
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0,67 0,71

Tabelle 10.7

0,33 0,16

0,13

lation das Ergebnis der fiir jede Altersklasse ebenfalls
konstanten Uberlebens- und Geburtenraten sind.

Geht man von einer stabilen Altersklassenvertei-
lung aus, bei der A konstant bleibt, kann man dieses A
als Multiplikator zur Prognostizierung der Populations-
groBe im nédchsten Zeitschritt N (f + 1) verwenden. Das
lasst sich sehr einfach beweisen, indem man beide Sei-
ten der obigen Gleichung fiir A mit der aktuellen Popu-
lationsgroBe N(t) multipliziert:

N(t+1)=N(t)r

Dann ergibt sich die PopulationsgroBe im Jahr 1 durch
eine Multiplikation der urspriinglichen Populations-
groBe N(0) mit A, und die im Jahr 2 durch Multiplika-
tion von N(1) mit A:

N(1) = N(0)A
N(2) = N(1)Ar

Durch Ersetzen von N(1) durch N(0)A (siehe oben)
kann man die Gleichung fiir N(2) folgendermafen for-
mulieren:

N(2) = [N(0)A]x = N(0)A*

Tatsédchlich ldsst sich die Populationsgrdfe fiir jedes
beliebige zukiinftige Jahr berechnen, indem man die
folgende verallgemeinerte Form dieser letzten Glei-
chung verwendet:

N(t) = N(O)A!

Bei unserer Grauhoérnchenpopulation kénnen wir die
PopulationsgréBe im Jahr 0, N(0) =30, mit A =1,20
multiplizieren, dem entsprechenden Wert aus der
Populationsprognosetafel. Wir erhalten dann eine
PopulationsgrdBe fiir das Jahr 1 von 36. Durch erneute
Multiplikation von 36 mit 1,20 oder der urspriing-

lichen PopulationsgroBe mit A? (1,20%) erhalten wir
eine PopulationsgréBe von 43 fiir das Jahr 2 und analog
ergibt sich durch Multiplikation der urspriinglichen
PopulationsgréBe von 30 mit A'° eine Populationsgrofie
von 186 fiir das Jahr 10 (» Abbildung 10.11). Diese
Zahlen stimmen nicht exakt mit den oben errechneten
tiberein, weil A in den ersten Jahren leicht um den
spateren Endwert schwankt. Erst wenn die Population
eine stabile Altersverteilung erreicht hat, gilt ein kons-
tantes A =1,20 fiir weitere Projektionen in die Zu-
kunft.

Die Gleichung N(t)=N(0)A' beschreibt einen
Wachstumsverlauf (Abbildung 10.11), der dem des
exponentiellen Wachstums aus Abschnitt 10.1 dhnelt.

1200

1000

|
% 5 10 15 20

Zeit (t)

Abbildung 10.11: Berechneter zeitlicher Verlauf der Popula-
tionsgroBe N(t) fiir die Grauhdrnchenpopulation aus Tabelle
10.1. Die Schétzwerte der Kurve beruhen auf der Annahme eines geo-
metrischen Populationswachstums [N(t) = N(0)AY] mit einer anfang-
lichen PopulationsgréBe N(0) = 30 und einer aus der Populationspro-
gnosetafel (Tabelle 10.6) abgeleiteten geometrischen Wachstumsrate
A=1,2.
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Bei der Verwendung diskreter Zeitintervalle kommt es
zu einem geometrischen Populationswachstum, das
heiBit, die Zuwachsrate bleibt konstant. Im vorliegen-
den Beispiel entspricht das diskrete Zeitintervall (At)
einem Jahr, diejenige Zeitdauer (x), die auch der Erstel-
lung der Lebens- und Fekunditétstafeln zugrunde lag,
aus denen letztlich A abgeleitet ist.

Die Gleichung zur Berechnung der Populations-
groBe unter Verwendung der geometrischen Wachs-
tumsrate A weist eine dhnliche Form auf wie die in Ab-
schnitt 10.1 entwickelte Formel zur Beschreibung des

exponentiellen Wachstums:

N(t) = N(0)A!
N(t) = N(0)e"

(geometrisches Populationswachstum)

(exponentielles Populationswachstum)

Tatsdchlich illustrieren die beiden Gleichungen auch

die Beziehung zwischen A und r:

A=¢€" oder r=Inx

Fir die Grauhdrnchenpopulation kénnen wir daher
den Wert von rauch folgendermaBen berechnen: r = In
1,20 =0,18.

Anders als bei der Berechnung von rfiir die Popula-
tion von SiiBwasserpolypen in Abschnitt 10.1 steht
dieser Schéitzwert fiir das individuelle Populations-
wachstum zudem nicht unter der Annahme, dass sich
alle Individuen der Population identisch verhalten.
r ist hier von A abgeleitet und stellt, wie wir gesehen
haben, einen Schéatzwert fiir das Populationswachs-
tum auf der Grundlage der altersspezifischen Gebur-
ten- und Sterberaten der Population dar. Allerdings
wird auch bei dieser Berechnungsmethode davon aus-
gegangen, dass die altersspezifischen Geburten- und
Sterberaten in der Population konstant sind und sich
nicht im Laufe der Zeit verdndern. Ferner gilt die An-
nahme, dass die Population letztlich einer konstanten
Altersverteilung und einem stabilen A zustrebt.

Die bis hierher entwickelten Modelle fiir exponen-
tielles und geometrisches Populationswachstum lie-
fern uns einen wichtigen theoretischen Rahmen fiir
das Verstandnis derjenigen populationstkologischen
Prozesse, die auch ihre Dynamik bestimmen. Unter na-
tlirlichen Bedingungen sind konstant verlaufende Pro-
zesse selten. So beeinflussen immer wieder einzelne
Faktoren eine Population und ihre Parameter — deter-
ministische und zufallsabhédngige (stochastische) Fak-
toren, populationsinterne (,,intrinsische®) ebenso wie
externe (umweltbedingte) Faktoren abiotischen und

biotischen Ursprungs.

Stochastische Prozesse
kénnen die Populations-
dynamik beeinflussen

Bis jetzt haben wir das Populationswachstum als de-
terministischen Prozess betrachtet. Da wir davon aus-
gegangen waren, dass Geburten- und Sterberaten kons-
tante GroBen sind, lieferten sowohl das exponentielle
als auch das geometrische Wachstumsmodell fiir jede
Kombination bestimmter Ausgangsbedingungen (r-, A-
und N(0)-Werte) jeweils immer dasselbe Ergebnis.

Die altersspezifischen Uberlebens- und Geburten-
raten, die in den Lebens- und Fekunditatstafeln (Ta-
belle 10.1 und 10.4) angegeben sind, stellen letztlich
jedoch nur Wahrscheinlichkeiten und Mittelwerte dar,
die aus der untersuchten Kohorte oder Population ab-
geleitet wurden. So handelt es sich bei den b,-Werten
um die durchschnittliche Zahl weiblicher Nachkom-
men, die ein Weibchen der Altersgruppe x hervor-
bringt. Fiir ein Jahr alte Weibchen betrégt dieser Mittel-
wert 2,0. Dennoch hatten moglicherweise einzelne
Weibchen dieser Altersgruppe tatsdchlich vier weib-
liche Nachkommen und manche gar keine (siehe
Quantitative Okologie auf Seite 274). Das Gleiche gilt
fiir die altersspezifischen Uberlebensraten (s,), die die
Wahrscheinlichkeit beschreiben, mit der ein Weibchen
einer Altersklasse x die ndchste Altersklasse lebend
erreicht. So betrdgt beispielsweise nach Tabelle 10.5
die Uberlebenswahrscheinlichkeit fiir ein einjdhriges
Weibchen 0,5 oder 50 Prozent, die gleiche Wahrschein-
lichkeit, wie bei einem Miinzwurf Kopf oder Zahl zu
erhalten.

Obwohl die Uberlebens- und die Mortalititsraten
als Wahrscheinlichkeiten ausgedriickt werden, stellen
sie fiir das Individuum diskrete Ereignisse dar — entwe-
der es iiberlebt und erreicht das nédchste Jahr oder
nicht, genau so, wie man bei einem Miinzwurf entwe-
der Kopf oder Zahl erhilt. Bei zehn Miinzwiirfen er-
warten wir jedoch fiinfmal Kopf und fiinfmal Zahl.
Ahnliches gilt, wenn wir die Uberlebenswahrschein-
lichkeit (0,5) mit der Anzahl der Weibchen in einer
Altersklasse (10) multiplizieren, um die Anzahl der
Uberlebenden fiir das darauffolgende Jahr (5) in Ta-
belle 10.6 zu erhalten. Doch sowohl die einzelnen
Miinzwiirfe als auch das Uberleben der verschiedenen
Individuen sind voneinander unabhéngige Ereignisse.
Es ist durchaus moglich, viermal Kopf und sechsmal

Zahl zu werfen (Wahrscheinlichkeit p = 0,2051), ja sogar
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zehnmal Kopf und gar keine Zahl (p =9,765 - 1074).
Das Gleiche gilt fiir die Uberlebenswahrscheinlichkeit
der Individuen einer Altersklasse. Die Erkenntnis, dass
die Populationsdynamik das Ergebnis zahlreicher in-
dividueller Wahrscheinlichkeiten ist, hat zur Ent-
wicklung von zufallsabhdngigen (stochastischen)
Modellen fiir das Populationswachstum gefiihrt. Bei
diesen Modellen diirfen die Geburten- und Sterberaten
um einen durch b, und s, gekennzeichneten Mittel-
wert schwanken.

Die stochastischen (zufallsbedingten) Schwankun-
gen von Geburten- und Sterberaten, die von Jahr zu
Jahr in Populationen auftreten, nennt man demogra-
phische Stochastizitit. Sie sind die Ursache fiir Ab-
weichungen von den vorhergesagten Wachstumswer-
ten der in diesem Kapitel besprochenen deterministi-
schen Modelle.

Zusétzlich zur demographischen Stochastizitdt kon-
nen auch unvorhersaghare Umweltverdnderungen, wie
Witterungsschwankungen (Temperatur und Nieder-
schlag), oder Umweltkatastrophen, wie Uberschwem-
mungen, Trockenheit und Bridnde, die Geburten- und
Sterberaten einer Population direkt beeinflussen. Sol-
che Einfliisse bezeichnet man als Umwelt- oder exo-

gene Stochastizitit.

Zahlreiche Faktoren konnen
zum Ausloschen
einer Population fiihren

Ubersteigen die Todesfdlle die Zahl der Geburten, ver-
ringert sich die Populationsgréfe: R, sinkt unter 1,0
und r wird negativ. Kann die Population diese Ent-
wicklung nicht umkehren, so nimmt ihre Individuen-
zahl so sehr ab, dass sich die Population letztlich auf-
l6st (Abbildung 10.2).

Das Aussterben einer lokalen Population kann eine
Reihe von Griinden haben. Extreme Umweltereignisse
wie Trockenheit, Uberschwemmungen oder starke
Hitze oder Kilte konnen die Mortalitdtsrate erhéhen
und die PopulationsgroBe reduzieren. Ubersteigen
diese Umweltfaktoren die Toleranzgrenzen einer Art
(siehe Abschnitt 2.9, Abbildung 2.19), so kann dies
zum Ausloschen der lokalen Population fithren.

Eine starke Ressourcenverknappung, hervorgerufen
durch extreme Umweltbedingungen oder eine iiber-
méilige Nutzung, bewirkt dann eine Reduktion der

Individuenzahl einer Population bis zu ihrem lokalen

Aussterben, wenn diese Ressourcenverluste nicht
rechtzeitig wieder ausgeglichen werden und sich die
Mitglieder der Population wieder vermehren konnen.
Die als Beispiel fiir ein exponentielles Wachstum er-
wihnte Rentierpopulation (Rangifer tarandus), die
1910 auf die Insel St. Paul gebracht wurde (Abbil-
dung 10.4), tiberweidete die Insel derart, dass der Be-
stand von 2000 Tieren im Jahr 1938 auf nur noch acht
Tiere 1950 zuriickging (» Abbildung 10.12). Ein sol-
cher Kurvenverlauf ist typisch fiir eine Population, die
die Ressourcen ihrer Umwelt iibernutzt: Die Wachs-
tumskurve bricht abrupt an einem Gipfelpunkt ab und
die Populationsgrofle nimmt angesichts der Ressour-
cenverknappung dramatisch ab. Bei einer stark redu-
zierten Populationsgrofe kann sie sich entweder wie-
der erholen und in eine neue Phase des exponentiellen
Wachstums eintreten oder sie stirbt aus.

Gelangt eine neue Art in ein Okosystem, entweder
auf natiirlichem Wege durch Einwanderung (siehe Ab-
schnitt 9.5) oder eingeschleppt durch den Menschen
(sieche Kasten Okologie und Mensch auf Seite 264),
kann dies fiir die bereits vorhandenen Arten und
Populationen verheerende Folgen haben. Die Einfiih-
rung eines neuen R&dubers, Konkurrenten, Parasiten
oder Krankheitserregers kann die vorhandenen Popu-

lationen schwer treffen (siehe Teil V).
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Abbildung 10.12: Wachstumskurve der auf St.Paul eingefiihr-
ten Rentierpopulation (siehe auch Abbildung 10.4). Nach einer
anfangs exponentiell verlaufenden Populationsentwicklung fiihrte die
Uberweidung auf der Insel zu einer drastischen Nahrungsverknappung
und zu einem nahezu vollstandigen Zusammenbruch der Population
(nach Scheffer, 1951).
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OKOLOGIE UND MENSCH

B Biologische Schadlingsbekdmpfung und der Allee-Effekt

Bei der biologischen Schédlingsbekdmpfung werden zur
Kontrolle von Schéddlingen oder Krankheiten bestimmte
biochemische Stoffe oder Organismen, die die Schéd-
lingspopulationen dezimieren, eingesetzt. Hierzu zdhlen
beispielsweise Pheromone, worunter man biochemische
Verbindungen versteht, die zwischen den Individuen
eine bestimmte Reaktion auslésen, zum Beispiel die Se-
xuallockstoffe. So kann durch bestimmte Pheromone bei
Tieren eine Geschlechterfindung gestort werden. Eine an-
dere Moglichkeit sind natiirliche Réduber, die die Schad-
linge an der Vermehrung hindern. Als vielversprechende
Alternative zur konventionellen Schédlingsbekdmpfung
mit chemischen Pflanzenschutzmitteln oder mecha-
nischen Mitteln wie dem Feuereinsatz wird seit langerer
Zeit sehr intensiv tiber Themen der biologischen Schad-
lingsbekdmpfung geforscht. Biologische Schédlingsbe-
kdmpfung ist einer der wenigen Forschungszweige, wo
der so genannte Allee-Effekt eine praktische Anwendung
findet.

Unter dem Allee-Effekt versteht man eine besondere
Form des Populationswachstums und der Uberlebens-
fahigkeit einer Population. Wéhrend bei hohen und mitt-
leren Individuendichten durch die in der Population
wirkenden Regulationsfaktoren ein stabiles Individuen-
niveau erreicht wird, kommt es bei niedrigen Individuen-
dichten zur Abnahme der Geburtenrate bis unter einen
bestimmten Schwellenwert und dann zum lokalen Aus-
sterben der Population. Dies kann daran liegen, dass be-
stimmte soziale Interaktionen nicht aufrechterhalten
werden konnen oder es bei niedriger Individuendichte
schwierig ist, einen Geschlechtspartner zu finden. Da-
durch verringern sich die durchschnittliche Geburtenrate
und damit auch die Populationsgrofie. Aus diesem Grund
wurde auch bei dem ersten erfolgreichen Versuch der bio-
logischen Schéddlingsbekdmpfung eines Schadinsekts ein
kinstlicher Allee-Effekt erzeugt.

Die Individuendichte bei Schddlingen ist jedoch in
der Regel hoch und damit stellt eine Partnerfindung kein
Problem dar. Uberschwemmt man dagegen die Popula-
tion mit sterilen Mannchen, kann man dadurch die Wahr-
scheinlichkeit reduzieren, dass Weibchen auf nicht ste-
rile Madnnchen stoBen. Das hat die gleiche Auswirkung
wie eine Reduktion der Zahl der Ménnchen und bewirkt
damit einen Allee-Effekt.

Diese Technik wurde erstmals gegen die Schrauben-
wurmfliege (Cochliomyia hominivorax) angewandt,

Eine der wichtigsten Ursachen fiir das gegenwartige
Aussterben von lokalen Populationen ist der Habitat-
verlust, verursacht durch den Menschen. Das Roden
von natiirlichen und naturnahen Wéldern und die an-

schliefende intensive land- und forstwirtschaftliche

einem fiir Rinder gefihrlichen Parasiten im siidlichen
Nordamerika. Weibchen dieser Fliegenart legen ihre Eier
in offene Wunden ihrer Wirtstiere. Nach dem Schliipfen
erndhren sich die Larven von dem Wirtsgewebe, wodurch
sich die Wundstellen weiter vergroBern, was oft zum Tod
des Wirtstieres fiihrt. Vor seiner Ausrottung im Siidosten
der USA verursachte die Schraubenwurmfliege dort all-
jahrlich riesige Verluste unter den Weidetieren.

Bei der damals angewandten Methode wurden zur
Bekdmpfung des Schédlings sterilisierte Médnnchen in
den natiirlichen Populationen ausgesetzt. Die Sterilisa-
tion der Méannchen erfolgte im Labor durch eine be-
stimmte Dosis Gammastrahlung, die jedoch lediglich
Sterilitdt verursachte. Von Anfang an wurden wéchent-
lich bis zu 50 Millionen sterilisierte médnnliche Fliegen
aus Flugzeugen iiber Florida und den angrenzenden Staa-
ten freigelassen. Nach einer Paarung mit einem sterilen
Miénnchen legen fertile Weibchen nur sterile Eier ab. Da
sich Weibchen nur einmal paaren, tragen sie danach nicht
mehr zur Vermehrung bei. Schon Anfang 1959 war die
Massenvermehrung des Schédlings tiberall 6stlich des
Mississippi gestoppt.

Diese Methode wird immer noch héufig eingesetzt. So
konnte man in den letzten zwanzig Jahren auch erfolg-
reich die Mittelmeer-Fruchtfliege (Ceratitis capitata),
einen gefihrlichen Schiddling von Citrusfriichten, in Kali-
fornien unter Kontrolle bringen.

Ein weiterer Aspekt der Bedeutung des Allee-Effektes
bei der biologischen Schddlingsbekdmpfung betrifft die
Mindestzahl von Individuen, die man in einem Gebiet
aussetzen sollte, um eine erfolgreiche Ansiedlung einer
iiberlebensfdahigen Population sicherzustellen. Eine un-
geniigende Reproduktionsrate bei zu niedriger Popula-
tionsdichte kann ebenfalls zu einem Zusammenbruch der
Population fithren.

Fl Welche Konsequenzen hat eine Paarung mit einem
sterilen Médnnchen fiir das Fliegenweibchen, welche
fiir die Population?

F1 Von Wildbiologen wurde die Verwendung von Ké&-
dern mit Kontrazeptiva (Mittel zur Empfangnisver-
hiitung) zur Kontrolle der weiblichen Fekunditét
vorgeschlagen, um die Populationen von Schéadlin-
gen unter Sdugetieren zu dezimieren. Wie wiirde
durch diese Methode ein kiinstlicher Allee-Effekt be-
wirkt?

Nutzung haben bereits zu einem erheblichen Riick-
gang des Lebensraumes vieler Pflanzen- und Tierarten
gefiihrt. Sie stellen derzeit die Hauptursache des welt-
weiten Artensterbens dar (siehe Kapitel 28).

Nicht alle Arten sind im gleichen Mafle vom Aus-
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