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1. Einleitung

Wenn wir heute einen Zugang zum Verstdndnis von Wild iber das Verhalten in
die Betrachtung stellen, gehen wir davon aus, daff die Optimierung des Betriebs- und
Baustoffwechsels, die Reproduktion, die Steuerung und Regelung des Informations-
austausches mit der Umwelt iber das Verhalten realisiert wird und ein Verstindnis
des Verhaltens nur unter dem Einschluff der Umwelt mdglich wird, das heift im Kon-
text zum Okosystem. Dabei ist der Bezug des Menschen zum Wild als freilebenden
Populationen in einem von Menschen beeinfluften und gestalteten Lebensraum sehr
vielschichtig und unterliegt in Abhéngigkeit von den historischen, sozial-konomischen
Bedingungen unterschiedlichen 8konomischen, kulturellen und ethischen Bewertungen.
Es ist noch nicht allzulange her, daff Wildtiere mit Attributen belegt waren wie ,blut-
gierige Bestie”, ,heimtiickischer Rauber”, ,verwiistender Schidling”. Prognosen iiber
die endgiiltige Ausrottung des Wildes — besonders in Zeiten sozial-6konomischer Ver-
dnderungen in der Gesellschaft — oder die totale Verwiistung von Wald und Feld
reflektieren wechselnde, vom jeweiligen Interessenstandpunkt aus getroffene Bewer-
tungen in einer unmittelbaren Nutzen-Schadens-Bilanzierung. Erst in unserer Zeit, in
der sich auch das Bewuftsein fiir Okologie und Umwelt zwangsldufig zu schiarfen
beginnt, ergibt sich die Mdglichkeit, unsere Zielvorstellungen iiber freilebende Wild-
populationen weiter auszuformen, sie als Glieder eines Okosystems, einer Natur,
welche die Grundlage unserer eigenen Lebensanspriiche bedingt, zu verstehen.

Von hier aus gesehen sind auch Notwendigkeit und Grenzen eines Bewirtschaf-
tungsanspruches zu formulieren, der schlieflich einen umfassenden Wertungsmafstab
Skonomischer, Skologischer, kultureller und ethischer Gesichtspunkte umspannt und
gleichermafien die Frage aufwirft, inwieweit die Selbstregulation freilebender Wild-
populationen akzeptiert und in die Bewirtschaftungsanspriiche hereingenommen wird.

2. Theoretische Grundlagen

Okologie deckt vor allem funktionelle Beziehungen, Wechselwirkungen zwischen
Faktoren und Gliedern eines Okosystems auf. Verhaltensbeziechungen von Organis-
men, Populationen, lassen sich einmal auf eine Umwelt beziehen, mit welcher kein
gemeinsames Alphabet (Genbestand) im Sinne eines Informationsprozesses bestcht
(Okosystem sensu strictu), eine informationelle Umwelt, tiber die nur aktiv Infor-
mation gebildet werden kann, und zum anderen auf eine Umwelt mit gemeinsamem
Grundalphabet, also die Art bzw. Population und damit ein gemeinsamer Genpool,
das heifit eine kommunikative Umwelt, mit welcher Nachrichten ausgetauscht werden
kdnnen (Tembrock 1987).
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Diese verschiedenen Umwelten lassen sich jeweils durch die art- und individual-
spezifischen Umweltanspriiche charakterisieren.

Einer Gliederung Tembrocks (1987) folgend, kénnen Grundanspriiche wie folgt
gekennzeichnet werden:

1. Raumanspriiche: quantitative Raumanspriiche durch Kérperdimension, qualitative
Raumanspriiche durch Leistungsanforderung, Biotopanspriiche, Zielfunktionen

2. Zeitanspruche: quantitative Zeitanspriche - Lebensdauer, qualitative Zeitan-
spriiche, — innere Zustinde, Zuordnung zur kosmischen Zeit, Fressen, Schlafen,
Fortpflanzung

3. Informationsanspriiche: Informationsanspriiche — im Dienst der Selbstregulation
von Wachstum, Differenzierung, im Dienst der Interaktion mit der Biogeozdnose,
im Dienst der Interaktion mit Artgenossen

4. Stoffwechselanspriiche: quantitativer und qualitativer Art
5. Schutzanspriiche: mit Gewéahrleistung der Raum- und Zeitanspriiche

6. Partneranspriiche: Verwandtschaft, Sex-Partner, Pflege, individuelle Eigenschaften
der Partner.

Die Grundanspriiche sind in gegenseitigen Wechselbeziehungen verkniipft und
stehen nicht in starren Relationen.

Der Grad der Realisation dieser Grundanspriiche, die sich sowohl auf das Oko-
system als auch auf das Populationssystem beziehen, bestimmt die Uberlebens- uad
Reproduktionschancen und damit die Fitness des Individuums.

Fiir die Jagdwirtschaft darf daraus zunichst abgeleitet werden, daf die Aus-
gestaltung des bewirtschafteten Lebensraumes unseres Wildes sowie die durch das
Wild gegebenen Riickwirkungen in ein Gesamtkonzept einzubringen sind, welches so-
wohl Schadwirkung, ,Schadenstoleranz” und Nutzwirkung (im Hinblick auf Wild,
Landschaft, Okosystem) umschlieft. Die Bewertung wird dabei nicht nur mit den
gangigen dkonomischen Mafstédben zu erreichen sein.

Wenn wir im folgenden aus den sechs Grundanspriichen die Partneranspriiche
herausheben, so geschieht dies aus drei Griinden:

a) Jedes Lebewesen hat ein Sozialleben, es reproduziert sich im Verlaufe seines
Lebens, die Reproduktion selbst ist ein soziales Ereignis (Trivers 1985).

b) Partneranspriiche besitzen damit gréfte Bedeutung fiir die Evolution des Verhal-
tens (Tembrock 1987).

c) Alle anderen Elementaranspriiche werden zum Teil in den Partneranspriichen ,auf-
gehoben”, d. h. ihre Wahrnehmung erméglicht und unterstiitzt die Wahrnehmung
von Partneranspriichen.

Der Uberlebenswert sowie die Bedeutung des Verhaltens im Zusammenleben von
Tieren in Populationen (natiirlichen Fortpflanzungsgemeinschaften von Individuen
einer Art, wobei alle Individuen an einem gemeinsamen Genpool teilhaben; zur Dis-
kussion des Begriffes ,Population” vgl. Timofeeff-Ressovsky et al. 1977 und Crawford
1984) sind seit Mitte der siebziger Jahre von zwei, sich teilweise tiberschneidenden
Forschungsrichtungen, der Soziobiologie (Wilson 1975, eine kurze und prignante Ein-
fiithrung gibt Reyer 1982) und der Verhaltensdkologie (Krebs u. Davies 1978, 1984),
in den Blickpunkt des offentlich-wissenschaftlichen Interesses gertickt worden. Sozio-
biologie und Verhaltensdkologie studieren den Uberlebenswert des Verhaltens, sie
suchen zu verstehen, wie Selektionsdrucke, ausgeiibt von der dkologischen und der
sozialen Umwelt, ein Verhalten gegeniiber einem anderen besonders begiinstigen
(Krebs 1985, Alcock 1988). In Ankniipfung an die Darwinsche Evolutionstheorie in
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ihrer heute weitgehend anerkannten Form der ,Synthetischen Theorie der Evolution”

wird dabei von folgenden Pramissen ausgegangen:

1. Die elementare Selektionseinheit ist das Gen. Die Gene sind die eigentlich bestin-
digen Elemente im Evolutionsprozeff (Dawkins 1978, Maynard Smith 1985, Wil-
liams 1985).

2. Der Haupttrend der Evolution besteht in der Maximierung der ,inklusiven Fitness”
(Gesamteignung, Hamilton 1964). Diejenigen Gene sind am erfolgreichsten in der
Evolution, die das Uberleben und den Fortpflanzungserfolg des Individuums und
seiner genetischen Verwandten am besten férdern (Maynard Smith 1964, Trivers
1985).

3. Tiere sind durch das Wirken der natiirlichen Selektion optimal an ihre Umwelt
adaptiert. Das optimale Verhalten fiir ein Individuum hdngt von den Umwelt-
bedingungen und vom Verhalten der anderen Individuen ab. Unter Anpassung
wird ,ein Unterschied zwischen zwei phénotypischen Merkmalen oder Merkmals-
komplexen, der die Gesamteignung des Trdgers steigert” (Clutton-Brock u. Harvey
1979) verstanden. Der Begriff der ,natiirlichen Selektion” beinhaltet Unterschiede
im Reproduktionserfolg zwischen Individuen in der Natur (Endler 1986, Clutton-
Brock 1988).

Zur Diskussion wichtiger o. g. Begriffe vgl. Dunbar (1982 a) und Stearns (1986).

4. Altruistisches Verhalten (Beistandsverhalten) liegt vor, wenn durch dieses Ver-
halten die individuelle Fitness des Donors, bezogen auf die Population, gesenkt
wird, wihrend die individuelle Fitness des Rezipienten durch den altruistischen
Akt vergroBert wird (Hamilton 1964).

Aus den genannten Pridmissen wird deutlich, daff sich Tiere nicht zum Wohl der
Gruppe oder der Art, sondern einzig und allein zu ihrem eigenen Vorteil verhalten.
Es ist erwdhnenswert, dafi diese auf Darwin zuriickgehende Ansicht (selektive Ver-
nichtung von Individuen im Kampf ums Dasein) noch Ende des vorigen Jahrhunderts
zunehmend von einer gruppenselektionistischen Ansicht verdrdngt wurde, nach der
die natiirliche Selektion zum Wohl der Gruppe bzw. der Art arbeitet. Diese Meinung
hat sich, nicht zuletzt durch die von V. C. Wynne-Edwards (1962, 1986) publizierten
Biicher bis in die jiingste Vergangenheit erhalten. Wynne-Edwards argumentiert, daff
eine tierische Population duferst selten die in ihrer Umwelt vorhandenen Nahrungs-
reserven erschdpft und dann hungern muf, weil die Individuenzahl der Population
iber das Verhalten reguliert wird; mit wachsender Populationsdichte verzichten immer
mehr Individuen in der Population auf die Reproduktion. Wynne-Edwards nimmt an,
daf sich spezielle “epideictic displays” (epideiktische Verhaltensmuster) entwickelt
haben miiften, mit deren Hilfe die Individuen die Populationsdichte einschdtzen und
ihr Verhalten aktiv darauf einstellen kénnen.

Die Gruppenselektion diirfte jedoch in der Evolution nur eine untergeordnete
Rolle spielen, da ihre Wirksamkeit an eine Reihe von speziellen Voraussetzungen ge-
bunden ist (Brown 1964, Maynard-Smith 1976, 1982). Obgleich Wynne-Edwards also
wahrscheinlich mit seinen Schluffolgerungen fehlt liegt (vgl. jedoch Wade 1988), so
lieferte er doch den Anstof fiir eine umfassende Erforschung der Rolle des Sozial-
verhaltens fiir die Populationsregulation. Der Schwerpunkt der Forschungsarbeit
konzentrierte sich dabei zweifellos auf die Végel und Sduger.

Brown (1964) entwickelte eine allgemeine Theorie der Evolution der Diversitit
in intraspezifischen Territorialsystemen bei Végeln, die auch auf Sduger anwendbar
ist und im folgenden kurz skizziert werden soll (Abb. 1). Aggressives Verhalten (als
Bestandteil agonistischen Verhaltens) wird generell von Individuen bei der Erwerbung
von solchen Ressourcen gezeigt, die eine Maximierung des individuellen Uberlebens
und der Reproduktion erméglichen. Dabei sollte die natiirliche Selektion aggressives
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Abb. 1. Allgemeine Theorie fiir die Evolution der Diversitit in intraspezifischen Territorial-
systemen bei Végeln (Brown 1964)

Verhalten in der Population begiinstigen, wenn diese Ressourcen als Ganzes leicht
von Individuen durch Angriffsverhalten erwerbbar sind. Wenn z. B. eine Nahrungs-
quelle nicht verteidigt werden kann, weil sie mobil ist oder nur voriibergehend vor-
kommt, so wird sich generell auch kein Territorialsystem zu ihrer Verteidigung ent-
wickeln; das Territorium beschrankt sich dann zumeist nur auf die Brutstitte. Das
klassische Territorium beinhaltet hingegen eine relativ feste und gut definierbare
Fldche, innerhalb derer das Individuum oder eine soziale Gruppe Nahrungsquellen
und Brutstdtten findet und Sexualpartner anzulocken vermag. Die Fahigkeit zur Ver-
teidigung von Requisiten, verkérpert durch die physische Konstitution des Indivi-
duums, seines Zeit- und Energiebudgets, ist eine der wichtigsten Determinanten des
Systems des Territorialverhaltens (Abb. 2). Konkurrenz um 6kologische Ressourcen
fithrt zu einem Anstieg der Aggressivitit. Die Intensitit der Konkurrenz ist direkt
abhdngig von der Dichte der Population und korreliert invers mit der Menge an
Ressourcen. Zuviel Aggressivitit in Abwesenheit einer ausreichenden Ressourcen-
menge wiirde wahrscheinlich nachteilige Folgen fir das Individuum haben. Deshalb
muf eine Balance hergestellt werden zwischen den positiven Werten fiir erworbene
Nahrung, Brutstdtten, Partner und den negativen Werten fiir Zeit- und Energie-
verluste. Die Balance wird durch Faktoren wie die Populationsdichte oder auch die
physiologischen Zwédnge der Art gestaltet. Innerhalb der Population werden die-
jenigen Individuen mit einer optimalen Balance der genetischen Faktoren fiir und
wider einer bestimmten Form der Aggressivitit die meisten tiberlebenden und sich
reproduzierenden Nachkommen aufweisen; Typ und Grad der Aggressivitidt dieser
Individuen werden durch die natiirliche Selektion zur Populationsnorm.



P. Neuhduser et al.: Populationsdynamik von GrofBsidugern 105

| Kosten

Kosten oder Nutzen

|
|
|
|
I
|
|
|
|
|
|
|
|
|
|
1

6 I N

Ohm———— e - ——

X
Grofe des Reviers

nach DAVIES (1981)
Abb. 2. Einfaches graphisches Modell, das die Vorstellung des dkonomisch ver-
teidigbaren Reviers beschreibt. Das Tier sollte nur zwischen A und B ein Revier
verteidigen (wo der Nutzen grdfer als die Kosten ist). Der maximale Nettogewinn
(Nutzen — Kosten) wird bei der Reviergrofie X erreicht (Davies 1981)

In einem spateren Artikel arbeitet Brown (1969) drei kritische Populationsdichten
in das Konzept der Populationsregulation durch Territorialverhalten ein. Auf der
niedrigsten Dichtestufe herrscht keine Konkurrenz um Territorien zwischen den Indi-
viduen. Auf der mittleren Dichtestufe miissen einige Individuen ihre Territorien in
drmeren Habitaten etablieren. Dies bringt unter bestimmten Bedingungen einen
Puffereffekt hervor. Auf der hochsten Dichtestufe gelangen viele Individuen nicht
mehr zur Reproduktion, sie bilden eine Brut- oder Populationsreserve und kdnnen als
,schwimmende Populationselemente” in oder zwischen besetzten Territorien sowie auf
separatem Grund existieren. Kiirzlich von Fowler (1987) zusammengestelltes Material
zur Dichteabhingigkeit verschiedener Parameter bei Grofisdugern (z. B. Reproduktion,
Uberleben, Populationserneuerung, Wachstum und Kérpergrdfe) stiitzt indirekt obiges
Modell. Populationen von Grofisdugern zeigen dichteabhéingige Regulation in ver-
schiedenen Formen, wobei der Reproduktionsprozefy generell beteiligt zu sein scheint.
Bei Populationsdichteanstieg vergréfern sich Mortalitit und Emigration, wédhrend
sich Reproduktion und Wachstum verringen. Die Anderungen auf dem popularen
Niveau werden dabei durch Anderungen der individuellen Fitnesswerte der Popu-
lationsmitglieder hervorgerufen (Begon 1984)! In Reaktion auf verfiigbare Nahrungs-
mengen in der Umwelt bewirken Verhaltens- und Sozialfaktoren bei ansteigender
Populationsdichte eine Populationsregulation. Zu Theorien und Hypothesen der Abun-
danzdynamik in Kleinsdugerpopulationen vgl. Stubbe u. Heise (1987).

Ahnliche Befunde und Uberlegungen finden sich auch bei Tamarin (1983), der
als Paradigma formuliert: ,Alle tierischen Populationen sind ultimativ reguliert durch
limitierte Ressourcen, z. B. Nahrung, und proximativ durch ihr Sozialverhalten und
ihre Organisation.” Watson u. Moss (1970, zit. nach Tamarin 1983) definierten Kri-
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terien fiir die Beurteilung, ob eine Population durch soziale Faktoren reguliert wird
oder nicht.

1. Ein bestimmter Anteil der Population reproduziert sich nicht, weil die Tiere intra-
spezifisch an der Reproduktion gehindert werden oder weil die Tiere oder ihre
Nachkommen sterben, vermutlich durch sozialinduzierte Mortalitét.

2. Die sich nicht reproduzierenden Individuen sind physiologisch zur Reproduktion in
der Lage und ersetzen dominantere Tiere, wenn diese ausfallen.

3. Die sich reproduzierenden Tiere brauchen die Ressourcen, wie z. B. Nahrung, Raum
oder Brutstédtten, nicht vdllig auf. Ist eine Ressource erschdpft, so wirkt sie limi-
tierend.

4. Verhaltensinduzierte Mortalitdt kann durch andere Mortalitdtsfaktoren kompen-
siert werden. Wenn folglich andere Mortalititsfaktoren in der Umwelt in ihrem
Einfluf auf die Population zunehmen, so wird die verhaltensinduzierte Mortalitit
sinken.

5. Verdnderungen in der verfiigbaren Nahrungsmenge fithren zu Verdnderungen in
der Dichte (z. B. Reduktion des Territoriums bei ,gut im Futter stehenden” Tieren).

Die Anwendung der Kriterien ist jedoch in der Praxis vielfach problematisch und
erfordert unter Ausschaltung experimenteller Einfliisse langfristige Populationsunter-
suchungen, wie sie bisher nur an wenigen Tierarten durchgefiihrt worden sind. Eine
der bestuntersuchtesten Arten im Freiland ist der Rothirsch, Cervus elaphus L., wo
nunmehr durch die inzwischen fiinfzehn Jahre betriebenen Studien von Clutton-Brock
et al. aus Cambridge/England umfangreiches Datenmaterial zusammengetragen wurde
(s. u.).

,Fir die Aufdeckung der zu relativer Dichtehomdostase fithrenden Prozesse inner-
halb einer Population ist ein volles Verstindnis der Naturgeschichte der Art, ein-
schlieflich der Verwandtschaft der Individuen, den Arten von Interaktionen zwischen
Individuen und ihren Konsequenzen fiir die individuelle Fitness, sowie den Ursachen
fur die Mortalitdt, notwendig” (Tamarin 1983). Oben genannte Forderung schliefit
die Notwendigkeit der Kenntnis des sozialen Verhaltens und der sozialen Organi-
sation der Art ein. Wenn Gruppenbildung zwischen Individuen einer Art stattfindet,
so sollte sich soziales Verhalten aus drei Griinden entwickeln (Alexander 1974):

1. Soziales Verhalten zwischen den Gruppenmitgliedern verstidrkt die urspriinglichen
Vorteile des Gruppenlebens, z. B. verminderte Predationsgefahr und verbesserte
Erndhrungsmdglichkeiten fiir das Individuum.

2. Soziales Verhalten reduziert die relative Wahrscheinlichkeit von Krankheiten und
Parasitenbefall/Parasiteniibertragung (im allgemeinen iiber die Evolution und
Etablierung von Resistenzen in der Gruppe /Population).

3. Soziales Verhalten beinhaltet grundlegende Effekte auf die reproduktive Kon-
kurrenz von Gruppenmitgliedern in Relation zu anderen Gruppenmitgliedern so-
wie zu Anteilen der Population als Ganzes. Die Ausbildung einer sozialen Hier-
archie steigert die individuelle Fitness nicht nur des dominanten, sondern auch des
subordinierten Tieres (vgl. auch Bernstein 1981, Vehrencamp 1983).

Die soziale Organisation einer Art ist durch folgende Hauptmerkmale beschreib-
bar (Davies u. Krebs 1981): Brut- und Frefigruppengréfe (z.B. einzeln oder im
Schwarm, Rudel, Rotte etc.), rdumliche Gliederung (z.B. territorial, tiberlappende
Aktionsbereiche) und Paarungssystem (z. B. Monogamie, Polygynie). Die Frage, ob
soziale Systeme optimal sind fiir die Umwelten, in denen sie vorkommen (Gosling u.
Petrie 1981), ist im funktionalen Sinne nicht zu beantworten, da die natiirliche Selek-
tion proximativ auf dem Niveau des Individuums operiert (vgl. aber Maynard Smith
1984 a, Sober 1984).
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Das in den letzten zwei Dezennien international umfangreich betriebene Studium
des Sozialverhaltens und der sozialen Organisation (zur Methodologie siehe Altmann
1974, Bernstein u. Williams 1986) bei wildlebenden Vertebraten hat vielfiltige Be-
weise fiir intraspezifische Variation (IVSS) in den Sozialsystemen und im (Sozial-)
Verhalten einzelner Arten erbracht. Unterschiede im sozialen Verhalten von Individuen
einer Art konnen vielfach als okologische Anpassung an gegebene Umweltbedin-
gungen interpretiert werden, was Wickler bereits 1970 betonte.

Eine neuere umfassende Ubersicht zur Thematik gibt Lott (1984). Nach Auf-
arbeitung zahlreicher Literaturhinweise in seinem Review schluffolgert er, daf viele
Arten eines von zwei alternativen Systemen des gleichen Grundtyps manifestieren, so
dafi offenbar Flexibilititszwdnge existieren. AuBerdem lassen sich mehrere &kolo-
gische Variablen mit alternativen Sozialsystemen innerhalb einer Art korrelieren. Die
Variablen beinhalten Unterschiede in:

1. der Verteilung und Menge der Nahrung
dem Grad der Konkurrenz um Nahrung

dem Grad und der Art des Predationsdruckes
dem Grad der Populationsdichte

der Habitatsdttigung.

i

Alternative Sozialsysteme koénnen damit als adaptive Reaktion im Sinne einer
Nutzen-Kosten-Bilanz aufgefaft werden (Lott 1984). Ahnliche wie die o.g. SchluB-
folgerungen lassen sich auch aus vielen, kiirzlich publizierten Langzeitstudien an
Vogel- und Sdugerarten ableiten (Rubenstein u. Wrangham 1986, Clutton-Brock 1988,
Slobodchikoff 1988).

Gleichzeitig wurde die Erkenntnis quasi neu gewonnen, daf sich Individuen, auch
innerhalb einer Population, voneinander in ihren Genotypen unterscheiden und folg-
lich auch in ihren phdnotypischen Manifestationen dieser Genotypen. Es begann
international eine intensive Diskussion der Individualititspoblematik, die mit der
Einfithrung des Konzeptes der ,evolutionsstabilen Strategien” (ESS, Maynard-Smith
1974, 1979) einen Héhepunkt erreichte. Unter einer evolutionsstabilen Strategie ist
eine Strategie zu verstehen, die gréBere reproduktive Fitness liefert als jede andere
alternative Strategie, wenn sie von der Mehrzahl der Populationsmitglieder ange-
nommen wird. Diese Frequenzabhidngigkeit der Fitness kann dabei sowohl geno-
typisch als auch phanotypisch determiniert sein. In der Regel wird aber nicht eine
Strategie allein evolutionsstabil sein; es werden in der Population einige Individuen
diese, andere Individuen jene Strategie verfolgen, eine evolutionsstabile Misch-
strategie ist die Konsequenz. Die optimale Strategie fir ein Individuum hangt also
neben den Umweltfaktoren und den dem Individuum innewohnenden Zwéngen (z. B.
Koérpergrofe) in entscheidendem MafGe vom Verhalten der anderen Populationsmit-
glieder ab. Sehr gute Beispiele solcher in der Natur vorkommender Mischstrategien
lieferte die Analyse von Paarungsstrategien; eine exzellente Darstellung gibt Dunbar
(1982 b, 1983). Bei vielen Tierarten mit Territorialverhalten treten als Hauptstrate-
gien ,Territorialbesitzer” und ,Satelliten” auf. Die Satelliten sind vielfach am Rand
des Territoriums zu finden, sie warten dort auf eine giinstige Gelegenheit, mit einem
Weibchen des Territorialbesitzers zu kopulieren, wahrend dieser vielleicht in eine
Auseinandersetzung mit einem Eindringling verwickelt ist. Gosling (1986) analysierte
ménnliche Paarungsstrategien bei Antilopenarten aus Savannenhabitaten Ost- und
Stidafrikas. Der Reproduktionserfolg eines Ménnchens hdngt in erster Linie von der
intrasexuellen Konkurrenz des Zugangs zu Weibchen und in zweiter Linie von der
Art der Maximierung der Anzahl von Verpaarungen ab. Der Ausgang intrasexueller
Kiampfe zwischen den Minnchen wird offenbar von Unterschieden im Alter, in der
Koérpergrdfie, Horngrofe und Stirke determiniert. Die Madnnchen bauen untereinander
konsistente Dominanzbeziehungen auf und erkennen sich individuell, sofern sie in
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Gruppen leben. Die dominanten Méannchen konnen Territorien besetzen. Ménnchen
sind gréBer und schwerer als Weibchen. Ein Méannchen hat zwei Hauptmdglichkeiten,
die Anzahl seiner Verpaarungen zu maximieren. Es kann entweder einem Weibchen
oder einer Weibchengruppe folgen und Dominanz aufrechterhalten zu anderen, eben-
falls folgenden Mainnchen, oder es kann in einem Gebiet, welches einen Teil des
Aktionsradius von Weibchen darstellt, warten und eine Fliache gegen andere Mann-
chen verteidigen. Letztere, die ,Sitzen und Warten“-Strategie, umfaft die Verteidigung
von Ressourcen (z.B. Nahrungsquellen), die das Weibchen benétigt. Eine andere,
hochspezialisierte ,Sitzen und Warten“-Strategie besteht darin, ein Arena-Territorium
zu erwerben. Arenen sind Flachen mit vielen Ménnchen, welche die Weibchen an-
ziehen, wenn diese empfangnisbereit werden. Die Flachen enthalten aber zumeist nur
unbedeutende Nahrungsquellen. Weibchen scheinen solche Arenen aufzusuchen, weil
sie hier Mannchen auswéahlen kénnen mit solchen phdnotypischen Erbmerkmalen, die
den wahrscheinlichen Reproduktionserfolg ihrer Nachkommen férdern / maximieren
(Damwild: Clutton-Brock, Hiraiwa-Hasegawa u. Robertson 1989). Goslings (1987)
Vergleich von sechzig Mannchen aus Arena-Territorien mit sechzig Méinnchen aus
Ressourcen-Territorien und sechzig adulten Weibchen erbrachte, daff keines der
sechzig Weibchen Verletzungen an den Hornern hatte, dagegen traten bei zwanzig
Prozent der Méinnchen solche Verletzungen auf. Dies bestitigt die Annahme, daf
eskalierende Kampfe hiufiger zwischen Méannchen als zwischen Weibchen vorkommen
und steht im Einklang mit Darwins Theorie der sexuellen Selektion (vgl. Trivers
1972). Die Verletzungshdufigkeit der Hérner von Mdinnchen aus Arena-Territorien
war etwa zweieinhalb mal grdBer als die Verletzungshaufigkeit der Hérner von Ménn-
chen aus Ressourcen-Territorien. Dieser Fakt impliziert die Hypothese, daf Arena-
Verhalten eine Strategie mit hohen Kosten und hohem Nutzen sein mus.

Zusammenfassend sei gesagt, daf die Spieltheorie das methodische Riistzeug zur
Analyse individueller Variabilitat liefert, wenn die Fitness frequenzabhéngig ist. Die
Analyse frequenzunabhdngiger Verhaltensstrategien wird durch die Anwendung der
Optimalititstheorie ermdglicht (Maynard Smith 1980). Seit kurzer Zeit ist jedoch
offenbar auch die Analyse frequenzunabhédngiger Strategien (Lernen) mit der Theorie
der evolutionsstabilen Strategien moéglich (Maynard Smith 1984 b). Parker (1985) er-
Ortert Ansitze einer Verbindung von PopulationsSkologie mit der Theorie der evo-
lutionsstabilen Strategien unter besonderer Beriicksichtigung von Konsequenzen auf
dem popularen Niveau.

Neben der genetisch bedingten Individualitdt wird derzeit auch die Evolution von
Lernmechanismen und kultureller Informationsiibertragung im Kontext der Indi-
vidualitatsproblematik diskutiert (Colgan 1983, Shettleworth 1984).

Slater (1986) fihrt neben den Verhaltensstrategien zwei weitere Quellen von
Individualdifferenzen im Verhalten an. Erstere betrifft den Kommunikations- und
Erkennungsproze, letztere umfaft funktionslose Variabilitdt. Individualdifferenzen
im Verhalten begiinstigen die Kommunikation iiber Identitit (Colgan 1983). Die Voz-
teile der Individualerkennung in sozialen Gruppen, zwischen Sexualpartnern und
zwischen Eltern und Nachkommen liegen auf der Hand: gréBere Fitnessgewinne tiber
differenziertes Verhalten.

Sdugetiere sind zu chemischer, akustischer, visueller und taktiler Kommunikation
befihigt (Poole 1985). Der chemischen Kommunikation iber Geriiche ist jedoch das
Primat zuzuschreiben. Mit Urin und Kot erfolgt die Markierung von Territorien, auch
Artgenossen werden z. T. mit-Urin markiert. Driisen sind in spezifischer Ausprdgung
bei allen Sdugern vorhanden, mit den Exudaten markieren Sduger ihre Umwelt. Die
Geruchsmarken ermdglichen die Orientierung der Individuen im eigenen Territorium
und geben Hinweise fiir Artgenossen beziiglich der Anwesenheit von Individuen oder
Gruppen (Eisenberg u. Kleiman 1972). Fiir jedes Individuum existiert in Abhdngigkeit
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von Alter, Geschlecht, Stimmung und Reproduktionsstatus ein optimales Geruchsfeld.
Dieses Geruchsfeld umfaft eine Kombination olfaktorischer Stimuli des Individuums,
der Umwelt und von Artgenossen (Eisenberg u. Kleiman 1972). Brown (1979) hat an-
geregt, zwischen langzeitig wirksamen Identifizierungsgeriichen und kurzzeitig wirk-
samen Emotionsgeriichen zu unterscheiden. Letztere sollen z. B. die Erkennung des
Sozialstatus eines Individuums erméglichen.

Siauger scheinen generell zur geruchlichen Individualerkennung von Artgenossen
befihigt zu sein (Brown u. Macdonald 1985, Halpin 1986). Ungulaten differenzieren
Tarsaldriisengeriiche, wahrend die Carnivoren, wie z.B. der Rotfuchs, Analdriisen-
geriiche fiir die Individualerkennung nutzen. ,Eine der wichtigsten Funktionen der
Individualgeriiche ist die Unterscheidung von Gruppenmitgliedern (bei sozialen
Arten) und/oder von genetisch Verwandten” (Halpin 1986). Beides wurde in all-
gemeiner Form bereits 1964 von Hamilton vorausgesagt. Er schrieb: “The social be-
haviour of a species evolves in such a way that in each distinct behaviour-evoking
situation the individual will seem to value his neighbours’ fitness against his own
according to the coefficients of relationship appropriate to that situation.”

Die Hamiltonsche Hypothese wird inzwischen durch zahlreiche experimentelle
Beweise an verschiedenen Arten unterstiitzt, Tiefgrindige Ubersichten hierzu geben
Hepper (1986), Fletcher u. Michener (1987) und das Spezialheft 18 (4) 1988 der Zeit-
schrift “Behavior Genetics”.

Folgende vier Mechanismen werden diskutiert, mit denen ein Individuum den
Grad seiner genetischen Verwandtschaft mit Artgenossen erkennen und danach diffe-
renziert agieren kann (Blaustein et al. 1987 a) :

Erkennung, basierend auf:

1. der rdumlichen Verteilung
2. der Vertrautheit und friherer Assoziation: soziales Lernen

3. “Phenotype matching”: Individuum lernt oder ruft ab den Phanotyp von Verwand-
ten oder sich selbst; dazu mufi phanotypische Ahnlichkeit mit genotypischer Ahn-
lichkeit korreliert sein; spitere Einschdtzung von Ahnlichkeiten und Differenzen
zwischen gelerntem Phédnotyp und fremden Artgenossen

4. Erkennungsallelen: phédnotypischer Marker und Erkennung des Markers sind
genetisch bedingt.

In letzter Zeit mehren sich die Hinweise, daB fiir die Unterscheidung von ,Selbst”
und ,Fremd” der Haupthistokompatibilititskomplex (MHC) eine Schliisselfunktion
besitzt (Klein et al. 1983, Brown et al. 1987, Singh et al. 1987). Experimente an hoch-
gradigen Inzuchtstimmen der Labormaus, die sich nur im extrem polymorphen H-2-
Komplex unterscheiden, deuten die Existenz eines genetischen Ein-Locus-Erkennungs-
systems an (Blaustein et al. 1987 a, 1987 b). L&sliche H-2-Fragmente erscheinen im
Urin und konnten selbst Geruchsstoffe sein, oder aber in unterschiedlich starker
Affinitdt mit Geruchsprodukten des Metabolismus eine Geruchscharakteristik eines
jeden MHC-Haplotyps bewirken (Boyse et al. 1987). Bei der Hausmaus jedoch ope-
rieren mehrere Erkennungsmechanismen zusammen (Blaustein et al. 1987 b).

Folgende mdgliche Funktionen der Verwandtschaftserkennung werden diskutiert
(Blaustein et al. 1987 b):

1. Optimale Balance zwischen Inzucht und Auszucht (Bateson 1983, Shields 1983)
2. Prédferenzgerichtetes Verhalten auf Verwandte
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3. Rolle in intraspezifischer Konkurrenz
4. Kannibalismus (einschlieflich Infantizid)
5. Habitatselektion.

Zunehmendes Interesse gilt der Ontogenese alternativer Taktiken, Wiley’s (1981)
Konzept der ,ontogenetischen Bahnen” (Verdnderungen der Sozialposition eines Indi-"
viduums im Verlaufe seines Lebens) und die Analyse von Caro u. Bateson (1986) zur
altersabhdngigen Variation im Verhalten demonstrieren Ansidtze dieser Art. Sie er-
filllen damit die Forderung von Begon (1984): “Developments are needed in evo-
lutionary population biology which take account of the behaviour and characteristics
of individuals“. Die gleiche Position vertritt auch Dunbar (1985): “... we shall only
be able to achieve an adequate understanding of the species’ population dynamics if
we take behaviour into account. Of course, the converse is equally true: we will
never fully understand behaviour if we fail to take demographic processes into
account.”

Dunbar (1985) analysiert die Beeinflussung der Populationsdynamik durch in-
dividuelles soziales Verhalten bei Abwesenheit klassischer dichteabhingiger Effekte
anhand von Daten aus Untersuchungen an Sdugern. Seine Analyse zeigt, da Produk-
tivitit, Mortalitit und Verhalten von Individuen in Sdugerpopulationen hochgradig
durch das Sozialverhalten anderer Individuen determiniert werden und damit ent-
scheidenden Einfluf auf die Dynamik der Population als Ganzes ausiiben (vgl. auch
Hassell u. May 1985, Lomnicki 1988). Besondere Bedeutung bei der Vermittlung o. g.
Faktoren erlangen der soziale Rang eines Individuums in der Gruppe (Dominanz-
status, vgl. Dewsbury 1982) und die Konkurrenz um den Zugang zu Angehdrigen des
anderen Geschlechts (Clutton-Brock und Albon 1985). Statusabhidngige Reproduktion
(Wasser u. Barash 1983, Abbott 1987), Synchronisation der Reproduktionszyklen
(McClintock 1983), erhohte Mortalitit und zugunsten der Weibchen verschobenes
sekunddres Geschlechterverhdltnis unter den Nachkommen niedrigrangiger Weibchen
(Clutton-Brock u. Iason 1986), Dispersion in Abhédngigkeit vom Reproduktionserfolg
und auch die variierende Gréfe der reproduktiven Einheiten (z. B. Harems) sind Bei-
spiele fir den bestimmenden Einfluf individuellen sozialen Verhaltens auf die Ge-
samtstruktur der Population bei Sdugern. Und so ist Dunbar (1985) wohl zuzustim-
men, wenn er scheibt: “Our ability to predict their population dynamics will be much
greater if the behavioural and demographic levels are integrated more closely.”

Saugetiere leben in der Natur vielfach in hochstrukturierten Gruppen auf niedri-
gem Dichteniveau (Hendrichs 1978). Ihre soziale Organisation ist durch folgende
Hauptmerkmale charakterisiert:

1. Die soziale Basiseinheit ist das Weibchen mit seinen Jungen. Durch das Sdugen der
Jungen entsteht eine enge Mutter-Jungtier-Bindung. Die Hilfe des Mannchens bei
der Aufzucht der Jungen ist im allgemeinen nicht notwendig/gegeben (Crook et al.
1976, Eisenberg 1977).

2. Sdugetiere sind in der Regel matrilinear, d. h. die Gruppen bestehen zumeist aus
genetisch eng miteinander verwandten Weibchen und ihren Nachkommen. Dies be-
giinstigt die Tendenz zu altruistischem Verhalten (Bekoff 1981, Abb. 3).

3. Die Mehrzahl der Sduger lebt solitdr (Poole 1985).

4. Es herrscht haufig Polygynie. Weniger als drei Prozent aller Sdugerarten leben
nachgewiesenermafien monogam (Kleiman 1977). Es wirkt starke sexuelle Selek-
tion: Méannchen konkurrieren um den Zugang zu Weibchen, diese wéhlen vielfach
unter den Ménnchen aus (Female choice). Die sexuelle Selektion hat wahrscheinlich
zum GroBendimorphismus gefithrt; Ménnchen sind im allgemeinen gréfer und
schwerer als Weibchen (vgl. aber Ralls 1976, 1977).



P. Neuhduser et al.: Populationsdynamik von GrofBsdugern 111

5. Beide Geschlechter haben unterschiedliche allgemeine Dispersionsmuster. Die
Maéinnchen wandern weiter ab als die Weibchen (Greenwood 1980). Dispersion
kann die Populationsdichte verringern, tiberméfige Inzucht verhindern (zur Dis-
kussion vgl. Shields 1983, Moore u. Ali 1984, Ralls et al. 1986, Waser et al. 19386,
Clutton-Brock 1989) und die genetische Zusammensetzung der Population ver-
dndern (Chepko-Sade u. Halpin 1987).
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Abb. 3. Summarische Darstellung einiger moglicher Beziehungen zwischen Verhaltensent-
wicklung, Dispersion, Okologie und Helfen (Bekoff 1981)

In der Charakteristik der Sduger wurde bereits darauf hingewiesen, daf viele
Arten polygyne Paarungsstrategien entwickelt haben. Diese Tatsache scheint eine
Folge der sexuellen Selektion zu sein. Weibchen sich sexuell reproduzierender Arten
bendtigen bedeutend mehr Energie und Néahrstoffe zur Bildung und Reifung der
wenigen Eizellen als die Mannchen fiir die Bildung der Spermien (Parker et al. 1972,
Trivers 1972). Infolge dessen sind die Weibchen (mit ihren Eizellen) eine knappe
Ressource, um die die Méannchen konkurrieren. Da die Méannchen ein viel gréBeres
Fortpflanzungspotential aufweisen als die Weibchen, lohnt es sich fiir die Méannchen
zur Steigerung ihrer individuellen Fitness, mehrere Weibchen zu finden und zu be-
samen. Einige Médnnchen werden aufgrund ihrer korperlichen Gréfe und Stirke in
der Lage sein, schwéichere Méannchen an der Besamung von Weibchen zu hindern, sie
kénnen die Weibchen monopolisieren und ihren Reproduktionserfolg durch die Ver-
teidigung eines Harems maximieren. Dies bedeutet, dafy durch die intrasexuelle Selek-
tion der ménnliche Fortpflanzungserfolg stirker variieren wird als der weibliche.
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3. Fallbeispiele

Die Bestinde mehrerer Schalenwildarten, aber auch jene des Fuchses haben in den
letzten Jahren auf unserem Territorium betrichtlich zugenommen.

Wenn auch im Vordergrund der Ursachendiskussion Fakten stehen, wie
1. Umstrukturierung der Landschaft

Zunahme riesiger Flichen von Monokulturen und Dickungskomplexen in Feld und
Wald

2. Zunahme der Beunruhigung durch Tourismus, Pilzsucher u.a. und die dadurch
verstiarkte heimliche Lebensweise mehrerer Arten

3. Erhdhung des Nahrungsangebotes durch ungeniigend beerntete Felder

4. Klimadnderungen
Milderung der Winter und geringere Verluste

5. Fehler in der Wildbestandsermittlung; bewufte oder unbewufte Fehleinschatzungen
der tatsdchlichen Wilddichten und daraus resultierende mangelhafte Abschufiplane,
wird weit weniger iiber ethdkologische Stdrungen und soziobiologische Effekte durch
massive Eingriffe in das Populationsgeschehen diskutiert. Dies kann hier nur zur
Postulierung von Hypothesen fithren, die uns jedoch durch Denkanstéfe und In-
vestition von Forschungspotential auch in der Wildbiologie voranbringen sollten.

3.1. Rotfuchs — Vulpes vulpes L., 1758

Nach einem Abfall der Fuchsstrecke bis zum Jahre 1980 auf ca. 42 000 erlegte
bzw. gefangene Tiere stieg diese 1981 auf 70 000 und 1988 auf 104 640 an (Abb. 4).
Nach den bisherigen Kenntnissen, den fundierten Uberlegungen zur Bewirtschaftung
und der Stimulierung der Jdger durch ein neues Pridmiensystem war diese Entwick-
lung nicht vorauszusehen.
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Abb. 4. Entwicklung der Fuchs- und Schwarzwildstrecke der DDR von 1961-1986

In der Ursachendiskussion kénnen neben der Frage nach einer erhéhten Re-
sistenz gegeniiber Krankheiten, hypothetisch besonders gegeniiber Tollwut, im obigen
Sinne u. a. zwei Faktoren erdrtert werden (vgl. Stubbe 1989):
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1. Der Bau erfiillt fiir den Fuchs wesentliche ethdkologische Grundanspriiche als Ort
maximaler Geborgenheit fiir Geburt, Aufzucht und Ruheperiode im circadianen
Tagesgeschehen. Durch jahrelanges Zerstéren der Baue (z. T. iiber 80 %) infolge
der Begasungsaktionen haben die iiberlebenden Individuen eine Fiille kleiner Not-
réhren und Verstecke angelegt, die den Jdgern unbekannt blieben, oder ihre
Jungen gezwungenermafien als adaptive Leistung infolge fehlender Baue unter
Windwiirfen, Reisighaufen, Holzstapeln, in Durchlidssen aller Art, in alten ver-
lassenen Schuppen usw. aufgezogen, was zu einem Aufschaukeln bzw. zur Siche-
rung des nichstjdhrigen Ausgangsbestandes wesentlich beitrug. Hinzu kamen er-
hebliche Ressentiments der Jager gegeniiber einer Frithjahrs- und Sommerbejagung,
was durch ein starkes Pramiengefalle noch begiinstigt wurde.

2. In ungestdrten Gebieten leben Fiichse in sozialen Gruppen. Das Sozialverhalten
limitiert wie bei anderen Caniden die Produktivitdt der Weibchen. Neuere englische
Untersuchungen haben ergeben, dafi in unbejagten Gebieten mehrere Fihen im
Territorium eines Riiden leben kénnen und dann durch sinkende Wurfzahl eine
Geburtenkontrolle erfolgt. Unverpaarte Weibchen fungieren als Helfer in der
Jungenaufzucht des dominanten Muttertieres (MacDonald 1980). Bei Verlusten
von ranghohen Weibchen kann eine untergeordnete Fihe die Aufzucht der ver-
waisten Jungen iibernehmen (Schantz 1981). In naturnahen Lebensrdumen erreicht
der Fuchs bei weitem nicht die Populationsdichten der europiischen Kulturland-
schaft (Dawaa et al. 1982). Zur Zeit der Ranz besteht unter den Riiden eine soziale
Hierarchie. Das Alter des Riiden, die physische Kondition und das Temperament
spielen fiir die Stellung in diesem System eine Rolle (Tembrock 1957, Vincent
1958). Obwohl fir unsere Aussage von untergeordneter Bedeutung, kann noch
hinzugefiigt werden, daf Riiden wédhrend der Jungenaufzuchtperiode deutlich ihre
Nahrungsaufnahme reduzieren, obwohl sie zu dieser Jahreszeit in ausgesprochen
schlechter Kondition sind. Fahen haben — trotz Laktation — im Frihjahr noch eine
bessere Kondition als Riiden. Daraus wird ‘eine soziobiologische Hypothese iiber
altruistisches Verhalten der Riiden abgeleitet (Suchentrunk 1984), d. h. Schwichung
der eigenen Individualfitness zugunsten der Jungen.

Aus obigen Aussagen resultiert folgende Hypothese: Das gesamte sozio-
biologische Grundraster ist in der Fuchspopulation durch die starken und immer
neuen Eingriffe vollig gestdrt. Es gibt keine Ehebeziehungen, die tiber eine Saison
anhalten, so daff der Aufbau sozialer Gruppen in den Anfdngen sofort wieder
zerfallt. Ein sehr hoher Prozentsatz der Populationsglieder kommt durch fehlende
Hierarchien zur erfolgreichen Fortpflanzung. Zahlreiche Fédhen ziehen ihr Geheck
allein auf. Der hohe jahrliche Abschuf verhindert Selbstregulation. Die Population
explodiert. '

Schluffolgerung: Wir benétigen dringend auf der Ebene von Popu-
lationen Analysen zum Wirkungsgrad anthropogener Eingriffe. Kréger (1983) be-
obachtete z. B. bei starker Bejagung des Fuchses im Elbe-Weser-Gebiet ein Umkippen
des Geschlechterverhéltnisses zugunsten der Fihen. Dies sollte Anregung sein, um
auch in anderen Gebieten diesem Phidnomen nachzugehen und bei Bestidtigung an der
wissenschaftlichen Aufklirung zu arbeiten (vgl. Williams 1979).

3.2. Schwarzwild — Sus scrofa L., 1758
Auch in der Bestandsentwicklung des Schwarzwildes konnen soziobiologische
Effekte in Anpassung an gestdrte populationsdkologische Parameter diskutiert werden
(Stubbe und Stubbe 1977).
Ein groBer Prozentsatz der Frischlingsbachen wird noch im ersten Lebensjahr,
das heifit mit etwa neun Monaten, begattet. Im Hakel waren dies etwa 37 %. Auch
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Briedermann (1971) kam zu dem wichtigen Ergebnis, daf selbst in dkologisch un-
giinstigen Perioden, wie z. B. in strengen Wintern, mindestens 30 %y der Frischlings-
bachen, wenn auch mit einer offensichtlich etwas geringeren Reproduktionsrate, be-
gattet sind.

Meinhardt (1982) kam bei seinen jahrelangen Untersuchungen zu der Aussage,
da§ iiber 50 % der Frischlingsbachen in den Reproduktionsprozef eingreifen.

Diese beweiskrédftigen Befunde aus der DDR stehen in eindeutigem Gegensatz
zu den von Oloff (1951) postulierten Reproduktionsverhiltnissen des Schwarzwildes
im Solling in der BRD. Diese besagen, daf§ in mastlosen Jahren nur die zweijahrigen
und &lteren Bachen, in Durchschnittsjahren 100 % der Altbachen und 10 %, der Frisch-
lingsbachen sowie in Mastjahren 259, der Altbachen zweimal, 75, der Altbachen
und 50 % der Frischlingsbachen einmal frischen.

Um eine Wandlung von Verhaltensnormen im Reproduktionsgeschehen des
Schwarzwildes der DDR handelt es sich bei der bemerkenswerten Frithreife von ca.
50 Yy Frischlingsbachen, die damit auf dem gleichen Niveau der Geschlechtsreife wie
Hausschweine stehen. Es ist die ganz natiirliche biologische Folge der stark ver-
jingten Schwarzwildbestinde auf die Eingriffe des Menschen in den Altersklassen-
aufbau. Die Schwarzwildbestidnde stellen heute in der Mehrzahl der Fille Jugend-
gesellschaften mit einem fehlenden Uberbau und einem zusammengebrochenen Sozial-
regime dar. Durch das Fehlen des sozialen Stresses, wie er beispielsweise durch
Hierarchie und Rivalenkampf stets in einer altersklassengesunden Population erzeugt
wird, kommt es zu nicht manifesten Verhaltensinderungen, die auch oder besonders
in der Reproduktionsbiologie ihren Niederschlag finden. Frithreife und eine lang aus-
einandergezogene Rauschzeit sind die Folgen. Diese Aussage wird durch die Befunde
von Meinhardt (1982) nachhaltig unterstiitzt. Nach einer Regulation unserer Schwarz-
wildbestinde ergeben sich daraus Konsequenzen, die in praxisnahen Richtlinien zu
verwirklichen waren. Dies heifit bei den gegenwartig stark tiberhShten Bestdnden in
erster Linie konsequenter Abfang und Entnahme der Frischlingsgeneration und starke
Bejagung der Uberlauferklasse.

Fir diese Hypothese sprechen mehrere Tatsachen. So wurde z.B. im vorigen
Jahrhundert und in noch fritheren Zeiten die Fortpflanzung von Frischlingsbachen als
aufierordentliche Seltenheit verzeichnet. Zum anderen ist aus naturnahen Biozdnosen
bekannt (Sludski 1956, Heptner et al. 1966), daff das weibliche Schwarzwild unter den
Bedingungen eines natiirlichen Altersklassenaufbaues und einem damit verbundenen
normalen Sozialregime erst im zweiten Lebensjahr mit 1 3/4 Jahren in den Reproduk-
tionszyklus eintritt.

3.3. Rotwild — Cervus elaphus L., 1758

Poole (1985) charakterisiert die Gattung Cervus als ,zeitweilig mobile Harems”
bildend. Wahrend der herbstlichen Brunft konkurrieren die Hirsche um den Besitz der
Weibchen. Es besteht eine positive Korrelation zwischen dem Sexualdimorphismus
(Gewicht adultes Minnchen : Gewicht adultes Weibchen) und dem Polygyniegrad,
d. h. die stdrksten Hirsche beherrschen die gréfiten Harems und kénnen dementspre-
chend auch am haufigsten kopulieren. Diese Beziehung gilt auch fiir andere Sduger-
gruppen, z. B. Primaten und Pinnipedier (Alexander et al. 1981). Die in der Brunftzeit
oft auftretenden Auseinandersetzungen um den Haremsbesitz fithren bei fast allen
Hirschen zu leichten Wunden, ca. 20—-30 %, der Hirsche erhalten bleibende Verletzun-
gen. Zur Vermeidung unndtiger Kosten schitzen die Hirsche die Kampfstirke ihrer
Gegner ab (Clutton-Brock u. Albon 1979, Clutton-Brock, Albon, Gibson u. Guinness
1979, Biitzler 1974, zit. nach Wagenknecht 1981).

Bei anndhernd gleichstarken Hirschen ist im allgemeinen der Ressourcenbesitzer
in der Auseinandersetzung iiberlegen.
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Der Kampferfolg korreliert positiv mit dem Reproduktionserfolg, beide sind
altersabhdngig (Abb. 5). Die erfolgreichsten Hirsche halten wiahrend des Hohepunktes
der Brunft einen Harem, wobei die Grofe dieses Harems tdglich wechseln kann
(Clutton-Brock 1985).
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Abb. 5. Altersabhidngiger Unterschied im Reproduktionserfolg (Haremsgrdfie) eines Hir-
sches (aus Trivers 1985 nach Clutton-Brock, Guinness und Albon 1982)

Neuere Versuche haben gezeigt, daf die Haremsbesitzer ihren Verpaarungserfolg
durch haufiges Rohren steigern konnen, da das Rohren die Ovulation bei den Weib-
chen beschleunigt (McComb 1987).

Die energetischen Kosten wahrend der Brunft, z. B. Kdmpfe mit anderen Mann-
chen, Réhren, Zusammenhalten des Harems und Verpaarungen sind fiir die Hirsche
sehr grofy (Abb. 6). So werden nur diejenigen Méannchen die notwendige Korpergrofe,
Geweihgrdfie und Energiereserve fiir einen Erfolg in der intraspezifischen Konkurrenz
erlangen, die im frithen Lebensalter und auferhalb der Brunft geniigend Nahrung auf-
genommen und als Energiereserve gespeichert haben.
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Abb. 6. Reproduktionskosten eines Hirsches. Prozentsatz an Zeit, die ein neunjdhriger
Hirsch wéahrend der Brunft 1974 mit der Nahrungssuche verbrachte (aus Trivers 1985 nach
Clutton-Brock, Guinness und Albon 1982)

Der Reproduktionserfolg eines Tieres hdngt von drei Faktoren ab: der Lebens-
spanne, der Anzahl gezeugter Nachkommen pro Jahr und dem Anteil tberlebender
Nachkommen.

Fir die Hirsche und Hirschkithe der Insel Rhum ergab sich das in Tab. 1 dar-
gestellte Bild. Die durchschnittliche Anzahl gezeugter Nachkommen fir ein beliebiges
Mannchen unterscheidet sich wenig von der fiir ein beliebiges Weibchen der Popu-
lation, jedoch ist die Varianz des Reproduktionserfolges bei den Méinnchen viel grofer
(Clutton-Brock 1985). Diese Erscheinung ist allgemein verbreitet bei polygynen
Saugern (Trivers 1972, Clutton-Brock u. Albon 1982). Jedoch ist auch die Varianz im
Reproduktionserfolg der Weibchen betrdchtlich. Viele Weibchen bringen zwar pro
Jahr ein Kalb zur Welt, jedoch tiberleben nur wenige Kéilber das erste Jahr.

Tabelle 1. Wichtige Kenngréfien des Reproduktionserfolges beim Rothirsch (verdndert nach
Clutton-Brock 1985 und Clutton-Brock et al. 1983)

wahrend der Lebens- durchschnittliche Varianz des
spanne gezeugte Anzahl gezeugter Reproduktionserfolges
Nachkommen Nachkommen

Hirsch 0—25 7,64 38,73

Hirschkuh  0—13 7,38 6,05

Der Reproduktionserfolg ist auferdem stark vom Dominanzrang des Weibchens
abhdngig; Tab. 2 weist Einzelheiten aus.

Bemerkenswert ist, daff das Geschlechterverhiltnis geborener Kélber sich mit
steigendem miitterlichem Dominanzrang zugunsten der médnnlichen Nachkommen ver-
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Tabelle 2. Einfluff des Dominanzranges auf den durchschnittlichen Reproduktionserfolg/
Hirschkuh (verdndert aus Trivers 1985 nach Clutton-Brock et al. 1984)

Kenngréfen des Reproduktions- Dominanzrang

erfolges dominant subordiniert intermediir
Prozentsatz geborener Mannchen 60,6 46,9 53,9
durchschnittliches Alter bei der

ersten Geburt (in Jahren) 3,48 3,9

durchschnittliches Gewicht von

Kélbern bei der Geburt (in kg) 6,8 6,4

Prozentsatz Kalbmortalitdt im

ersten Jahr 28 45

durchschnittliche Anzahl von

Kalbern, die das Lebensalter von

einem Jahr erreichen 6,0 2,3
durchschnittliche Lebensspanne 11 9
(in Jahren)

schiebt (Clutton-Brock, Albon u. Guinness 1984, 1986, vgl. auch die umfassende Dis-
kussion von Ellenberg 1978 fiir das Reh, Capreolus capreolus). Damit wird die Vor-
hersage von Trivers u. Willard (1973) erfillt. Sie postulierten, daf bei sexuell dimor-
phen Sidugern hochrangige Weibchen das Geschlechterverhiltnis unter ihren Nach-
kommen derart beeinflussen sollten, daf mehr méannliche Nachkommen erzeugt wer-
den. Hochrangige Weibchen sollen am’ ehesten in der Lage sein, zusdtzliche Investi-
tionen zu titigen, welche fiir die Produktion gréBerer, mehr konkurrenzfdhiger ménn-
licher Nachkommen erforderlich sind.

AuBer bei den Cerviden wurden inzwischen auch bei Primaten, Nagetieren und
Beuteltieren eindeutige Hinweise fiir eine adaptive Variation des Geschlechterverhalt-
nisses unter den Nachkommen gefunden (z. B. Cockburn et al. 1985, Armitage 1987,
Hrdy 1987, Huck et al. 1987, Krackow u. Hoeck 1989; negative Befunde z. B. Berman
1988, Mlikovsky 1988). Die Verschiebung im Geschlechterverhéltnis ist sicherlich nicht
genetisch determiniert, sondern diirfte einer umweltbeeinfluften physiologisch-hormo-
nalen Variabilitit zuzuordnen sein (Clutton-Brock u. Iason 1986, Armitage 1987). Die
elterlichen Hormonniveaus zum Zeitpunkt der Empfiangnis an Gonadotropinen, Ostro-
gen, Testosteron und Progesteron beeinflussen das Geschlecht der Nachkommen, wo-
bei die Wirkung der einzelnen Hormone offenbar artspezifisch ist (James 1989). So
fihrt unzureichende Erndhrung wahrend der Trachtigkeit bei Ungulaten zu einem An-
stieg, bei Nagetieren hingegen zum Absinken des sekunddren Geschlechterverhilt-
nisses unter den Nachkommen (Clutton-Brock u. Iason 1986).

Weiterhin besteht eine positive Korrelation zwischen dem mitterlichen Rang und
dem Reproduktionserfolg der maénnlichen Nachkommen (Clutton-Brock, Albon u.
Guinness 1984, 1986). Mannliche Nachkommen dominanter Weibchen iibertreffen ihre
Schwestern im Reproduktionserfolg, wdhrend weibliche Nachkommen subordinierter
Weibchen ihre Briider im Reproduktionserfolg iibertreffen.

Weitere geschlechtsspezifische Unterschiede sind ebenfalls erwdhnenswert. Trach-
tigkeitsdauer und Geburtsgewicht von ménnlichen Kalbern sind signifikant grofer als
die von weiblichen. Ménnliche Kélber wachsen schneller und saugen signifikant mehr
als weibliche. Diese Differenzen beeinflussen offenbar das zukiinftige Reproduktions-
potential der Mutter.

Hirschkiihe, die in einem Jahr ein mannliches Kalb erfolgreich aufgezogen haben,
setzen mit signifikant geringerer Wahrscheinlichkeit im nédchsten Jahr, verglichen mit
Hirschkiihen, die ein weibliches Kalb aufzogen (Guinness et al. 1978, Clutton-Brock u-
Albon 1982). i

16 Hercynia 27/2
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Aufierdem setzen die Rottiere im Durchschnitt elf Tage spéter in der folgenden
Saison, wenn sie in der vorherigen ein minnliches Kalb aufgezogen haben, gegeniiber
jenen Weibchen, die in der vorherigen Saison ein weibliches Kalb hatten (Clutton-
Brock u. Albon 1982). Da spate Geburtsdaten mit einer geringeren Uberlebenschance
der Kilber verbunden sind, liegen die Kosten fiir die Aufzucht eines Méannchens wahr-
scheinlich hdher, als die Differenzen in der Fruchtbarkeit anzeigen (Clutton-Brock,
Guinness u. Albon 1982). Die Fruchtbarkeit einer Hirschkuh korreliert, auBer mit dz2n
oben genannten Faktoren, auch sehr stark positiv mit dem Korpergewicht und dem
Nierenfettgewicht, negativ hingegen mit der Kieferlinge (Albon et al. 1986).

Erwédhnenswert ist der Einfluf sozialer Effekte auf den Reproduktionserfolg.
GroBe Populationsdichten haben keinen Effekt auf die Uberlebenswahrscheinlichkzit
der weiblichen Nachkommen, sie reduzieren jedoch signifikant die Uberlebenswahr-
scheinlichkeit der méannlichen Nachkommen, sowohl bei Kélbern als auch bei J&hr-
lingen. Die sozialen Effekte wirken also sehr geschlechtsspezifisch (Clutton-Brock,
Albon u. Guinness 1982, Clutton-Brock, Guinness u. Albon 1982). Es wire daher zu
erwarten, daf Weibchen in grofen Gruppen relativ mehr weibliche Nachkommen er-
zeugen (Trivers 1985). Die Studien von Clutton-Brock und Mitarbeitern haben des
weiteren gezeigt, daf die Fruchtbarkeit in einer quadratischen Form in Beziehung zum
miitterlichen Alter steht (Clutton-Brock 1984) und daB die Fruchtbarkeit konstant
hoher ist bei:

1. Hirschkiihen, die im vergangenen Sommer kein Kalb aufzogen, verglichen mit
jenen, die ein Kalb aufzogen (Guinness et al. 1978 a) ;

2. Hirschkithen, die in kleinen matrilinearen Gruppen leben unterhalb der durch-
schnittlichen GruppengréBe in der Population, verglichen mit jenen in grofen Grup-
pen (Clutton-Brock, Guinness u. Albon 1982) ;

3. Dominanten Hirschkiihen, verglichen mit subordinierten (Clutton-Brock, Albon u.
Guinness 1986).

Das Jungtieriiberleben ist hdher unter den Nachkommen von:

1. Hirschkithen mittleren Alters, verglichen mit dem von jungen bzw. alten Hirsch-
kithen (Guinness et al. 1978 b / Clutton-Brock 1984) ;

2. Hirschkithen, die im vergangenen Sommer ein Kalb aufzogen, verglichen mit
jenen ohne Kalb im vergangenen Sommer (Clutton-Brock, Guinness u. Albon 1983) ;

3. dominanten Hirschkithen und solchen aus kleinen matrilinearen Gruppen, ver-
glichen mit dem von subordinierten und jenen aus grofen Gruppen (Clutton-Brock,
Albon u. Guinness 1982, 1986).

Zusammenfassend kann gesagt werden, daff Hirschkithe grofer matrilinearer
Gruppen im Vergleich mit solchen kleiner Gruppen dazu tendieren:

1. spiter mit der Reproduktion zu beginnen,
2. eine geringere Fruchtbarkeit zu besitzen,
3. daf ihre Kélber eine erhohte Sterblichkeitsrate im ersten Lebensjahr aufweisen.

Jiingste Analysen widmeten sich der Interaktion von Populationsdichteverande-
rungen mit zwei phédnotypischen Variablen (Alter, reproduktiver Status) und zwei
Verhaltensvariablen (Gruppengrdfe, Dominanzrang) sowie den daraus resultierenden
Beeinflussungen von Fruchtbarkeit und Nachkommeniiberleben in einer ressour-
cenlimitierten Population auf Rhum (Clutton-Brock, Albon u. Guinness 1987).

Hohe Populationsdichten vergréBerten die Unterschiede in der Fruchtbarkeit
zwischen jungen und é&lteren Hirschkithen sowie zwischen Hirschkithen mit Kalb 1m
vorherigen Sommer und jenen ohne Kalb im vorherigen Sommer.
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Hohe Populationsdichten hatten jedoch keinen signifikanten Effekt auf die Be-
ziehungen zwischen miitterlichem Alter oder reproduktivem Status und dem Kalb-
iiberleben.

Die Fitnesskosten der Trachtigkeit sind gering, verglichen mit jenen der Laktation
(Clutton-Brock, Albon u. Guinness 1989). Es diirfte daher fiir ein Weibchen vorteilhaft
sein, erst einmal mehr Nachkommen zu erzeugen, als es gewdhnlich aufziehen kann,
um spiter die Nachkommenzahl entsprechend den Aufzuchtbedingungen auf ein opli-
males MaB einzuregulieren. Dies wiirde auch erkldren, warum sich bei vielen Arten
Ressourcenknappheit bzw. hohe Populationsdichten stirker negativ auswirken auf das
Uberleben der Jungtiere als auf die Fruchtbarkeit (vgl. Fowler 1987).

Erstaunlicherweise waren bei ansteigender Populationsdichte die Effekte der
matrilinearen Gruppengréfie auf das Uberleben der Kilber im ersten Winter reduziert.
Gleichfalls reduziert unter diesen Bedingungen waren die Effekte des mitterlichen
Dominanzranges und der Gruppengrdfe auf das Uberleben der Jahrlinge. Clutton-
Brock, Albon u. Guinness (1987) interpretieren diese Fakten derart, daff bei Popu-
lationsdichteanstieg sich die Einzugsgebiete mehrerer Herden tiberlappen und dadurch
die Intergruppenkonkurrenz verstirkt wird, so daf verbleibende intraspezifische
Effekte maskiert werden.

Auch wire mdglich, daf intraspezifische Konkurrenz bei hohen Populationsdich-
ten weniger bedeutsam ist; bei vielen sozial lebenden Arten nimmt die Hiufigkeit
aggressiven Verhaltens ab, wenn die Ressourcenverfiigbarkeit sehr gering ist (Wilson
1975, Slobodchikoff 1988).

Abschliefend sei noch einmal kurz der Sexualdimorphismus angesprochen. Wenn
bisher der sexuellen Selektion das Primat fiir die Erkldrung des Geschlechtsdimor-
phismus zugeschrieben wurde, so ist diese Ansicht wohl etwas zu relativieren, auch
angesichts der offenbaren Unzuldnglichkeiten verschiedener Methoden zur Analyse
der sexuellen Selektion (Gibson 1987). In einer kiirzlich vorgelegten Arbeit diskutier-
ten Geist et al. (1988) das Problem des Dimorphismus bei Cerviden in Relation zum
Habitat.

Sie formulierten die Hypothese, daff mit der Besiedlung von offenen Landschaften
beide Geschlechter in der Evolution der Waffen, der Fellmerkmale und der Kdrper-
masse konvergieren.

So scheinen Sikahirsch, Rothirsch und Wapiti eine Reihe zu bilden im Gewichts-
dimorphismus von Wald- iiber Savannen- zu Steppenhabitaten. Der Einfluf der
Nahrung gewinnt an Bedeutung, da Gras gegeniiber Bldttern und jungen Trieben
weniger Protein und insbesondere weniger Mineralstoffe enthalt, Geweihe jedoch zu
etwa 56 % aus anorganischem und zu 44 Prozent aus organischem Material bestehen.
Als Begrtundung fiir den Monomorphismus von gesellig in Herden lebenden Ungu-
laten postulierte Geist bereits 1974, daff die Weibchen die Méinnchengestalt ange-
nommen haben als Konsequenz intersexuellen Konfliktes.

Die Diskussion um die Bedeutung dieses oder jenes Einzelfaktors fiir die Evo-
lution sowohl von Morphen als auch von Verhalten sollte jedoch nicht dartiber hin-
wegtduschen, daff die Suche nach einer alleinigen Ursache vielfach in eine Einbahn-
strafe fithrt (Hilborn und Stearns 1982).

Zusammenfassung

Im Beitrag wird darauf verwiesen, dafi eine jagdliche Bewirtschaftung freilebender
Sdugetierpopulationen in stirkerem Mafie die biologischen GesetzmiBigkeiten auf dem
popularen Niveau zu beriicksichtigen hat. Anhand von theoretischen Konzepten der inzwi-
schen international ausgewiesenen Forschungsrichtungen Soziobiologie und Verhaltens-
Skologie wird die Rolle des Sozialverhaltens bei der Populationsregulation diskutiert. Es
wird gezeigt, daff die Dynamik der Population entscheidend durch das Verhalten von ein-
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zelnen Individuen gepragt wird. In diesem Zusammenhang gewinnen Fragen der Indivi-
dualitdt und der Individual- und Verwandtschaftserkennung einen neuen Stellenwert. Fall-
studien zu den jagdwirtschaftlich bedeutsamen Arten Fuchs, Schwarzwild und Rotwild
unterlegen die theoretischen Aussagen.

Summary

The management of free-living game populations has to take into account the bio-
logical regularities at the level of the population. On the basis of theoretical foundations
of sociobiology and behavioural ecology the importance of social behaviour in population
regulation is discussed. It is shown that the dynamics of a population is greatly influenced
by the behaviour of individual animals. In this context questions of individuality, indi-
vidual and kin recognition and kin-correlated behaviour achieve great importance. Studies
on the fair game species red fox, wild boar and red deer illustrate the theoretical state-
ment.
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