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Die nomadisierende Lerche Eremalauda starki am Nest. Im Hintergrund das fiir die Karoo typische

Gras Stipagrostis ciliata (Foto mit freundlicher Genehmigung von Peter Steyn, Newlands, Stidafrika).

Sorgt euch nicht!

Seht euch die Viigel an.

Sie siien nicht, sie ernten nichi,
sie sammeln keine Vorrdite

— aber euer Vater im Himmel sorgt fiir sie.

aus Matthéius 6



1 Einleitung

Die zunehmende Bedrohung der nomadisierenden Lerchen in der Karoo durch umherziehende
Kleinviehherden fiihrte zu der Frage, auf welche Weise die Lerchen durch die Einrichtung von
Reservaten am besten geschiitzt werden konnten. Die dabei auftretenden Probleme
motivierten dazu, die Erforschung dieses einzigartigen Okosystems auch von theoretischer
Seite zu unterstiitzen. Trotz ausfithrlicher Feldforschung (Dean 1995) war es kaum mdglich,
das System in seinen einzelnen Dynamiken zu verstehen, um so z.B. Auswirkungen von
Naturschutzmafinahmen auf die Lerchenpopulationen abzuschitzen. Zundchst wurde ein
Modell entwickelt, mit dem verschiedene riumliche Reservatskonfigurationen untersucht
wurden (Fahse & Wissel 1995, Fahse et al. 1998). Dieses Modell lieB aber noch viele
Komponenten des Okosystems unberiicksichtigt, wie z.B. das Schwarmverhalten der Vogel.
Deshalb sollte anhand eines verfeinerten Modells untersucht werden, welche vermuteten
Verhaltensmuster der Lerchen in der hochvariablen Umwelt der Karoo iiberhaupt sinnvoll
sein konnten und welche nicht. Von den Ergebnissen erhoffte man sich ein tieferes
Verstidndnis des Systems, so daB die zu ergreifenden SchutzmaBnahmen moglichst effektiv
und sinnvoll geplant werden konnen.

Zu diesem Zweck wurde das in dieser Arbeit dargestellte individuen-basierte Modell
konzipiert. Doch schon bald zeigten sich emnste Schwierigkeiten: Die Simulation der
vielfiltigen Dynamiken des Systems beanspruchte so lange Laufzeiten, daff das Modell kaum
zu gebrauchen war. Deswegen scheiterten , klassische™ Auswertungsmethoden, wie z.B. zur
Bestimmung der mittleren Lebensdauer oder der Lebenszeitreproduktion. Auf diese Weise
stellte sich im Laufe der Zeit immer dringlicher das Problem, ein Mal bzw. eine SystemgriBe
zu ermitteln, mit der es trotz der langen Laufzeiten moglich sein wiirde, verschiedene
Szenarien des Modells beurteilen und miteinander vergleichen zu konnen. Die Konstruktion
dieses ,,MeBinstrumentes* wurde zur eigentlichen Hauptaufgabe. Aus diesem Grund liegt der
Schwerpunkt dieser Arbeit nicht auf der Konzeption eines Modells, das dem komplexen
Okosystem der Lerchen in der Karoo in allen Belangen gerecht wird. Der Schwerpunkt liegt
dagegen in der Entwicklung des in Kap. 7 dargestellten Verfahrens, mit dem man in die Lage
versetzt wurde, populationsdynamische Implikationen individuellen Verhaltens quantitativ zu
bestimmen. Die in Kap. 5 und 6 diskutierten Ergebnisse sollen in erster Linie demonstrieren,
daB man mit diesem Verfahren ein erfolgreich einsetzbares Werkzeug besitzt, das sinnvolle

(d.h. biologisch interpretierbare und nachvollziehbare) Ergebnisse produziert. Das



verallgemeinerte Verfahren (Kap. 7.6) ist nicht nur speziell fiir die hier betrachtete
Lerchenpopulation geeignet, sondern auch fiir #hnliche Probleme bei anderen Modellen. Diese
Arbeit erhebt nicht den Anspruch, das betrachtete Okosystem erschopfend analysiert und
modelliert zu haben. Sie konzentriert sich auf die allgemeineren Folgerungen fiir die
theoretische Populationstkologie, die sich aus der in Kap. 7 beschriebenen Vorgehensweise
ergeben.

Aus diesem Grunde rahmen zwei Kapitel (Kap. 2 und 9), die speziell den konzeptionellen
Hintergrund der angesprochenen Problematik beleuchten, den eigentlichen Inhalt der Arbeit
ein. Nach einer kurzen Darstellung der wichtigsten Charakteristika der Karoo und der
betreffenden Lerchen (Kap. 3) wird in Kap. 4 das Modell vorgestellt. Bevor in Kap. 7 erliutert
wird, mit welcher Methode das Modell ausgewertet wurde, werden in Kap. 5 zunichst
exemplarische Ergebnisse diskutiert und in Kap. 6 verschiedene (hypothetische) Zugstrategien
der Lerchen verglichen und analysiert. Dadurch soll zum einen fiir den an der abstrakten
Methodik weniger interessierten Leser der geschlossene Aufbau Fragestellung —
Modellbeschreibung — Ergebnisse — Diskussionen nicht durch ein sehr theoretisch orientiertes
Kapitel unterbrochen werden. Zum anderen bekommt man so zundchst einen Eindruck,
welche Art von Ergebnissen mit dem dann in Kap. 7 erlduterten Verfahren gewonnen werden
konnen. Es schlieBt sich ein Kapitel an, das u.a. Beispiele fiir den Verlauf der
Wachstumsraten im System liefert (Kap. 8). Die dort gezeigten iiberraschenden Ergebnisse
bringen neue Aspekte in die Debatte zwischen klassischer und individuen-basierter
Modellierung und werden in Kap. 9 ausfiihrlich diskutiert. Die Arbeit schlieBt mit einer

zusammenfassenden Diskussion (Kap. 10).



2 Individuelles Verhalten und Populationsdynamik

In welchem MaBe und auf welche Weise beeinfluft das Verhalten der einzelnen Individuen
die Dynamik einer Population (Hassell & May 1985, Koehl 1989, de Roos et al. 1991, Lawton
1991, Kooijman 1994, Goss-Custard et al. 1995a, Goss-Custard et al. 1995b) ? Weder der
klassische noch der individuen-basierte Ansatz zur Modellierung der Populationsdynamik
.geben auf diese Frage eine eindeutige Antwort. In klassischen Modellierungsansitzen
verwendet man Differentialgleichungen fiir die PopulationsgroBe N, wie zum Beispiel bei der

logistischen Gleichung:

dN
= = fW = N = Nrm(l——}

In solchen Gleichungen wird das individuelle Verhalten in keiner Weise betrachtet, sondern
alles wird auf die mittlere individuelle Wachstumsrate r(N) reduziert. Solche Modelle waren
sehr niitzlich, um verschiedene Konzepte wie Dichteregulation oder intra- und interspezifische
Konkurrenz zu entwerfen und zu demonstrieren. Aber klassische Modelle konnten nicht
wesentlich dazu beitragen, daB an einem konkreten tkologischen System Voraussagen iiber
sein Verhalten moglich wurden. Sie lieferten haufig im nachhinein eine plausible Erkldrung
fiir beobachtete Phiinomene und trugen auf diese Weise zu einem Verstandnis dkologischer
Systeme bei. Die Beschreibungsebene bei klassischen Modellen ist die hochaggregierte Ebene
der Gesamtpopulation. Im Gegensatz dazu entstanden in jiingerer Zeit (nicht zuletzt durch die
gestiegende Rechenleistung von Computern) individuen-basierte Simulationsmodelle, die auf
der Individuumsebene ansetzen (Huston et al. 1988, DeAngelis & Gross 1992, Uchmanski &
Grimm 1996). Sie stellen sog. "bottom-up”-Ansitze dar, in denen die einzelnen Individuen
oder einzelne Gruppen von Individuen jeweils explizit beriicksichtigt werden; d.h. sie besitzen
beispielsweise nicht eine einheitliche mittlere Fertilitdt, sondern jedem Individuum wird ein
ganz bestimmtes MaB an Reproduktionsfihigkeit zugeschrieben, so daB die Individuen sich
voneinander in der Regel unterscheiden.

Solche individuen-basierten Modelle scheinen wesentlich naher an der Wirklichkeit zu sein
als klassische Ansétze. Sie hitten daher im Prinzip das Potential, um die oben gestellte Frage

zu kldren, welche individuellen Eigenschaften oder Verhaltensweisen die Dynamik der



Population bestimmen. Doch diesem Vorgehen sind in einem konkreten Fall meist
methodische und praktische Grenzen gesetzt: Zum einen ist es kaum moglich, alle
Verhaltensweisen eines Individuums in allen denkbaren Situationen zu kennen. Oft besitzt
man daher nur iiber einzelne Aspekte eines Systems genauere Informationen. Doch in einem
Modell sollte die ,,Auflosung” in allen Teilen gleich sein (Starfield & Bleloch 1991). Zum
Beispiel ist eine umfassende und detaillierte Modellierung der Reproduktionseigenschaften
von Individuen fiir das Studium der Dynamik der Population sinnlos, wenn demgegeniiber nur
eine vage Vorstellung iiber die Mortalitdtsfaktoren besteht. Zum anderen scheinen individuen-
basierte Modelle zwar aufgrund ihrer gréBeren Realitdtsnihe besser iiberpriifbar zu sein als
klassische Modelle (Murdoch et al. 1992). Doch eine grofle Realitdtsndhe impliziert eine
Vielzahl an Modellparametern, die wiederum i.a. mit viel Aufwand gemessen werden miissen
— falls sie iiberhaupt direkt zu bestimmen sind. Ferner besitzen individuen-basierte Modelle
aus dem gleichen Grund hiufig eine sehr groBe Anzahl von Regeln und beinhalten Prozesse,
die auf kleiner Zeitskala ablaufen. Damit ist zwangsldufig verbunden, daB die Laufzeiten der
Simulationen in entsprechender Weise anwachsen. Prinzipiell kann man jedes Modell
,verfeinern® und ,noch realistischer gestalten. Aber wenn man sich fiir die
Populationsdynamik interessiert, die typischerweise auf der Zeitskala von Jahren ablduft, dann
werden schnell sehr groBe Laufzeiten entstehen, so da eine genaue Analyse des Systems fast
unmoglich wird.

Zusammenfassend 1dBt sich feststellen, daB die praktischen und konzeptionellen Probleme
noch nicht gelost sind, die mit der Frage verbunden sind, inwieweit und auf welche Weise
individuelles Verhalten die Dynamik einer Population beeinfluBt und wie beispielsweise
dadurch die GréBen K und 1y in obiger Gleichung bestimmt werden. Das Verhiltnis von
diesen beiden Ebenen ist noch ungeklirt und nicht verstanden. Es handelt sich bei dieser
Problematik um ein grundsitzliches Problem, das zur Zeit Thema aktueller Diskussionen ist
(beispiclsweise findet im August dieses Jahres [1998] eine Tagung zum Thema ,From

Individuals to Populations* in Budejovice, Tschechien, statt).

Das in Kap. 4 dieser Arbeit vorgestelite Modell, mit dem die Auswirkungen des individuellen
Verhaltens der Lerchen in der Karoo auf ihre Populationsdynamik untersucht werden sollen,
gehort zu dieser Thematik. Die Ergebnisse und Einsichten, die am Beispiel dieser Population
gewonnen werden, lassen sich, wie in Kap. 9 am Ende der Arbeit diskutiert wird,

anschlieBend auf die hier angesprochene allgemeine Problematik iibertragen.



3 Nomadisierende Lerchen in der Nama-Karoo

In diesem Kapitel werden die typischen Charakteristika dieses Okosystems kurz beschrieben
und die Biologie der Lerchen erldutert. Die aufgefiihrten Prozesse und die zugehorigen Daten
flieBen spiter in Kap. 4 in die Entwicklung des Modells und in die Wahl der einzelnen
Parameterwerte des Modells ein. Da, wie in der Einleitung betont, der Schwerpunkt der Arbeit
nicht auf der biologischen, sondern auf der konzeptionellen Seite liegt, beschriankt sich die
Darstellung in diesem Kapitel auf das Notwendigste und stellt keine umfassende
Beschreibung des Okosystems mit Flora und Fauna dar. Der daran interessierte Leser sei auf
die sehr griindliche und ausfiihrliche Arbeit von Dean (1995) verwiesen. Im folgenden
beziehen wir uns - wenn nicht anders vermerkt - stets auf diese Arbeit oder auf personliche

Mitteilungen des Autors.

3.1 Die Nama-Karoo

Die Karoo bildet zusammen mit der Namib-Wiiste und der siidlichen Kalahari die
siildwestliche Trockenzone Afrikas (Werger 1985). Der zentrale und hohergelegene Teil der
Karoo wird Nama-Karoco genannt (Abb. 1) und umfaft zusammen mit der benachbarten
Sukkulenten-Karoo ein Gebiet von ca. 360 000 km® (Hilton-Taylor & le Roux 1989). Die
Landschaft ist groBtenteils flach oder leicht gewellt, abgesehen von unvermittelt aus der
Ebene ragenden kahlen Tafelbergen (,karoo koppies“). Die mittlere jdhrliche
Niederschlagsmenge nimmt innerhalb der Nama-Karoo Werte zwischen 100 mm im
westlichen und 500 mm im ostlichen Teil an, und die Nama-Karoo stellt somit ein arides bis
semi-arides Gebiet dar. Aufgrund der groBen relativen Varianz des Niederschlags kann es zu
ldngeren Trockenzeiten kommen, so daB die Nama-Karoo wiistendhnliche Charakteristika
aufweist.

Die Flora wird vor allem durch zwei Gattungen bestimmt: Zwergstriucher (Chamaephytes;
insbesondere ,ankerkaroo® Pentzia incana, ,kapokbossie” Eriocephalus ericoides und
Galenia africana) und Gréser (Hemicryptophytes; insbesondere Stipagrostis brevifolia, S.
ciliata und ,,blinkhaargras“ S. uniplumis). Der Bedeckungsgrad liegt gewdhnlich nur bei ca.
20%, aber er kann nach niederschlagsreichen Perioden schnell auf 80% ansteigen. Diese
Eigenschaft ist der entscheidende Zeitgeber fiir die Reproduktion der nomadisierenden

Lerchen, die solche Grasareale zum Briiten nutzen (s.u.).
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Abb. 1. Ausdehnung der Sukkulenten- und der Nama-Karoo
(in Anlehnung an Rutherford & Westfall 1986).

Die Karoo besitzt zwar keine spezielle Avifauna, aber sie zeichnet sich durch eine grofBe
Artenvielfalt aus (Winterbottom 1968, Vernon 1986). Allerdings wird diese Vielfalt durch die
zunehmende Landnutzung gefdhrdet. Neben Ackerkulturen und Bergbau stellt die
intensivierte Beweidung durch domestizierte Kleinviehherden (Schafe und Ziegen) eine
Gefahr speziell fiir die nomadisierenden Lerchen dar. Diese Herden weiden die potentiellen
Brutgebiete der Lerchen ab, wodurch diese Grasareale schneller versteppen und fiir die
Lerchen keine geeigneten Brutgebiete mehr darstellen. Diese Problematik war die
urspriingliche Motivation fiir die Modellierung der Lerchenpopulation unter der Fragestellung

einer optimalen rdumlichen Reservatskonfiguration (vgl. Einleitung Kap. 1).

3.2 Plek-plek-Regen und das raum-zeitliche Grasarealmuster

Wenn an einem Ort mehr als 20 mm Niederschlag fillt, dann kommt es zu einer Stimulation
des Graswuchses und zur Samenbildung (Maclean 1970a, 1996). Damit einhergehend
wachsen auf solchen Grasarealen bestimmte Insektenpopulationen an. Die Lerchen sind bei
ihrer Reproduktion ausschlieBlich auf die Grasareale angewiesen, da sie nur hier eine
ausreichende Menge an Insekten finden kOnnen, um ihre Nestlinge wihrend der gesamten

Aufzuchtphase erndhren zu konnen (s. Kap. 3.3).



In den Charakteristika des Niederschlags liegt die Eigenart dieses Okosystems: Besonders im
Sommer fillt der Regen in der Nama-Karoo nicht flichendeckend, sondern er ist hidufig auf
kleine Bereiche lokalisiert (Venter et al. 1986). Diese ,.fleckenhafte” Verteilung iiber die
Landschaft wird in Afrikaans veranschaulichend als ,plek-plek“-Regen bezeichnet. Die
zumeist aus kriftigen Gewitterregen bestehenden Niederschlige erstrecken sich
typischerweise iiber einen Bereich von 1 bis 25 km®. Doch es ldBt sich prinzipiell nicht
vorhersagen, wann und wo ein Grasareal neu entstehen wird: Obwohl die rdumliche und
zeitliche Verteilung auf regionaler Skala allgemeinen Regeln folgt, ist der Niederschlag auf
kleinerer riumlicher und zeitlicher Skala zufillig verteilt. Folglich sind die mit dem
Niederschlag korrelierten Grasareale in gleicher Weise fleckenhaft und zuféllig uber die
Nama-Karoo verstreut (Acocks 1953, Hoffman & Cowling 1987). Die Grasareale bleiben
nicht unbegrenzt fiir die Lerchen nutzbar, sondern sie versteppen mit der Zeit. Damit geht eine
Abnahme der Insektenpopulationen einher, und die Lerchen finden nicht mehr geniigend
Nahrung fiir die Aufzucht ihrer Nestlinge. Man schitzt, daB die Lerchen spétestens bis zu
zwei Wochen nach dem Hochwachsen eines Grasareals dort mit einer Brut beginnen miissen,
um wihrend der gesamten Aufzuchtzeit geeignete Bedingungen vorfinden zu konnen. Diese
Zeitspanne wird allerdings von der Qualitit des Grasareals, d.h. von der GroBe der dort
vorhandenen Nahrungsressource abhingen. Je mehr Regen dabei zum Hochwachsen eines
Grasareals gefiihrt hat, desto begser scheint dabei die Grasareal-Qualitét in Hinblick auf das
Nahrungsangebot zu sein.

Man vermutet, daB8 die Lerchen bereits vor Brutbgginn einschiitzen konnen, ob ein Grasareal
iiber die gesamte Dauer einer Aufzuchtphase geniigend Nahrung bieten wird oder nicht.
Ansonsten wiirde man des dfteren erfolglose oder abgebrochene Bruten beobachten, was aber
nicht der Fall ist (W.R.J. Dean, personl. Mitteilung). Dieser Umstand erschwert aber die
Erhebung von Daten iiber die Anzahl geeigneter Grasareale in der Nama-Karoo: Mit Hilfe von
Luft- oder Satellitenbildern konnte man zwar Grasareale auszihlen, die im Moment in der
Landschaft zu sehen sind, aber man konnte keine Aussage dariiber treffen, wieviele davon
tatsichlich den Lerchen eine Reproduktion ermdglichen wiirden. Aus den gleichen Griinden
lieBen sich vorhandene Niederschlagsdaten an einzelnen Orten nicht fiir eine quantitative
Abschiitzung der Verteilung der Grasareale nutzen.

Zusammenfassend besteht die Umwelt in der Nama-Karoo fiir die Lerchen aus einem
rdumlich und zeitlich stark fluktuierenden, fleckenhaften Muster in der Landschaft, bei dem

von Tag zu Tag an einzelnen Orten Grasareale als potentielle Brutgebiete neu entstehen,



wihrend an anderen Stellen Grasareale wieder versteppen und fiir die Lerchen ungeeignet

werden.

3.3 Aligemeines zur Biologie der Lerchen

Die in dieser Arbeit angestellten Untersuchungen basieren auf folgenden vier Lerchenarten
(Alaudidae) (Dean et al. 1992, Maclean 1993):

- Sclater’s lark Spizocorys sclateri,

- Stark’s lark Eremalauda starki,

- greybacked finchlark Eremopterix verticalis und

- blackeared finchlark Eremopterix australis.

Dabei sind Spizocorys sclateri und Eremopterix australis endemische bzw. fast-endemische
(Dean 1995) Arten in der Karoo.

Lebenszyklus. Die Lerchen durchleben drei Lebensphasen, die spiter bei der Modellierung
beriicksichtigt werden: die Nestlings-, die juvenile und anschlieBend die adulte Phase. Die
Nestlingsphase vom Schliipfen bis zum Fliiggewerden dauvert im allgemeinen 15-20 Tage
(Maclean 1970b, 1993). Die Juvenilen werden nach ca. 6-12 Monaten geschlechtsreif. Der
genaue Zeitpunkt des Eintritts in das adulte Stadium wird vermutlich hauptséchlich durch das

verfiighare Nahrungsangebot bestimmt.

Nahrung. Alle vier Arten sind granivor; d.h. sie ernihren sich liberwiegend von Grassamen
und griiner Vegetation, wihrend der Anteil an Insekten klein ist (Dean & Hockey 1989). Die
Samen konnen praktisch iiberall in der Nama-Karoo in den Samenbénken vorgefunden
werden, so daB die adulten Vogel in der gesamten Nama-Karoo iiberleben kénnen. Dagegen
werden die Juvenilen (insbesondere bei Eremopterix australis und E. verticalis) vor allem mit
Arthropoden gefiittert, wie Ameisen, Termiten, Kéfern, Grashiipfern, Schmetterlingslarven
u.i. (Dean & Hockey 1989). Einen groBen Anteil bildet dabei die Termitenart Hodotermes
mossambica (Maclean 1970b, Dean et al. 1992).

Brutverhalten. Die Abundanz an Arthropoden und insbesondere von Hodotermes
mossambica ist dort am groften, wo es vor kurzem geregnet hat und Graswuchs stimuliert
wurde (Coaton 1958). Dadurch sind die Lerchen in ihrer Reproduktion ausschlieBlich auf die

oben beschriebenen Grasareale angewiesen. Findet ein Schwarm ein Grasareal, so wird dort



mit einer Brut begonnen. Das Grasareal bietet neben einer ausreichenden Nahrungsressource
fiir die Nestlinge auch den Adulten ein groBes Reservoir an Samen sowie ferner Nestmaterial
und geschiitzte Nistplitze. Bei einer Brut beteiligen sich beide Partner in gleicher Weise an
der Brut und Aufzucht der Jungen (Maclean 1970b). Tab. 1 gibt eine Ubersicht iiber die

Zeitdauern fiir Nestbau und Brut sowie iiber die mittleren GelegegréBen.

Eremopt. austral.

Eremopt. vert.

Eremal. starki

Spizoc. sclateri

Nestbau (Tage) 4-5 4-5 - =
Brutdauer (Tage) 12 +/-1 12+/-1 12+4/-1 mind. 13
mittl. GelegegroBe 2,1 21 23 1

Tab. 1. Empirische Daten iiber die vier betrachteten Lerchenarten (-: keine Daten verfiigbar;
zusammengestellt aus Keith et al. 1992). '

Vereinfachend gehen wir im folgenden davon aus, daB alle Lerchenarten im Mittel 4,5 Tage
fiir den Nestbau benétigen, jedes Paar 2 Eier legt und diese iiber 12 Tage ausbriitet. Da die
Aufzucht 15-20 Tage in Anspruch nimmt (Dauer des Nestlingsstadiums; s.0.), kann eine
mittlere Aufzuchtzeit von 17,5 Tagen angenommen werden. Insgesamt betrégt die Zeitspanne
vom Beginn des Nestbaus bis zum Fliiggewerden der Jungen mit diesen Daten im Mittel 4,5

Tage + 12 Tage + 17,5 Tage = 34 Tage.

Mortalitit. Adulte Lerchen werden vermutlich gelegentlich von Falken erbeutet, wihrend die
Nestlinge auch Fiichsen, Wildkatzen und Schakalen zum Opfer fallen konnen (Maclean
1970a). Uber die Mortalititsraten liegen lediglich grobe Abschitzungen vor. Man schitzt
einerseits die Mortalititsrate bei den Juvenilen auf ca. 40%. Andererseits aber vermutet man
eine Dichteabhiingigkeit von der Zahl der Brutpaare auf dem Grasareal. Die Elternvogel
konkurrieren beim Fiittern der Nestlinge um die Insektenressource auf dem Grasareal. Je mehr
Brutpaare vorhanden sind, desto geringer ist der Anteil eines Brutpaares an dieser Ressource,
und dementsprechend sinkt die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Nestlinge. Die
Nestlingsmortalitit wird deswegen spiter im Modell mit einer dichteabhéngigen Funktion
angesetzt (Kap. 4.3.3). Ungefihr 75% der fliigge gewordenen Juvenilen erreichen
durchschnittlich nach 9 Monaten (s.0.) das adulte Alter. Insgesamt werden die Vogel im
Mittel 4-6 Jahre alt. Diese Schatzungen sind bei der Modellierung der Mortalitdt in Kap. 4.3.3

die Grundlage fiir die angesetzten Raten.
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Zugverhalten. Alle vier Arten nomadisieren durch die Karoo in kleineren oder groBeren
Schwirmen. Man beobachtet wihrend einer Brut auf einem Grasareal manchmal mehrere
hundert Végel in einer Brutkolonie, wihrend in ldngeren Trockenzeiten, in denen es kaum zu
dem erforderlichen Graswuchs kommt, zumeist kleinere Schwiirme durch die Karoo ziehen.
Dabei werden aber selten Schwiérme unter sechs Vogeln beobachtet. Wie sich im Detail die
Such- und Zugstrategien der Lerchen auf der Suche nach Brutgebieten darstellen, ist vollig
unbekannt. Zu dieser Frage soll das im néchsten Kapitel entwickelte Modell u.a. einen Beitrag

liefern.

Insgesamt bestehen trotz der zum Teil unterschiedlichen Taxonomie groBe Ahnlichkeiten
zwischen den betrachteten Arten, so daB bei der Modellierung keine gesonderte
Unterscheidung nétig sein wird. Da das Modell fiir ein generelles Verstindnis der
nomadisierenden Lerchen in der Nama-Karoo konzipiert ist, steht im folgenden der Begriff

.Lerche" fiir eine hypothetische, generalisierte Lerchenart in der Karoo.
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4 Entwicklung und Darstellung des Modells

Nach einer kurzen Einfithrung in die Modellphilosophie wird in diesem Kapitel das Modell
fiir die Lerchen in der Karoo beschrieben. Ausgangspunkt sind dabei die Daten und Fakten
iiber das Okosystem, die im vorhergehenden Kapitel dargestellt wurden. In Kap. 11 ist eine

tabellarische Ubersicht der verwendeten Parameter und ihrer Standardwerte gegeben.

4.1 Aligemeines zur Modellkonzeption

In der theoretischen Okologie entziindet sich ein Disput iiber ein Modell im Gegensatz zu
anderen ,klassischen® Naturwissenschaften wie z.B. der Physik weit weniger héufig an den
Resultaten als an der Herangehensweise, d.h. an der Art, wie methodisch gearbeitet, also
modelliert wird. Im Bereich der theoretischen Physik besteht dieses Problem im Grunde auch,
doch hier existiert — wenngleich auch nicht immer — prinzipiell die Moglichkeit, einen
mathematischen Ansatz, den man vielleicht als ,,iibersimplifizierend” klassifizieren wiirde, im
nachhinein durch das Experiment zu rechtfertigen. Dies geschieht beispielsweise in der
Festkorperphysik, bei der man hochkomplexe Systeme mit uniibersehbaren Mengen an
Teilchen und Wechselwirkungen beschreibt. Je nachdem, was man beschreiben will, geniigt
w.U. schon ein einfaches Modell, das den zu untersuchenden Effekt bestens erklirt (Beispiel:
Lingenausdehnung beim Erhitzen eines Korpers). Abgesehen von dem entscheidenden
Unterschied, daB in der Natur nicht ohne weiteres an einem realen (und meist gegen duBiere
Einfliisse gerade zu schiitzenden) Okosystem Experimente zum Testen von Modellen gemacht
werden konnen, sieht sich die theoretische Okologie prinzipiell in derselben Situation: Reale
Okosysteme sind hochkomplexe und hochdynamische stochastische Systeme, die sich einer
unmittelbaren Beschreibung prinzipiell entziehen. Doch wie in dem angesprochenen Beispiel
aus der Festkorperphysik ist es nicht in jedem Fall notwendig, alle Parameter, Dynamiken,
Organismen usw. eines Okosystems zu einer Erkldrung eines Effektes oder zur Kldrung einer
Problematik heranzuziehen, sondern lediglich diejenigen, die fiir die Fragestellung relevant
sind. Dies entspricht dem Grundgedanken der sog. ,.konzeptionellen Modellen* (Wissel 1989,
Wissel 1992). Sie erheben nicht den Anspruch, ein Okosystem vollstindig in allen
Einzelheiten zu beschreiben, sondern sie wollen die Prozesse herausarbeiten, die fiir die
Fragestellung relevant sind und nachvollziehbare Erkldrungen fiir beobachtete Phéinomene
liefern. Primir steht dabei das Ziel im Vordergrund, einen Zuwachs an Verstindnis des
Systems zu liefern. Man koénnte diesen Sachverhalt damit vergleichen, daB man versucht,

einen hochdimensionalen Kérper auf eine Hyperebene zu projizieren; beispielsweise ein
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dreidimensionales Gebilde auf eine ebene Fliche. Je nachdem, unter welchem Blickwinkel
(d.h. unter welcher Fragestellung) man projiziert, wird die Projektion des Gebildes anders
aussehen. Einige Eigenschaften machen sich nicht bemerkbar, wihrend andere deutlicher
hervortreten.

Doch die Grenze, welche Faktoren in einem System fiir eine Fragestellung wesentlich sind
oder nicht, ist in der Regel nicht klar zu ziehen. So gibt es fiir Modelle in der theoretischen
Okologie eine groBe Bandbreite beziiglich ihrer Komplexitit: sowohl hochaggregierte
Differentialgleichungsmodelle als auch hochaufgeloste Modelle mit einer groBen Zahl an
Parametern und Regeln werden diskutiert. Im Rahmen dieser Arbeit sind wir nicht daran
interessiert, ein Modell zu entwickeln, das dem Anspruch einer in allen Belangen
,Jealistischen* Beschreibungsweise geniigt. Dazu ist der Gegenstand unserer Untersuchungen
prinzipiell ungeeignet, da das Okosystem aufgrund seiner groBen regionalen Ausdehnung
dafiir zu heterogen und uniibersichtlich ist. Ferner ist die Datenlage — wie im vorhergehenden
Kapitel deutlich wurde — so liickenhaft, da8 man hier von vornherein Kompromisse eingehen
muB.

Die Fragen, die mit dem zu erstellenden Modell angegangen werden sollen, lauten:

Welchen Einflu haben verschiedene Strategien des Zug— und Schwarmverhaltens der
Lerchen auf die Dynamik der gesamten Population? Inwiefern stellen solche Strategien ein

sinnvolles Verhalten in einer hochvariablen und ,,patchy* —haften Umwelt dar?

Da dabei das Verhalten jedes einzelnen Vogels eine Rolle spielt, sind hochaggregierte
Modelle, wie z.B. Differentialgleichungen fiir die PopulationsgroBe N, prinzipiell ungeeignet.
Auch andere Ansitze wie z.B. mit ,,Super-Individuen* (Scheffer et al. 1995) werden nicht
weiter verfolgt, da a priori nicht klar ist, auf welcher Ebene man aggregieren sollte. Aus
diesem Grunde haben wir ein individuen-basiertes Modell (s. Kap. 2) erstellt, bei dem die
Mobilitit sowie die Geburts- und Sterbeprozesse pro Individuum simuliert werden. Dabei
nimmt jeder Vogel seine individuelle Umgebung wahr, die wiederum sein Verhalten von
Zeitschritt zu Zeitschritt beeinfluBt.

In den folgenden Abschnitten werden die einzelnen Komponenten des Modells dargestellt,

orientiert an den Ausfithrungen in Kap. 3.
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4.2 Modellierung der Grasarealdynamik

Als erstes soll die Modellierung der abiotischen Umgebung der Lerchen erldutert werden, die
sich durch eine groBe riumliche und zeitliche Stochastizitit auszeichnet. Da die Ausdehnung
eines Grasareals im Bereich 1 bis 25 km® liegt (Kap. 3.2), gehen wir von einer mittleren
GroBe von 13 km® aus. Es bietet sich an, die Fliche der Karoo als ein Gitter darzustellen,
dessen einzelne Felder ein solches Areal darstellen sollen. Ein Feld reprisentiert somit eine
Fliche von ca. 3,6 km x 3,6 km = 13 km”. In unserem Modell betrachten wir ein Gitter von
50x50 solcher Felder, was einer Fliche von 180x180 km? entsprechen wiirde. Gemessen an
der Gesamtausdehnung der Nama-Karoo ist das lediglich ein Ausschnitt, aber diese Wahl
wurde aus zwei Griinden getroffen: Zum einen betrachten wir auf diese Weise einen kleineren
Teil der Nama-Karoo, innerhalb dessen man die mittlere Niederschlagsverteilung in erster
Niherung als konstant ansehen kann. Wir beriicksichtigen in unserem Modell deshalb keine
rdumlichen Gradienten des Niederschlages, sondern gehen von einer rdumlich homogenen
Wahrscheinlichkeit fiir einen ausreichenden Nierderschlag aus (s.u.; in Fahse et al. 1998 wird
dagegen ein Modell prisentiert, das auch geographische und jahreszeitliche Charakteristika
des Niederschlags beriicksichtigt). Zum anderen ist die GroBe des Gitters ein ganz
entscheidender Faktor fiir den Speicherbedarf und die Laufzeit einer Simulation, da im
Algorithmus eine dementsprechende Vielzahl an Feldern verwaltet werden muB.

Obwohl es insbesondere in der westlichen Karoo im Winter durch ausgedehnte Regenfronten
auch in groBeren Gebieten zu Graswuchs kommen kann, beschridnken wir uns im Modell auf
die Charakteristika des Sommerregens. Dieser zeichnet sich durch seine Lokalitit
(,-patchiness*) und durch eine groBe Intensitdt aus, durch die das Hochwachsen der Grasareale
hiufig initiiert wird. Der Sommerregen fillt typischerweise iiberwiegend im Osten der Karoo,
so daB das Modell hauptsichlich die Verhiltnisse in dieser Gegend beschreibt. Entscheidend
fiir die Lerchen ist allerdings nicht, wo es wieviel geregnet hat, sondern wo letztendlich neue
Grasareale als potentielle Brutgebiete entstanden sind. Wie bereits in Kap. 3.2 ausgefiihrt, gibt
es leider auf regionaler Skala keinerlei Daten, die ein verldBliches MaB fiir die Anzahl neuer
Grasareale liefern. Wir sind daher bei der Modellierung gezwungen, diese Zahl willkiirlich
anzunehmen und bei den Simulationen entsprechend zu variieren.

Im Modell setzen wir an, daB pro Tag (= 1 Zeitschritt im Modell) die mittlere Zahl
neuGAZahl an neuen Grasarealen konstant ist. Standardmifig werden die Fille
neuGAZahl=0,25; 0,5; 1,0 und 2,0 betrachtet, wobei man nach folgendem Algorithmus
verfahrt:
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1. Ist neuGAZahl<1, so wird mit einer Wahrscheinlichkeit von p=neuGAZahl bestimmt, ob
iiberhaupt in einem Zeitschritt ein neues Grasareal entsteht. Falls ja, dann wird der Ort
dieses Grasareals zufillig (gleichverteilt) auf dem 50x50-Gitter festgesetzt.

2. Ist neuGAZahl = 1,0 bzw. 2,0, so wird iiber eine Gleichverteilung eine Zahl n aus der
Menge {0, 1, 2} bzw. {0, 1, 2, 3, 4} bestimmt, die die Anzahl der neuen Grasareale in
diesem Zeitschritt angibt. AnschlieBend werden wie bei Punkt 1. die Orte dieser n Felder

festgesetzt.

Mit diesem Verfahren ist gewihrleistet, daB im Mittel neuGAZahl an neuen Grasarealen pro
Zeitschritt entstehen. Allerdings bleiben diese nicht dauerhaft fiir eine Brut geeignet, sondern
brutbereite Lerchen miissen die Grasareale innerhalb einer gewissen Zeit anfliegen, um eine
erfolgreiche Aufzucht der Jungen durchfithren zu konnen (s. Kap. 3.2). AuBerdem sind nicht
alle Grasareale von gleicher Qualitit, sondern bieten — je nachdem, wieviel Regen zu ihrem
Entstehen beigetragen hat — unterschiedliche Bedingungen fiir die Reproduktion. Im Modell
beriicksichtigen wir die Qualitit in der ,,Lebensdauer” eines Grasareals: Damit ist weniger die
Zeitspanne der Existenz gemeint als vielmehr die biologisch entscheidendere Zeitspanne,
innerhalb derer die Lerchen ein solches Grasareal angeflogen haben miissen, um eine Brut
erfolgreich beenden zu konnen. Anders gesagt gibt die ,,Lebensdaver* eines Grasareals an,
nach wieviel Tagen das Grasareal nicht mehr fiir den Beginn einer Reproduktion geeignet ist,
da es ab diesem Zeitpunkt nicht mehr fiir die gesamte Dauer einer Brut- und Aufzuchtsperiode
(34 Tage; s. Kap. 3.3) geniigend Ressourcen bietet. Von Biologen wird diese Zeit auf ca. 2
Wochen geschitzt, wobei aber keine Aussage iiber die Qualitédt der Brutbedingungen gemacht
wird. Wir setzen im Modell an, daB die ,Lebensdauer” eines Grasareals aus einer
Gleichverteilung iiber der Menge {1; 2; 3; ...; 14} an Tagen gezogen wird. Es gibt also
beispielsweise Grasareale, die nur fiir 2 Tage fiir die Lerchen attraktiv sind, andere dagegen
bis zu 14 Tagen. Fiir jedes nach obigen Verfahren neu entstandene Grasareal wird auf diese
Weise eine solche Lebensdauer bestimmt.

Anschaulich bedeutet dies, daB in der Karoo (d.h. auf dem 50x50-Gitter) an verschiedenen
Stellen immer wieder neue Grasarcale entstehen und gleichzeitig ,,zu alt“ gewordene
verschwinden. Abb. 2 gibt einen Eindruck iiber die rdumlich-zeitliche Dynamik der
Grasareale im Modell. Die Tatsache, daB die Grasareale nicht nur im aktuellen Zeitschritt im

Modell fiir die Lerchen attraktiv sind, sondern je nach Lebensdauer mehr oder weniger lange
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Abb. 2. Riumlich-zeitliche Dynamik der Grasareale. Pro Zeitschritt (=1 Tag) entstehen

gemiB Parameter neuGAZahl eine zufillige Zahl an Grasarealen neu, wihrend andere

verschwinden, sobald sie entsprechend der fiir sie bestimmten Qualitit (,Lebendauver*;

maximal 14 Tage) nicht mehr fiir eine Reproduktion der Lerchen geeignet sind.

im System verbleiben, stellt einen ,Memory-Effekt” dar, dessen Bedeutung sich spiter als

entscheidend bei der Untersuchung verschiedener Zugszenarien herausstellen wird (Kap. 6.3).

Diese zeitliche und riumliche Dynamik bildet den Hintergrund, vor dem sich die

Populationsdynamik der Lerchen abspielt. Findet ein Schwarm ein Grasareal, so beginnt er

dort mit der Reproduktion (s.u.).

4.3 Modellierung der Populationsdynamik

Bevor beschrieben wird, wie die einzelnen Végel auf dem 50x50-Gitter umherziehen, werden

in diesem Abschnitt der Lebenszyklus, die Reproduktion und die Mortalitit der Lerchen im

Modell erldutert.

4.3.1 Lebensstadien

‘Bei der Modellierung werden grundsitzlich drei Lebensstadien der Lerchen unterschieden:

Nestlinge, Juvenile und Adulte (s. Kap. 3.3). Als Nestlinge ziehen die Vdgel noch nicht

umbher, sondern befinden sich bis zum Fliiggewerden im Alter von 18 Tagen zusammen mit
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Nestling juvenil adult
i L [ ryi i
|| 1 ] L4 B |
Alter: 0 18 273 max. 2 184
Daver: | 18 | 255 | 1911 |

Abb. 3. Ubersicht iiber die Dauer der einzelnen Lebensphasen einer Lerche (in Tagen).

ihren Eltern auf dem entsprechenden Grasareal. Daher brauchen die Nestlinge bis zu diesem
Zeitpunkt noch nicht explizit im Modell als einzelne Individuen beriicksichtigt werden. Dies
geschieht erst, nachdem am Ende einer Aufzucht die Zahl der iiberlebenden Nestlinge, die aus
einem briitenden Schwarm neu entstanden und gerade fliigge geworden sind, bestimmt
worden ist (s.u.). Diese Jungvogel sind dann in die juvenile Phase eingetreten, und ab diesem
Zeitpunkt konnen sie sich als , selbstindige*, nomadisierende Individuen in der Folgezeit ggf.
von ihren Elternschwarm abspalten (s.u.). Die juvenile Phase dauert ca. 6-12 Monate (Kap.
3.3). Im Modell nehmen wir den Mittelwert und gehen davon aus, da8 die Juvenilen im Alter
von genau 9 Monaten (=39 Wochen=273 Tagen) adult werden; d.h. daB insgesamt das
juvenile Stadium (ohne die Nestlingsphase) 273-18 Tage=255 Tage dauert. AnschlieBend
treten die Juvenilen in die Geschlechtsreife ein und werden adult. Das maximale Alter eines
Vogels liegt im Modell bei 6 Jahren=6-364 Tage=2184 Tage. In Abb. 3 ist eine Ubersicht iiber

die Dauer der einzelnen Lebensphasen gegeben.

4.3.2 Reproduktion
Da der entscheidende Zeitgeber fiir die Reproduktion der Lerchen in der Karoo nicht die

Jahreszeit, sondern das Auffinden eines zum Briiten geeigneten Grasareals ist, soll im Modell
dementsprechend angenommen werden, daB ein Schwarm imuner mit einer Brut beginnt,
sobald er ein Grasareal gefunden hat. Wie oben ausgefiihrt, werden bei der Simulation der
Dynamik der Grasareale ausschlieflich ,geeignete* Grasareale beriicksichtigt; zu alt
gewordene, d.h fiir eine Brut “ungeeignete* Grasareale, die nicht mehr geniigend Ressourcen
bieten, verschwinden dagegen sofort aus dem System. Diese Annahme erscheint zunichst
etwas unrealistisch: Die Lerchen werden sicherlich auch von solchen ungeeigneten
Grasarealen angezogen, die in der Landschaft weithin sichtbar bleiben, bevor sie ganz
vertrocknet sind. Doch die Lerchen scheinen ganz offensichtlich in der Lage zu sein, noch vor

Brutbeginn einschétzen zu konnen, ob die Ressourcen in einem Grasareal iiber die gesamte
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Dauer der Aufzuchtzeit ausreichend sind. Ansonsten wiirde man viel héufiger erfolgloses

Briiten beobachten, aber dies ist nicht der Fall (W.R.J. Dean, pers. Beobachtung).

Wie in Kap. 3.3 ausgefiihrt, wird unmittelbar nach dem Auffinden eines Grasareals mit der

Reproduktion begonnen: Balz, Nestbau, Legen und Ausbriiten der Eier und Aufzucht der

Jungen bis zum Fliiggewerden beanspruchen insgesamt eine Dauer von 34 Tagen. Daneben

wurden fiir die Modellierung der Reproduktion noch folgende Uberlegungen angestellt:

1. Fiir jeden briitenden Schwarm wird ein Geschlechterverhdilinis von 1:1 angenommen. Wir
gehen demnach im Modell davon aus, daB sich in einem Schwarm, der aus n Adulten
besteht, stets n/2 Brutpaare bilden (ggf. nach unten abgerundet). Diese Annahme ist weit
weniger kiinstlich, als sie auf dem ersten Blick erscheint. Geht man davon aus, daB die
Wahrscheinlichkeit fiir ein bestimmtes Geschlecht jeweils gleich groB ist, so wird bei
groBen Schwirmen die Zahl der Brutpaare in der Tat mit groBer Wahrscheinlichkeit im
Bereich von n/2 liegen, wie im Anhang 12.1 gezeigt ist. Dagegen wird es bei kleinen
Schwirmen héufiger vorkommen, daB ein Ungleichgewicht in den Geschlechtern vorliegt
(zB. 5 Weibchen und 1 Minnchen oder umgekehrt). Da fiir die Aufzucht der
Nachkommen stets beide Eltern zur Nahrungsbeschaffung bendtigt werden, wire folglich
die kleinere Geschlechtsgruppe der limitierende Faktor in der Anzahl der Brutpaare, was
wiederum einen bedeutenden EinfluB auf den Reproduktionserfolg und auf die
Populationsdynamik hitte. Trotzdem 4Bt sich die Annahme eines gleichen
Geschlechterverhiltnisses im Modell mit folgendem Argument rechtfertigen: Kleinere
Schwirme entstehen vor allem durch Abspaltung von groBeren Schwérmen (s.u.). Es ist
kaum anzunehmen, daB ein Vogel sich einem abspaltenden kleineren Schwarm anschlieBt,
wenn dieser sich vornehmlich aus gleichgeschlechtlichen Viégeln zusammensetzt. Das
Abspalten vom Hauptschwarm geschieht gerade sinnvollerweise mit dem Ziel, den
individuellen Reproduktionserfolg zu erhéhen. Mit unserer Modellannahme unterstellen
wir im Grunde den Végeln in diesem Punkt ein sinnvolles Verhalten, das sich indirekt in
einem gleich groBen Geschlechterverhiltnis duBert. Allerdings kann eine Verschiebung des
zahlenmaBigen Verhiltnisses auch durch die Mortalitit bedingt sein. Diese ist allerdings
fiir Médnnchen und Weibchen gleich groB (s.u.), so daB die Modellannahme zumindest eine
gerechtfertigte Niherung darstellt, da im Mittel stets gleich viele Minnchen wie Weibchen
pro Zeitschritt sterben.

2. Ein Schwarm mit n Adulten produziert n Nestlinge (ohne Mortalitdt der Nestlinge; s.u.).
Nach Kap. 3.3 ist bekannt, daB im Mittel ein Lerchenweibchen ungefihr 2 Eier legt. Bei
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n/2 Brutpaaren fiihrt dieser Umstand also zu 2n/2 = n Eiern, aus denen n Nestlinge
schliipfen. Im Modell betrachten wir bei der Zahl der Eier keine stochastischen
Schwankungen, sondern subsumieren diesen Effekt unter die Nestlingsmortalitit (s.u.). Die
Zahl n an Adulten wird dabei erst am Ende der Aufzuchtzeit bestimmt, da es aufgrund der
Adultenmortalitiit durchaus vorkommen kann, daB Eltern wihrend der Aufzucht sterben;

ihre Nachkommen haben dann keine Uberlebenschance mehr.

Insgesamt wird ein Reproduktionsvorgang im Modell somit folgendermaBen simuliert:
Findet ein brutbereiter Schwarm ein Grasareal, so verbleibt er fiir die Dauer von 34
Tagen (Zeitschritten) dort. Anschlieflend zieht der Schwarm weiter, wobei er
zusdtzlich aus einer neuen juvenilen Kohorte besteht. Die Grife dieser Kohorte
bestimmt sich aus der Zahl n an Nestlingen (wobei n= Zahl der Adulten am Ende der
Aufzuchizeit) und der Nestlingsmortalitdt (s.u.), die individuell bestimmt wird.

4.3.3 Altersspezifische Mortalit:it

In diesem Abschnitt wird die Simulierung der Mortalitit der Vogel in den einzelnen
Lebensstadien erldutert. Dabei orientieren wir uns an den im Kap. 3.3 aufgefiihrten Daten. Da
die Juvenilen und Adulten im Gegensatz zu den Nestlingen im Modell einzeln explizit
simuliert werden, ist ihre Mortalitdt in gleicher Weise individuell und pro Zeitschritt zu
bestimmen. Dagegen kann die Nestlingsmortalitdt pauschal am Ende der Nestphase simuliert
werden. Im Detail geschieht das folgendermaBen:

Uberlebensrate der Juvenilen: Da ca. 75% der Juvenilen das adulte Stadium erreichen und die
juvenile Phase im Modell 255 Tage andauert, ergibt sich daraus pro juveniles Individuum eine
Uberlebenswahrscheinlichkeit von oy = 0,75 = 0,99887, ob es einen Tag (=1 Zeitschritt
im Modell) iiberlebt oder nicht.

Uberlebensrate der Adulten: Da man das mittlere Alter der Vogel auf 4-6 Jahre schitzt, wird
im Modell angenommen, daB nach 4 Jahren = 4-364 Tagen im Mittel die Halfte einer adulten
Alterskohorte gestorben sei. Demnach betrégt die Uberlebenswahrscheinlichkeit oaq eines
Adulten pro Zeitschritt Gaq = 0,534 = 0,99952. AuBerdem soll im Modell eine Lerche
prinzipiell nicht ilter als 6 Jahre = 6:364 Tage = 2184 Tage werden. Zieht man von dieser
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Zeitspanne die Dauer der Nestlings- und der juvenilen Phase ab (273 Tage), so ist ein Vogel
maximal 1911 Tage adult (Abb. 3).

Allein aus Griinden der Einfachheit erscheint es aber sinnvoll, die Mortalitdt der Juvenilen
und Adulten durch eine einheit]iche: Uberlebenswahrscheinlichkeit ¢ zu modellieren. Die
Werte von Oy, und Oag unterscheiden sich nicht wesentlich voneinander, so da eine soiche
Niherung vor dem Hintergrund der sowieso unsicheren Datenlage gerechtfertigt ist. Zur
Festlegung von ¢ werden Oy, und Oagq jeweils mit der Dauver der entsprechenden Phase
gewichtet, und man erhélt fiir die individuelle Uberiebenswahrscheinlichkeit eines Vogels pro

Zeitschritt

255-0,, +1911-0,,

= 0,999447
255+1911

bzw. fiir die Sterbewahrscheinlichkeit

p=1- g=0,000553

Im Modell wird gemiB dieser konstanten Wahrscheinlichkeit p pro Zeitschritt und pro Vogel

(nicht fiir Nestlinge; s.u.) bestimmt, ob er stirbt oder nicht.

Simulation der Nestlingsmortalitdt: Auf einem Grasareal stehen die briitenden Elternvégel in
einer Konkurrenz um die Nahrungsressource fiir ihre Nestlinge (Kap. 3.3). Wir setzen im
Modell deshalb an, daB die Uberlebenswahrscheinlichkeit NestSurv der Nestlinge (= die
Wahrscheinlichkeit, daB aus einem Ei ein fliigger Juveniler entsteht) eine Funktion der sog.
~Brutkoloniegrdfle* bes (breeding colony size) ist. Diese Zahl wird als die Gesamtzahl aller
auf diesem Grasareal vorhandenen Vogel (ohne Nestlinge) definiert. Wie in Kap. 3.3 bereits
diskutiert, ist die Wahrscheinlichkeit fiir einen Nestling, seine Nestphase zu iiberleben, umso
geringer, je groBer die Brutkolonie ist. Diese Konkurrenz der Eltern, die sich auf den
Reproduktionserfolg auswirkt, entspricht einer Dichteregulation und stellt letztendlich die
Kosten fiir einen adulten Vogel dar, daB er sich einem Schwarm angeschlossen hat (iiber die
Vorteile s.u.). Da quantitativ die GroBe dieses Effektes nicht bekannt ist, machen wir im

Modell den einfachsten Ansatz einer mit der Brutkoloniegréfe bcs linear abnehmenden
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NestSurv
A
0,4 -
BrutkoloniegréBe bes
} —>
0 NMax

Abb. 4. Die Wahrscheinlichkeit NestSurv, daB ein Nestling das juvenile Stadium erreicht in
Abhéngigkeit von der BrutkoloniegriBe bes (=Gesamtzahl aller Vogel auf dem entsprechenden
Grasareal). Wegen der Konkurrenz der Elternvigel um die Nahrungsressource der Nestlinge ist
NestSurv umso kleiner, je groSer die Brutkolonie ist. NMax besitzt standardmiBig den Wert
NMax=100.

Uberlebenswahrscheinlichkeit NestSurv der Nestlinge. Der maximale Wert von NestSurv sei
0.4, was im Rahmen der bekannten Felddaten liegt (Kap. 3.3). StandardméBig soll im Modell
die Uberlebensrate ab einer BrutkoloniegroBe von NMax=100 Vogeln Null werden. Dieser
Wert ist im Prinzip willkiirlich gewihlt und begrenzt die Nutzbarkeit eines Grasareals. Er ist
bewuBt niedriger angesetzt als es in der Natur wahrscheinlich der Fall ist, wo durchaus
grofere Brutkolonien vorkommen kénnen. Doch mufl man beachten, daB in unserem Modell
die GroBe der Grasareale der mittleren GroBe von 13 km® entsprechen soll (s.0.), und daB
tiberdurchschnittlich groBe Brutkolonien sicherlich auf den gréBeren Grasarealen beobachtet
werden, die — wie oben erwihnt — bis zu 25 km? groB werden kénnen. Insgesamt ergibt sich

fiir die Uberlebenswahrscheinlichkeit NestSurv der in Abb. 4 dargestellte Verlauf der Form

-0,

bes+ 0,4 fiir  0<becs < NMax
NMax
NestSurv(bes) =

0 sonst

(bes: BrutkoloniegroBe; s.o.).
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Beendet ein Brutpaar seine Aufzucht der Jungen, so wird im Modell gemiB dieser
Wahrscheinlichkeit NestSurv bestimmt, wieviel seiner Nestlinge (2, 1 oder keines) das
juvenile Stadium erreichen und fliigge werden.

Man beachte dabei, daB sich die Brutkolonie i.a. aus Schwirmen zusammensetzt, die nicht
alle gleichzeitig, sondern jew-'eils wihrend der ,Lebensdauer” des Grasareals (Kap. 3.2)
eintrafen, um eine Brut zu beginnen. Deswegen kommt es nicht zu einer vollstéindigen
Vereinigung aller Schwirme einer Brutkolonie (vgl. Kap. 4.4.3); d.h. die GroBe bfs eines

briitenden Schwarms ist (in der Regel) stets kleiner als die der Brutkolonie bcs.

4.4 Schwarmverhalten

4.4.1 Die Sichtweite eines Schwarms

Interpretiert man die mit der BrutkoloniegroBe bes steigende Mortalitétsrate fiir Nestlinge
unter dem Blickwinkel eines einzelnen adulten Vogels, so bedeutet fiir ihn diese
Dichteregulation eine Verminderung seines Reproduktionserfolges. Das Ausmal dieser
Verminderung hingt von der Zahl seiner Konkurrenten im Brutgebiet, dem Grasareal, ab. Die
Zahl seiner Konkurrenten, d.h. die GroBe bes der Brutkolonie, wird durch die GroBe des
Schwarms mitbestimmit, in dessen Verband der einzelne Vogel ein Brutgebiet angeflogen hat,
denn die anderen adulten Végel im Schwarm nutzen in gleicher Weise das Grasareal zum
Briiten. Dieser Aspekt hat fiir den einzelnen Vogel zur Folge, daB er einen ,,Preis” bezahlen
muf}, wenn er sich einem Schwarm anschlieBt, dessen Mitglieder gemeinsam nach
Grasarealen suchen. Insgesamt stellt somit die Nestlingsmortalitit die Kosten der
Schwarmbildung fiir die Vogel dar, die einem Schwarm angehdren. Hitte eine Lerche
allerdings nur Nachteile, wenn sie sich einem Schwarm anschlieBen wiirde, so wiirde man in
der Karoo vornehmlich einzelne Vogel bzw. Brutpaare und kaum umherziehende Schwirme
beobachten. Es muf folglich auch fiir die einzelnen Vogel Vorteile haben, sich zu Schwérmen
zusammenzufinden, die den Nutzen dieser Strategie ausmachen und die auch im Modell
beriicksichtigt werden miissen. Ein denkbarer Nutzen wire beispielsweise eine verminderte
Mortalitdt der Juvenilen und Adulten innerhalb von Schwarmverbinden aufgrund von
vermindertem Riuberdruck (z.B. durch gegenseitiges Warnen vor Falken etc.) und anderen
positiven Effekten. Doch anstatt in entsprechender Weise die Mortalitétsrate der Juvenilen
und Adulten zu vermindern, wollen wir bei der Modellierung die Vorteile der
Schwarmbildung von Vogeln durch folgende Regel implementieren, die die Reproduktion

positiv beeinfluBt: Je grofer ein Schwarm, desto ,,weiter” kann er nach Grasarealen Ausschau
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Abb. 5. Sichtweite a eines Schwarms. Befindet sich zu einem Zeitpunkt t
innerhalb des Suchgebietes (gestrichelt) eines Schwarms (Kreis) ein Grasareal
(Quadrat), dann wird es sofort angeflogen, und der Schwarm beginnt dort mit

einer Brut. Die GroBe des Suchgebietes betrigt (2a+1)” Felder.

halten; d.h. desto ,effektiver” und ,besser” suchen die Vogel nach Brutgebieten zur
Reproduktion. Unter diese Modellregel subsumieren wir alle denkbaren positiven Effekte, die
eine Suche im Schwarmverband fiir einen einzelnen Vogel bedeutet. Anschaulich besagt sie,
daB ,,viele Augen mehr sehen als zwei“. Dieser Effekt wird tatsdchlich auch von Experten als
realistisch angesehen (Dean 1995, S$.70) und kann als eine Art Kooperation interpretiert
werden: je mehr Vogel kooperieren, desto mehr Vorteile besitzt der einzelne Vogel bei der
Suche nach Brutgelegenheiten. Konkret wird die Modellregel folgendermaBen realisiert:

Es wird angenommen, daB ein Schwarm fiir das Auffinden der zurn: Briiten benétigten
Grasareale eine bestimmte Sichtweite a besitzt; d.h. er ,,iiberblickt” innerhalb eines
Zeitschrittes im Modell ein Suchgebiet von (2a+1)x(2a+1) Feldern, innerhalb dessen er
eventuell vorhandene Grasareale gezielt anfliegt (Abb. 5). Befinden sich mehrere Grasareale
im Suchgebiet, so wird eins davon zuféllig bestimmt, das fiir eine Brut genutzt wird. Die
Sichtweite a soll jetzt eine mit der SchwarmgréBe zunehmende Funktion sein, und wir setzen
dafiir den in Abb. 6 gezeigten Verlauf an. Der fiir die Kooperation charakteristische Parameter
im Modell ist die GroBe da, die angibt, wieviele Individuen benétigt werden, damit die
Sichtweite a eines Schwarms in Abb. 5 um 1 Feld anwichst. Sinnvollerweise wichst die
Sichtweite nicht bis unendlich, sondern erreicht bei einem bestimmten Wert ein Maximum,
das wir im Modell auf 5 Felder gesetzt haben. Hinter Abb. 6 steht letztendlich wieder ein
einfacher linearer Ansatz, der wegen der diskreten Abstinde auf dem 50x50-Gitter zu einer
Treppenfunktion wird. Der Parameter da ist rein empirisch kaum zu bestimmen und wird

daher in den einzelnen Simulationsldufen hiufig variiert werden. Wichtig ist dabei im
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Abb. 6. Die Sichtweite a eines Schwarms in Abhéngigkeit von seiner Gro8e. Der Parameter da
gibt an, um wieviel Végel ein Schwarm anwachsen muB, um seine Sichtweite a um 1 Feld zu
erhdhen (vgl. Abb. 5). Je kleiner da, desto mehr kooperieren die Vogel innerhalb eines Schwarms
und desto hoher ist fiir einen Schwarm bestimmter Grofe die Sichtweite a (maximal 5 Felder).
Die GroBe da ist ein MaB fiir die Kooperationsfahigkeit und beschreibt den Nutzen fiir den

einzelnen Vogel im Schwarmverband.

folgenden, daB da als ein MaB fiir den ,,Individualismus*“-Grad der Vogel angesehen werden
kann; umgekehrt gesagt ist damit ausgedriickt, daB ein kleiner Wert fiir da eine gute
Kooperation innerhalb eines Schwarms bedeutet; dagegen ein groBer Wert fiir da eine
schlechte, weil eine entsprechend hohere SchwarmgroBe nétig ist, um die gleiche Sichtweite
zu erreichen.

Es bleibt die Frage offen, wie sich ein Schwarm verhilt, wenn er in einem Zeitschritt gerade
kein Grasareal sichten kann. Weil die Zahl an Grasarealen im System im Vergleich zur
Anzahl der Felder (50x50=2 500) sehr klein ist (s. Kap. 5.1/Tab. 2), wird dieser Fall hédufig
vorkommen. Im Modell verhilt sich ein Schwarm dann nach folgender Regel: Befindet sich in
einem Zeitschritt kein Grasareal im Suchgebiet eines Schwarms, so wird ein Feld innerhalb
des aktuellen Suchgebiets des Schwarms aus einer Gleichverteilung zufillig bestimmt, auf das
der Schwarm zieht. Von diesem Feld aus wird er im néchsten Zeitschritt mit einem ,,neuen”
Suchgebiet weitersuchen (Abb. 7).

Diese Regel bezeichnen wir im folgenden als das sog. ,,Standard-Szenarium*. Im Kap. 6
untersuchen wir noch andere Verhaltensweisen, die mit Hilfe des Modells miteinander

verglichen werden sollen.
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Abb. 7. Zugstrategie eines Schwarms, wenn in einem Zeitschritt t kein Grasareal im
Suchgebiet vorhanden ist (sog. ,.Standard-Szenarium"). Der Schwarm zieht im Zeitschritt
t+1 auf ein zufillig gewihltes Feld seines alten Suchgebietes (durchgezogen) und sucht

von dort weiter (gestricheltes Suchgebiet).

4.4.2 Aufspalten von Schwirmen

Oben wurden im Modell Prozesse und Regeln eingefiihrt, die den Nutzen und die Kosten der
Schwarmbildung der Vogel beschreiben. Zusitzlich muB noch beriicksichtigt werden, daf
natiirlicherweise ein Vogel bestrebt ist, den Nachteilen aktiv auszuweichen: Warum sollte ein
Vogel ein Interesse haben, sich einem sehr groBen Schwarm anzuschlieBen bzw. ihn nicht zu
verlassen, wenn mit ihm zwar die Chance zum Auffinden eines Grasareals zum Briiten wegen
der hohen Sichtweite recht hoch ist, andererseits er aber aufgrund der crhéhten Mortalitit
seiner Nestlinge wenig Aussichten auf eine erfolgreiche Reproduktion hat? Es ist kaum
anzunehmen, daB ein solcher Vogel diese Gefahr nicht ,,sieht*; sondern es ist zu erwarten, daB
er sich zusammen mit anderen Vogeln abspaltet, die dhnlich ,,denken* wie er selbst, um dem
Konkurrenzdruck zu entgehen. Wenn man den Vogeln unterstellt, daB sie sinnvoll handeln
und in entsprechender Weise auf ihre Umgebung aktiv reagieren, dann ist davon auszugehen,
daB ein Vogel einen Anreiz hat, seinen aktuellen Schwarm zu verlassen, der umso hoher sein
wird, je gréBer dieser Schwarm ist.

Im Modell soll dieser Umstand wiederum mit einer Wahrscheinlichkeit beschrieben werden,
die mit pSplit bezeichnet wird. GemiB8 pSplit wird pro Individuum und pro Zeitschritt
bestimmt, ob sich ein Vogel von seinem aktuellen Schwarm abspaltet oder nicht. Fiir diese
Wahrscheinlichkeit muB jetzt ein sinnvoller Verlauf als Funktion der SchwarmgréBe gefunden
werden.

Zunichst legen wir fest, daB sich pro Zeitschritt von einem bestehenden Schwarm héchstens

nur 1 weiterer Schwarm abspaltet; d.h. alle Vigel, die sich in einem Zeitschritt von einem
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Abb. 8. Wahrscheinlichkeit pSplit, daB ein Vogel sich von einem Schwarm einer

0

bestimmten GroBe abspaltet. Je griBer NSplit, desto geringer ist pSplit fiir die Vigel
des Schwarms. Details sieche Text.

bestimmten Schwarm abspalten wollen, ziehen gemeinsam los und bewegen sich ab diesem
Zeitpunkt unabhingig von dem Schwarm, den sie verlassen haben; sie gelten als ein
cigenstindiger Schwarm. Aber schon im nichsten Zeitschritt konnen sich von diesem
Schwarm wieder Vogel abspalten usf.

Grundlegend fiir diesen ProzeB ist dabei, daB in der Karoo kaum Schwirme beobachtet
werden, die kleiner als sechs Vogel sind. Es scheint demnach eine untere Grenze fiir die
SchwarmgréBe zu geben, ab der sich die Vdgel nicht mehr trennen, da es fiir sie mit
entscheidenden Nachteilen verbunden wire. Die Wahrscheinlichkeit pSplit, daB ein Vogel
sich von seinem aktuellen Schwarm abspalten will, solite daher fiir Schwirme, die aus
weniger als 2:6=12 Vogeln bestehen, Null sein — denn sonst wire entweder der sich
abspaltende oder der verbleibende Schwarm kleiner als 6 Vogel. Andererseits braucht der
maximale Wert von pSplit nur 0,5 zu betragen, denn ob sich beispielsweise von einem
Schwarm mit 100 Individuen die Vogel mit 40- oder mit 60-prozentige Wahrscheinlichkeit
abspalten, ist unerheblich: in beiden Fillen werden im Mittel 2 Schwirme mit jeweils 40 und
60 Individuen entstehen. Charakterisiert wird der Verlauf von pSplit durch den Wert NSplit,
ab dem pSplit=0,5 gilt. Fiir den Zwischenbereich {12,..., NSplit-1} nehmen wir wiederum
einen einfachen linearen Zusammenhang an. Insgesamt ergibt sich der in Abb. 8 dargestellte
Verlauf.

Doch noch ist das Modell nicht konsistent: Zwar ist pSplit=0 fiir Schwiirme, die kleiner als 12
Vigel sind, aber dennoch konnen Schwirme entstehen, die aus weniger als 6 Vogeln

bestehen: pSplit ist eine individuelle Wahrscheinlichkeit, so daB es durchaus vorkommen
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kann, daB sich auch bei einem groBeren Schwarm weniger als 6 Viogel abspalten wollen.
Biologisch ist dies aber aus oben genannten Griinden nicht sinnvoll. Deswegen fiihren wir
eine weitere Regel in das Modell ein: Nur dann kommit es tatséchlich zu einer Abspaltung von
einem Schwarm, wenn mindestens 6 Vogel ihn verlassen wollen.

Wenn bestimmt ist, ob und wieviele Vogel sich von einem Schwarm abspalten, dann sollen
sich diese Vogel gemeinsam auf ein Feld bewegen, das sich gemii des oben beschriebenen
Standard-Szenariums innerhalb des Suchgebietes des alten Schwarms befindet (Abb. 7).
Dieses Feld wird aus einer einfachen Gleichverteilung bestimmt und ist i.a. nicht mit dem
Feld identisch, das auf dieselbe Weise fiir den verbleibenden Hauptschwarm gezogen wurde
(s- Ende von Kap. 4.4.1; in seltenen Fillen kann fiir den abspaltenden und fiir den
Hauptschwarm zufillig dasselbe Feld bestimmt werden, so daB eine Abspaltung de facto
unterbleibt). Doch wenn sich dagegen im aktuellen Zeitpunkt innerhalb des Suchgebietes
eines Schwarms ein Grasareal befindet, so soll sinnvollerweise keine Abspaltung stattfinden:
alle Vogel nehmen die (seltene) Gelegenheit zur Reproduktion wahr. Falls sich — was
entsprechend noch seltener vorkommen wird — 2 oder mehr Grasareale innerhalb des
Suchgebietes eines Schwarms befinden, kann es allerdings u.U. doch zu einer Aufspaltung
kommen, wenn fiir den abspaltenden Schwarm und fiir den verbleibenden Hauptschwarm

zuféllig verschiedene Grasareale bestimmt werden.

Zusammenfassend wird das Schwarmverhalten im Modell folgendermaBen beschrisben:

Pro Vogel wird in jedem Zeitschritt anhand der Wahrscheinlichkeit pSplit bestimmt, ob er
seinen aktuellen Schwarm verldfit oder nicht. pSplit besitzt dabei die in Abb. 8 gezeigte
Abhiingigkeit von der Grifie des Schwarms, dem der entsprechende Vogel im Moment
angehdrt. Sind bei einem Schwarm weniger als 6 Viogel bereit, den Schwarm zu verlassen, so
kommt es in diesem Zeitschritt bei diesem Schwarm zu keiner Abspaltung. Anderenfalls ziehen
diese Vogel getrennt von ihrem urspriinglichen Schwarm weiter, wobeli fiir den abspaltenden
Schwarm gemdfi des Standard-Szenariums (s. Kap. 4.4.1) ein beliebiges Feld im Suchgebiet

des alten Gesamischwarms ausgewiirfelt wird.

4.4.3 Vereinigung von Schwirmen
Umgekehrt kann es natiirlicherweise auch zu Vereinigungen von Schwérmen kommen, wo sie
sich zufillig treffen: Im Modell werden grundsitzlich alle Schwirme, die zum selben

Zeitpunkr auf demselben Feld zusammentreffen, im folgenden wie ein einziger Schwarm
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behandelt; d.h. sie ziehen (falls sie nicht auf einem Grasareal briiten) im nichsten Zeitschritt
gemeinsam weiter. Allerdings kénnen sich von diesem Schwarm wieder mit der Zeit einige
Vogel gemiB des beschriebenen Algorithmus abspalten usf. Wie in Kap. 5.2 néher ausgefiihrt
wird, kommt den Grasarealen bei der Vereinigung von Schwirmen eine entscheidende

Bedeutung zu.

4.5 Simulationsablauf

Nachdem in den vorherigen Abschnitten die einzelnen Teile (Module) des Modells dargestellt
worden sind, soll jetzt der Gesamtaufbau des Modells erldutert werden.
Abb. 9 zeigt die einzelnen Schritte im Simulationsablauf. Zu Beginn werden verschiedene
Initialisierungen vorgenommen. Diese betreffen hauptsichlich den Altersklassenaufbau der
Population und die Positionen der einzelnen Vogel. Als Anfangswerte kdnnen die Zahl der
Juvenilen und der Adulten gewihlt werden. Juvenile Vogel sind zwischen 18 und (273-1)
Tagen alt, Adulte zwischen 273 und (2184-1) Tagen (s.0.). Innerhalb dieser Altersgrenzen
werden die einzelnen Vogel gemidB ihrer Lebensphase (adult oder juvenil) zu Beginn
sukzessiv und periodisch auf die Altersklassen verteilt: die ,.ersten™ 255 Juvenile kommen
jeweils in die Altersklassen 18, 19, 20,...272; der 256. Juvenile wieder in die Altersklasse 18
usf. Mit den Adulten wird analog verfahren. Eigentlich wire eine exponentielle
Altersklassenverteilung wegen der konstanten Sterbewahrscheinlichkeiten realistischer, aber
der Unterschied wird sich kaum bemerkbar machen, da sich die Altersklassenverteilung durch
die Mortalitits- und Reproduktionsprozesse schon nach wenigen Jahren eingependelt haben
wird (man beachte dabei, daB eine Lerche maximal nur 6 Jahre alt wird). Dieser
Altersklassenaufbau zu Beginn einer Simulation gewihrleistet, daB die Einschwingphase des
Systems relativ kurz bleibt. Ebenso kann auch die Zahl der Schwirme als AnfangsgroBe
vorgegeben werden. Fiir jeden Schwarm wird dabei zu Beginn die gleiche GroBe
angenommen (evt. iibrigbleibende Viogel werden ebenfalls zu einem Schwarm
zusammengeschlossen). Fiir jeden Schwarm wird dann ein Feld auf dem 50x50-Gitter zufillig
aus einer Gleichverteilung bestimmit.
Zusammenfassend die Reihenfolge der Prozesse pro Zeitschritt (=1 Tag) im Modell (Abb. 9):
1. Grasarealmuster

Bestimmung der Zahl neuer Grasareale (neuGAZahl) und ihrer Positionen.
2. Mortalitit

Jeder Vogel stirbt mit der Wahrscheinlichkeit p im aktuellen Zeitschritt.
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Pro Tag
——> rdumliches Grasarealmuster

¢ Pro Vogel

letzten Zeitschritt Gberlebt ?

|

Brut beendet ? =1t Juvenile

v

Abspalten vom aktuellen Schwarm ?

\

Zugverhalten

¥

Grasareal gefunden ?

- Brutbeginn

Abb. 9. Gesamtaufbau des Modells. Nach diesem Schema werden pro
Zeitschritt (=1 Tag) die einzelnen Prozesse im Modell simuliert

3. Neue Juvenile?
Falls irgendwo eine Brut erfolgreich beendet wurde: Bestimmung der Zahl der in das
Juvenile Stadium eintretenden Nestlinge gemdf3 der Uberlebenswahrscheinlichkeit
NestSurv(bcs) (Abb. 4).

4. Schwarmverhalten
Pro (nicht briitendem) Schwarm wird anhand der Wahrscheinlichkeit pSplit (Abb. 8)
ermittelt, wieviel (und welche) Individuen ihre Schwiirme verlassen wollen. Neue
Schwidrme entstehen nur dort, wo sich mehr als 6 Vigel von ihrem aktuellen Schwarm
abspalten.

5. Zugverhalten
Fiir jeden (nicht briitenden) Schwarm Bestimmung einer neuen Position gemdf} dem
Standard-Szenarium (Abb. 5, 6 und 7).

6. Brutbeginn?
Falls ein Schwarm ein geeignetes Grasareal zum Briiten gefunden hat, bleibt dieser

Schwarm fiir die Dauer der Aufzuchizeit (34 Zeitschritte) auf diesem Feld.
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4.6 Dynamik, Komplexitit und Struktur des Modells

Der oben aufgefiihrte Algorithmus des in den vorherigen Abschnitten entwickelten Modells
erscheint auf den ersten Blick nicht sonderlich kompliziert. Die Modellregeln sind noch
iiberschaubar und anschaulich. Doch man muB beachten, daB sie im Grunde lediglich Regeln
fiir das Verhalten eines Individuums sind. Unser Modell ist individuen-basiert, und die Frage
ist, wie sich Regeln, die das Verhalten eines Individuums beschreiben, auf die Dynamik des
gesamten Systems auswirken, wenn eine groBe Anzahl von Individuen sich gemiB dieser
Regeln verhdlt. Mit unserem Modell soll schlieBlich nicht das Leben einer oder weniger
Lerchen ,,nachgespielt* werden, sondern wir wollen Lerchenpopulationen betrachten, die sich
wie in der Karoo iiber einen sehr groBen regionalen Bereich erstrecken — und daher nicht aus
wenigen, sondern aus Hunderten und Tausenden von Viégeln bestehen, die alle miteinander
agieren und interagieren. Wir sind an den synergistische Effekten des Systems interessiert, die
auftreten, wenn viele Vogel in gleicher Weise auf eine stochastische Umwelt reagieren.
AuBerdem besitzt das System eine Komplexitit, die letztendlich in den Wechselwirkungen
der Populationsdynamik mit der rdumlich und zeitlich variierenden Struktur der Umgebung
begriindet liegt: Pro Zeitschritt muB bei der Simulierung von jedem Individuum die
unmittelbare Umgebung analysiert werden, denn ausschlieBlich die momentane riumliche und
soziale Umwelt, die das einzelne Individuum wahmnimmt (Grasareale, die in Sichtweite sind
bzw. Vogel, die demselben Schwarm angehéren), beeinfluBt die Reaktion und das Schicksal
eines Individuums. AuBerdem ist in diesem Zusammenhang noch zu bedenken, daB das
Verhalten der Vogel auf bestimmte Umweltbedingungen nicht deterministisch festgelegt ist,
sondern daf jeder Vogel sich gemiB gewisser Wahrscheinlichkeiten verhilt.

Abb. 10 vermittelt einen Eindruck, was von Zeitschritt zu Zeitschritt im System ,,passiert.
Eine relativ kleine Zahl an Vogeln (ca. 600) ist in Schwirmen iiber die gesamte Karoo
verstreut. Die unterschiedliche SchwarmgrdBen sind indirekt aus der GroBe der jeweiligen
Suchgebiete ableitbar (vgl. Abb. 6: groBe Suchgebiete bei groBen Schwirmen und
umgekehrt). Auf der Suche nach einer Brutgelegenheit verdndern die Schwirme nach dem
oben skizzierten Standard-Szenarium von Zeitschritt zu Zeitschritt ihre Positionen. Dabei
kommt es gelegentlich zu Aufspaltungen und manchmal werden Grasareale gefunden und mit
einer Brut begonnen (Pfeile). All das geschieht vor dem Hintergrund der rdumlich und zeitlich
zufdlligen Verteilung der Grasareale (vgl. Abb. 2).
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Abb. 10. Die verschiedenen Dynamiken im System wihrend 4 aufeinanderfolgenden Zeitschritten. Die
Schwirme (Kreise) sind auf der Suche nach Grasarealen (schwarze Quadrate). Befindet sich eins davon im
Suchgebiet eines Schwarms (graue Rahmen), so wird es sofort angeflogen (schmale Pfeile in t=1 und t=4). In t=2
kommt es zu einer Aufspaltung eines Schwarms (angedeutet durch die Pfeile in t=1). Die Kreuze bezeichnen
Positionen, auf denen gerade gebriitet wird. [Standard-Szenarium, da=10, NSplit=100, neuGAZahl=1,0, 616
Vigel.]

Anhand von Abb. 11 soll aufgezeigt werden, wie schwierig bzw. unméglich es ist, a priori

Aussagen iiber die Dynamik des Systems zu machen:
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Abb. 11. Komplexitit des Modells bei der Voraussage der Populations-

dynamik. Die kleinen Pfeile bedeuten , steigt" bzw. ,.sinkt". Siehe Text.

Nehmen wir an, daB ein beliebiger Schwarm gerade eine Brut beendet hat und daB daraus
neue Juvenile hervorgegangen sind. Da der Schwarm jetzt aus einer neuen juvenilen Kohorte
besteht, hat er sich vergroBert: seine SchwarmgroBe steigt. Damit steigt auch seine Sichtweite
(s. Abb. 6) und damit seine Féhigkeit, weitere Grasareale zur Reproduktion zu finden. Also
wird es tendenziell auch weiterhin erfolgreiche Reproduktionen geben, die Population wird
weiter anwachsen. Andererseits kann man auch argumentieren, da8 mit einer steigenden
SchwarmgréBe automatisch auch die BrutkoloniegroBe ansteigt und die Uberlebensrate
NestSurv der Nestlinge bei einer weiteren Brut aufgrund der Dichteregulation (Abb. 4) eher
niedriger sein wird (ggf. gegen Null geht). Allerdings konnte man auch argumentieren, daB es
bei einer gestiegenden SchwarmgriBe gleichzeitig wahrscheinlicher geworden ist, daB dieser
Schwarm sich in zwei kleinere aufspalten wird, da pSplit ansteigt (Abb. 8). Die Zahl der
Schwirme im System wird somit steigen, und wieder kann man nicht entscheiden, ob das ein

Vorteil oder ein Nachteil fiir die Populationsentwicklung ist: Je mehr Schwirme im System,
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Abb. 12. Beispiel fiir die zeitliche Entwicklung der GesamtpopulationsgroBe N(t), der Zahl der Schwirme nf(t),
der mittleren SchwarmgroBe mfs(t) und des Verhiltnisses ou(t)=Nj,,(t)/Naq(t) bei einer einzelnen Simulation mit
100 Adulten und 15 Juvenilen bei t=0. Zu a(t) siehe spiter auch Anhang 12.5. [Standard-Szenarium, da=10,

NSplit=10, NMax=20, neuGAZahl=0,5]

desto seltener tritt der Fall ein, daB ein Grasareal entsteht und vergeht, ohne daB es iiberhaupt
fiir eine Reproduktion genutzt worden wire. Doch umgekehrt bedeutet eine hohe Anzahl von
Schwirmen im System, daB sich auch mehr Schwérme im ,,Einzugsbereich* eines neu
entstandenen Grasareals befinden und dieses orten und anfliegen werden. Als Folge steigt
wiederum die BrutkoloniegroBe, und der Reproduktionserfolg bei der neuen Brut ist
vermindert.

Es wird deutlich: Ein analytischer Zugang und bloBes Nachdenken fiihren nicht weit. Ohne
die explizite Simulierung jedes einzelnen Individuums im System lassen sich kaum relevante

Aussagen aus dem Modell gewinnen.

Abb. 12 zeigt exemplarisch einen Simulationsverlauf des Modells anhand des zeitlichen
Verlauf der fiir das System charakteristischen typischen GroBen. Neben der PopulationsgriiBe
N(t) sind dies die Zahl der Schwirme nf(t) (number of flocks) und die mittlere SchwarmgriBe



33

mfs(t) (mean flock size), die sich aus N(t)/nf(t) berechnet. AuBerdem ist das Verhiltnis
a(t)=Nyu(£)/Naa(t) (Niu,: Zahl der Juvenilen; Nag: Zahl der Adulten) dargestellt, um eine
grobe Vorstellung vom Altersaufbau der Population zu erhalten. Die hier dargestellten GroBen

werden in Kap. 7 eine groBe Bedeutung gewinnen.

Zum AbschluB dieses Kapitels soll zusammenfassend noch auf die generelle Struktur des
Systems ,Lerchen in der Karoo* eingegangen werden. Grundlegend fiir die
Populationsdynamik ist das ridumlich und zeitlich stark variierende Grasarealmuster. Es ist der
Zeitgeber fiir die Reproduktion. Daneben entscheidet die Zahl der im System zur Verfugung
stehenden Grasarealen, welche Reproduktionsrate maximal erreichbar ist. Im weitesten Sinne
stellt also das Grasarealmuster eine limitierende Ressource im System dar. Die Schwierigkeit
liegt aber in diesem Fall darin, daB nicht von vornherein angegeben werden kann, wieviel
Individuen sie maximal auf Dauer tragen kann. Diese PopulationsgroBe wird auBerdem
entscheidend davon beeinfluBt, in welchem MaBe die Vigel die Ressource ,rdumlich und
zeitlich variierendes Grasarealmuster* iiberhaupt ausbeuten konnen. Dieses Vermogen hingt
in unserem Modell von den Verhaltensregeln und von den Interaktionen der Vogel ab. Die
entsprechenden Parameter hierfir sind NSplit, NMax und da, die die Abspaltungs-
wahrscheinlichkeiten pSplit, die Uberlebenswahrscheinlichkeiten NestSurv und die Sichtweite
a charakterisieren (Abb. 4, 6 und 8). Diese Parameter beschreiben aber allesamt Prozesse, die
auf der Individuums- oder auf der Schwarmebene ablaufen. Aus ihnen 1dBt sich nicht
unmittelbar eine ,.carrying capacity K fiir das Gesamtsystem ablesen, die die Ressource
,,Grasrealmuster” zutreffend beschreibt. Den Einflu8 dieser GréBen auf die Populationsebene

zu untersuchen, dazu ist das hier vorgestellte Modell entwickelt worden.
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5 Exemplarische Untersuchungen

In diesem Kapitel sollen Ergebnisse und Analysen des Modells vorgestellt werden. In den
ersten beiden Unterkapiteln werden zwei spezielle Prozesse des Systems untersucht und —
wenn moglich — mathematiséh beschrieben. Dabei ist beabsichtigt, das System in seinen
Teilen zu veranschaulichen und den Charakter der einzelnen Prozesse zu verstehen. Es folgen
exemplarische Untersuchungen am sog. ,,Standard-Szenarium®. Wie bereits in der Einleitung
(Kap. 1) betont, liegt der Schwerpunkt dieser Arbeit mehr auf der konzeptionellen Seite, so
daB die hier und im nichsten Kapitel dargestellten Untersuchungen nicht den Anspruch
erheben, das System in all seinen Facetten zu beleuchten. Sie sollen in diesem Sinne als Beleg
dafiir verstanden werden, daB8 das in Kap. 7 entwickelte Verfahren, mit dem wir das System

untersuchen, tatsichlich erfolgreich anwendbar ist.

5.1 Die Dynamik des raum-zeitlichen Grasarealmusters

In Kap. 4.2 wurde der Algorithmus beschrieben, wie im Modell das Auftreten der Grasareale
in Raum und Zeit in der Karoo simuliert wird: Vorgegeben ist die mittlere Anzahl an neuen
Grasarealen pro Zeitschritt, und spitestens nach 14 Tagen soll ein Grasareal nicht mehr fiir
den Beginn einer Brut geeignet sein. Pro Zeitschritt wird die tatsichliche Zahl neuer
Grasareale sowie deren Position auf dem 50x50-Gitter und die jeweilige Qualitit (= die
..Lebensdauer”) gemdB der angesetzten Wahrscheinlichkeitsverteilungen zufillig bestimmit.
Fiir die Zeitspanne von 1000 Tagen zeigt Abb. 13 den zeitlichen Verlauf der Anzahl der zum
Briiten geeigneten Grasareale (vgl. mit Kap. 4.2/Abb. 2) wihrend eines speziellen
Simulationsdurchlaufes. Es wird deutlich, da eine ausgeprigte Stochastizitit diesen Proze8
charakterisiert. Von Zeitschritt zu Zeitschritt konnen schlagartig groBe Unterschiede in der
Zahl der zur Verfiigung stehenden Grasareale bestehen. Dieser Effekt liegt nicht nur an der
konkreten Zahl der pro Zeitschritt neu entstehenden Grasareale, sondern auch an den
unterschiedlichen Lebensdauern der Grasareale. Dadurch konnen viele Grasareale gleichzeitig
im System sein, die aber zu ganz unterschiedlichen Zeiten vorher entstanden sind. Umgekehrt
ist es dadurch auch méglich, daB zufillig viele Grasareale im selben Zeitschritt zu alt werden.
Entsprechend hoch ist die Varianz in Abb. 13. Doch selbst wenn relativ viele Grasareale
vorhanden sind, ist nicht garantiert, daB diese Areale auch tatsichlich von einem Schwarm
gefunden werden. Oftmals entstehen und vergehen Grasareale, ohne daB sie zwischenzeitlich

zu einer Brut genutzt wurden (s. ungenutzte Grasareale in Abb. 10).
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Abb. 13. Zeitlicher Verlauf der Gesamtzahl der Grasareale im System bei einem speziellen Simulations-
durchlauf. Die mittlere Anzahl neuer Grasareale pro Zeitschritt betrdgt nenGAZahl=0,25 (vgl. Tab. 2).

Die mittlere Anzahl an Grasarealen im System kann als Funktion des vorgegebenen Mittels
neuGAZahl der Zahl never Grasareale pro Zeitschritt und der maximalen Lebensdauer
(Qualitit) GAMaxAlter (hier 14 Tage) berechnet werden, wie es im Anhang 12.2 dargestellt

ist. Es ergibt sich der einfache lineare Zusammenhang

<GAZahl> = %-neuGAZahl-(GAMaxAlrer+l) .

Fiir den Standardwert GAMaxAlter=14 Tage zeigt Tab. 2 einzelne Werte von <GAZahl>.

neuGAZahl 0,25 0,5 1,0 2,0

<GAZahl> 1,875 3,750 ¥ 15,0

Tab. 2. Mittlere Gesamtzahl <GAZahl> der Grasareale im System bei vorgegebenen neuGAZahl
(Berechnung gemiB der Formel aus Anhang 12.2).

Diese Mittelwerte wurden in Testldufen des Modells sehr gut bestitigt. Insbesondere wird an
Tabelle 2 deutlich, daB der Grasarealanteil an der Gesamtfliche (50x50=2500 Felder)

verschwindend gering ist. Er liegt nur im Promille-Bereich.
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Abb. 14. Mittlere SchwarmgréBen in Abhingigkeit von der mittleren Zahl an neuen Grasarealen
pro Zeitschritt (neuGAZahl; vgl. Tab. 2 in Kap. 5.1). Die PopulationsgroBe betragt in allen Fillen
9857 Individuen (da=5, NSplit=15; die Werte wurden mit dem sog. ,,Verhaltensmodell" [Kap.
7.4.1] iiber eine Spanne von 1000 Zeitschritten ermittelt). Die fast exakt lineare Abhiingigkeit von
neuGAZahl zeigt die Bedeutung der Grasareale bei der Vereinigung von Schwirmen (Details

siehe Text).

5.2 Mittlere SchwarmgréBen

Die Grasarealdynamik stellt also einen stochastischen Hintergrund dar, vor dem sich die
Populationsdynamik der Lerchen abspielt. In erster Linie fungieren die Grasareale als
Zeitgeber fiir die Reproduktion; d.h. ein Reproduktionsvorgang wird bei den Lerchen
ausschlieBlich durch das Auffinden eines geeigneten Grasareals initiiert. Daneben besitzen
diese Areale noch eine weitere wichtige Funktion, die sich aus Abb. 14 ableiten 148t. Dort ist
iiber den Parameter neuGAZahl (s.0.) die mittlere SchwarmgroBe fiir eine bestimmte
PopulationsgroBe abgetragen. Es zeigt sich ein Anstieg der mittleren SchwarmgréBe mit der
Zahl der im System im Mittel vorhandenen Grasareale: Je mehr Grasareale vorhanden sind,
desto groBer sind im Mittel auch die Schwiirme.

Die Abb. 14 verdeutlicht, daB den Grasarealen eine entscheidende Funktion bei der
Vereinigung von Schwirmen zukommt: Tritt an einer Stelle ein Grasareal auf, dann zieht es

anschaulich gesprochen wihrend seiner Lebensdauer alle Schwirme in der Umgebung an, in
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deren Suchgebiet es liegt. Diesen Effekt kann man auch in Abb. 10 erkennen. Dort sind in der
niheren Umgebung zum Briiten geeigneter Grasareale kaum Schwirme anzutreffen, da die
Vigel solche Gebiete sofort anfliegen (Kreuze in Abb. 10; aber nicht jedes Kreuz bezeichnet
ein noch geeignetes Grasareal!). Auf diese Weise kommt es unter Umstiinden auf solchen
Arealen zu sehr groBen Ansammlungen von Vogeln, die in der Natur auch durchaus
beobachtet werden. Grasareale wirken quasi als ,Kondensationskeime® fiir die
Lerchenpopulation. Durch diesen Effekt steigt insbesondere die Wahrscheinlichkeit, da zwei
Schwiirme dort im selben Zeitpunkt mit einer Brut beginnen und folglich auch gleichzeitig die
Brut und Aufzucht beenden. Sie werden dann gemiB der Modellregeln im weiteren Verlauf
der Simulation wie ein groBer Schwarm gemeinsam behandelt. Diese Vereinigungsprozesse
bilden den Gegenpart zum AbspaltungsprozeB, der durch den Parameter pSplit charakterisiert
wird (Kap. 4.4.2). Beide Prozesse stehen miteinander in einer Art dynamischem
Gleichgewicht, das die mittlere Schwarmgrofe bedingt. In der Tat beobachtet man in der
Nama-Karoo wihrend gelegentlicher Trockenzeiten, in denen keine neuen Grasareale
entstehen, daB vor allem kleine Schwirme durch die Gegend ziehen (R. Dean, personl.
Mitteilung). Dies kann man als Hinweis werten, da unser Modell mit den Beobachtungen

konform geht und dieses Muster (im Sinne eines ,,pattern®, Grimm et al. 1996) richtig erklirt.

5.3 Kapazitit K, intrinsische Wachstumsrate r, und charakteristische
Riickkehrzeit Tr

In diesem Kapitel werden ErgebnisgroBen vorgestellt, deren Werte mit Hilfe eines in Kap. 7
beschriebenen Verfahrens gewonnen wurden. Um den geschlossenen Aufbau Fragestellung —
Entwicklung des Modells — Resultate — Diskussion nicht durch ein sehr theoretisches Kapitel
iiber die ,MeBmethoden* am Modell zu unterbrechen, wird dieser methodische Teil erst in
Kap. 7 ausfiihrlich erldutert. Das Kapitel 7 stellt den eigentlichen Kernpunkt dieser Arbeit dar,
withrend hier anhand der diskutieren Ergebnisse insbesondere demonstriert werden soll, dal
das in Kap. 7 dargestellte Verfahren zu biologisch sinnvoll interpretierbaren Resultaten fiihrt

und erfolgreich angewendet werden kann.

Mit Hilfe dieser Methodik werden im folgenden fiir verschiedene Parametersitze
Simulationen mit dem Modell durchgefiihrt. Ermittelt werden dabei folgende drei GriBen:
o die Kapazitit K des Systems,

e die intrinsische Wachstumsrate r,, und



e die charakteristische Riickkehrzeit Tr.

Mit der Kapazitit ist hier die durchschnittliche GroBe der Population im
Gleichgewichtszustand gemeint, bei dem sich die Reproduktions- und die Mortalitétsprozesse
im Mittel die Waage halten. Diese Definition unterscheidet sich von anderen, die die
Kapazitit eher als einen dem Modell prinzipiell frei vorgebbaren Parameter definieren, der die
Limitierung des Systems durch Ressourcen beschreibt. Dabei kann die Kapazitit K unter
Umstiinden bei stochastischen Systemen von der mittleren GréBe N*=<N(t)>, der Population
im Gleichgewicht durchaus verschieden sein (s. May 1976a, S.21; Dorndorf 1990, S.591f).
Aus Griinden, die in Kap. 8.1 diskutiert werden, wollen wir im Rahmen dieser Arbeit aber
dennoch den Begriff der Kapazitdt wie oben definiert gebrauchen. Die Kapazitit des Systems
ist bei unserem Modell nicht als Wert vorgegeben, sondern aus dem Modell zu ermitteln.
Unter der intrinsischen Wachstumsrate r, (intrinsic rate of natural increase) versteht man die
individuelle Wachstumsrate im System, wenn aufgrund geringer Populationsdichten noch
keine Dichteabhingigkeiten wirksam sind. Mathematisch ausgedriickt entspricht dies dem
Grenzwert rm:=limn_o r(N). Klassischerweise wird ry in der logistischen Gleichung
verwendet: r(N)=rp(1-N/K). 1, ist ein MaB, wie ,gut" ein System von kleinen
Populationszahlen auf groBere anwachsen kann. In diesem Sinne kann es auBerdem als ein
MaB fiir die Kolonisationsfahigkeit von Individuen interpretiert werden.

Die charakteristische Riickkehrzeit Tr Dbeschreibt, innerhalb welcher Zeitspanne
typischerweise ein System nach einer (kleinen) Auslenkung in seinen Gleichgewichtszustand
zuriickkehrt. Sie ist ein MaB fiir die ,,Resilienz* des Gleichgewichts gegeniiber Stérungen (s.
Grimm 1994a, 1996).

Eine genaue Beschreibung, wie diese GroBen aus dem Modell bestimmt wurden, ist in Kap.
7.4.3 zu finden. Die Kapazitit K, die intrinsische Wachstumsrate 1, und die Riickkehrzeit Tr
charakterisieren das System auf der Populationsebene. Es sind GroBen, deren Werte sich
aufgrund vielfiltiger synergetischer Prozesse und Interaktionen der vielen Individuen

innerhalb des Modells bestimmen.

5.4 Ergebnisse und Interpretationen

Der EinfluB folgender Parameter auf K, 1, und Ty soll insbesondere untersucht werden:

e NSplit (= GroBe eines Schwarms, ab der die Wahrscheinlichkeit pSplit, daB ein Vogel sich
abspaltet, 50% betrigt; Kap. 4.4.2/Abb. 8)



e da (KooperationsmaB; = Zahl der Végel, um die ein Schwarm anwachsen muB, damit sich
seine Sichtweite a um 1 Feld vergréBert; Kap. 4.4.1/Abb. 6)

e neuGAZahl (= mittlere Zahl der pro Zeitschritt neu entstandenen Grasareale; Kap. 4.2,
Formel in Kap. 5.1)

Diese Parameter sind in der Natur kaum meBbar, und wir sind deswegen an den

Abhidngigkeiten der Resultate von diesen GroBen besonders interessiert. Die anderen

Parameter sind auf ihre Standardwerte gesetzt, die in Kap. 11 tabellarisch zusammengefat

sind.

5.4.1 Variation der Parameter da und NSplit

Abb. 15 zeigt die Kapazitit, dh. die mittlere GréB8e der Gesamtpopulation im
Gleichgewichtszustand, in Abhingigkeit von NSplit und da. Die mittlere Anzahl neuGAZahl
an neuen Grasarealen pro Zeitschritt besitzt dabei iiberall den Wert neuGAZahl = 0,25. In
diesem Fall sind gemiB Tab. 2 im Durchschnitt lediglich 1,875 Grasareale pro Zeitschritt
vorhanden. Hier wie auch im folgenden werden die Simulationen standardmiBig fiir da = 5,
10, 15, 20 und 50 sowie NSplit = 15, 20, 40, 60 und 100 durchgefiihrt. Wie in Kap. 4.4.2
bereits diskutiert, bedeutet dabei ein hoher Wert von NSplit gemdB Abb. 8, daB die
Abspaltungswahrscheinlichkeit pSplit eines Vogels, der sich in einem Schwarm der GroBe n
befindet, geringer ist als bei kleinem NSplit. Ein kleiner Wert fiir da (Kap. 4.4.1/Abb. 6)
entspricht einem hohen Kooperationsgrad der Vogel bei der Suche nach Schwirmen, ein
groBes da dagegen einem geringen Kooperationsgrad.

Die Kapazitit K nimmt Werte in einem groBen Bereich von O bis iiber 3000 Vogeln an. Sie
fillt fiir festes NSplit mit da monoton bzw. streng monoton ab, wihrend sich die Abhéngigkeit
der Kapazitit von NSplit bei festem da nicht in eindeutiger Weise charakterisieren 1aBt: Es
gibt Bereiche sowohl streng monotoner Abnahme (z.B. bei da=5 oder 10 fiir NSplit>20) als
auch streng monotoner Zunahme (z.B. bei da=15 fiir NSplit>20).

Die biologische Interpretation der qualitativen Kapazititsabhiingigkeit von Parameter da bei
festem NSplit in Abb. 15 ist offensichtlich: Je kleiner da, desto mehr kooperieren die Vogel
innerhalb eines Schwarms miteinander, denn es werden weniger Vogel bendtigt, um die
Sichtweite um 1 zu erhdhen (Abb. 6). Ein Schwarm einer bestimmten GroB8e n hat dadurch im
Mittel ein groBeres Suchgebiet als bei groBem da. Als Folge sinkt die Wahrscheinlichkeit, daB
im System ein Grasareal neu entsteht und wieder vergeht, ohne von den Vogeln fiir eine Brut

genutzt worden zu sein: die ,,Ressource” Grasareale wird besser ,,ausgebeutet.
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Abb. 15. Ergebnisse fiir die Kapazitit K in Abhingigkeit von NSplit und da falls nenGAZahl=0,25 [Standard-
Szenarium].

Auffillig ist, daB bei NSplit=100 der Anstieg zu hohen Kapazititen bei da=20 erfolgt,
wihrend dies bei NSplit=15 oder 20 erst bei einer hoheren Kooperation mit da=10 geschieht.
Allgemein kann man aus Abb. 15 ablesen: Je groBer NSplit, desto eher werden trotz
schlechter Kooperation (groBes da) Kapazititen groBer Null erreicht.

Auch dieser Effekt 146t sich mit der Anschauung verstehen: Ein kleiner Wert fiir NSplit
bedeutet nach Abb. 8, daB die Wahrscheinlichkeit, daf sich ein Vogel von seinem Schwarm
abspaltet, relativ hoch ist. Als unmittelbare Folge werden deswegen vor allem kleine
SchwarmgroBen im System realisiert (s. Abb. 16). Kooperieren die Vogel schlecht
miteinander (groBes da), dann finden diese Schwirme zu selten eine Brutgelegenheit, weil
ihre Sichtweite klein ist (Abb. 6). Die schlechte Kooperation kann aber durch hohe
SchwarmgréBen ausgeglichen werden, denn dann besitzen einige Schwirme trotz hohem da

eine vergroBerte Sichtweite. Solche SchwarmgroBen stellen sich aber gerade bei groBiem
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Abb. 16. Mittlere SchwarmgréBen in Abhéingigkeit von der PopulationsgréBe N bei
verschiedenen NSplit und da. Je groBer NSplit (s. Abb. 8), desto groBer sind im
Mittel die Schwirme.

NSplit ein, da hier die Abspaltungswahrscheinlichkeit eines Vogels von seinem Schwarm
geringer ist. Damit erklirt sich, warum z.B. bei NSplit=100 selbst bei schlechter Kooperation

den Viogeln der Aufbau einer Population méglich ist.

5.4.2 Variation des Parameters neuGAZahl

Die Ergebnisse in Abb. 15 deuten darauf hin, daB die qualitative Abhingigkeit der Kapazitit
von da und NSplit zumindest teilweise auf Kooperationseffekte zuriickzufiihren sind. Die
Dichteregulation wurde bei obiger Argumentation nicht beriicksichtigt, obwohl sie natiirlich
das gquantitative Niveau, auf dem sich die Kapazitit einstellt, entscheidend mitbestimmt. DaB
es auch umgekehrt sein kann, nidmlich daB die Dichteregulation den qualitativen Verlauf
charakterisiert, zeigt sich bei einer Erhdhung von Parameter neuGAZahl. Die Ergebnisse sind
in Abb. 17 dargestellt. Im Unterschied zu Abb. 15 besteht hier ein viermal griBeres Angebot
an Grasarealen: die mittlere Zahl geeigneter Grasareale pro Zeitschritt im System ist 7,5
(neuGAZahl=1,0 statt 0,25; Tab. 2). Folglich stellt sich die Kapazitit insgesamt auf einem viel
hoheren Niveau als in Abb. 15 ein. Auffillig ist die Tatsache, daB bei da=50 die Kapazitit
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Abb. 17. Kapazitit K in Abhingigkeit vom Grad der Kooperation (Parameter da; Abb. 6).
Paradoxerweise steigt K mit abnehmender Kooperation. Dies kann durch Dichteeffekte erklart
werden (Details siehe Text).

einen hoheren Wert besitzt als bei kleinem da. Das bedeutet aber, daB die Kapazitat
paradoxerweise ansteigs, obwohl die Vigel weniger kooperieren. Verstéindlich wird dieses
Systemverhalten nur, wenn man die Dichteregulation mit ins Spiel bringt und dabei die sog.
,Einzugsgebiete* der Grasareale betrachtet. Unter einem Einzugsgebiet verstehe man den
Raumbereich um ein Grasareal, innerhalb dessen dieses Areal durch einen Schwarm mit der
Sichtweite a geortet werden kann (Abb. 18). Bei einer gréferen mittleren Sichtweite a* der
Schwirme ist das Einzugsgebiet entsprechend grofer (man beachte, daB die GroBe der
Einzugsgebiete quadratisch mit a* ansteigt). Dabei implizieren kleine da-Werte hohere
mittlere Sichtweiten der Schwirme (Abb. 6) und dadurch groBere mittlere Einzugsgebiete als
groBe da-Werte. Bei kleinem da wird folglich ein Grasareal im Mittel von mehr Schwirmen
angeflogen als bei groBem da. Folglich steigt fiir kleines da im Mittel die BrutkoloniegriBe,
und der Bruterfolg nimmt wegen der Dichteregulation (Abb. 4) ab. Bei groem da dagegen
wird im Mittel die BrutkoloniegroBe geringer sein, und der einzelne Vogel kann besser
reproduzieren. Diese Effekte fiilhren zu dem beobachteten Paradoxon, daB die Kapazitit K in
Abb. 17 trotz abnehmenden Kooperationsgrades steigt. Voraussetzung dafiir ist aber — u.a.
neben geeigneten Werten fiir NSplit —, daB im System ausreichend viele Grasareale vorhanden
sind, so daB jeder Schwarm trotz seiner geringen Sichtweite hiufig genug Brutgelegenheiten
finden kann, um nicht auszusterben. Deswegen tritt dieser scheinbar paradoxe Sachverhalt nur

bei groBeren neuGAZahl-Werten auf.
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Abb. 18. Das Einzugsgebiet eines Grasareals fiir eine mittlere Sichtweite a* der
Schwirme. Das gestrichelte Quadrat bezeichnet den Raumbereich, innerhalb

dessen ein Schwarm (Kreis) das Grasareal sichten kann (vgl. mit Abb. 5).

AbschlieBend sollen alle Parameterkombinationen aus Abb. 15 mit Simulationen verglichen
werden, bei denmen die mittlere Zahl neuGAZahl an neuen Grasarealen pro Zeitschritt
sukzessive erhoht wurde: neben neuGAZahl=0,25 aus Abb. 15 sind jetzt zusitzlich die Fille
neuGAZahl= 0,5; 1,0 und 2,0 betrachtet. Abb. 19, 20 und 21 zeigen die Ergebnisse jeweils fiir
die Kapazitit K, die intrinsische Wachstumsrate r,, und die charakteristische Riickkehrzeit Tg,
wobei die Graphen fiir neuGAZahl=0,25 (Abb. 15) der Vollstindigkeit halber in die
Abbildungen aufgenommen wurden, um eine bessere Ubersicht zu geben. Fiir die folgende
Diskussion sei nochmal auf Tab. 2 verwiesen, die einen Uberblick iiber die mittlere
Gesamtzahl an Grasarealen bei verschiedenen Werten von neuGAZahl gibt.

Vergleicht man in Abb. 19 die Kapazititen miteinander, so hat man — salopp gesprochen —
den Eindruck eines ,fliegenden Teppichs”, der stiickweise abhebt. Wihrend bei
neuGAZahl=0,25 nicht alle Parameterkombinationen zu von Null verschiedenen Kapazitiiten
fiihren, ist dies in den anderen Fillen ausnahmslos der Fall. Je groBer neuGAZahl, desto héher
liegt das Niveau, auf dem sich die Kapazititen bewegen: Wihrend bei neuGAZahl=0,25 die
hochsten Kapazitdtswerte bei unter 4000 Vogeln liegen, werden bei neuGAZahl=2,0 Werte
bis zu 20000 Vogeln erreicht. Dabei fillt auf, daB im Grunde keine wesentlichen
Abhingigkeiten von NSplit oder da mehr festzustellen sind. Das Angebot an
Brutmoglichkeiten ist so groB, daB selbst bei schlechter Kooperation hohe Kapazititen
erreicht werden. Dabei zeigt sich insbesondere der oben diskutierte Effekt, daB eine schlechte
Kooperation sogar zu einer Erhohung von K fiihren kann (Abb. 17 ist ein Schnitt durch Abb.
19 bei neuGAZahl=1,0 und NSplit=20).
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Standard-Szenarium

NSpiit neuGAZahl = 0,5

neuGAZahl =1,0 neuGAZahi=2,0 92

Abb. 19. Kapazitit K in Abhédngigkeit von NSplit und da fiir neuGAZahi=0,25; 0,5; 1,0 und 2,0 beim Standard-
Szenarium (neuGAZahl=0,25 ist mit Abb. 15 identisch).

Standard-Szenarium

neuGAZanl = 2,0

neuGAZahl = 1,0

Abb. 20. Intrinsische Wachstumsrate r,, in Abhingigkeit von NSplit und da fiir neuGAZahl=0,25; 0,5;
1,0 und 2,0 beim Standard-Szenarium (r, in Einheit Individuen/Tag).
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Standard-Szenarium

neuGAZahi = 1,0 neuGAZahl = 2,0

Abb. 21. Charakteristische Riickkehrzeit Ty in Abhiingigkeit von NSplit und da fiir neuGAZahl=0,25;
0,5; 1,0 und 2,0 beim Standard-Szenarium (T in Tagen). Ty ist nicht abgebildet im Fall K=0 ( x ;vgl.
Abb. 19).

Auch die in Abb. 20 gezeigten intrinsischen Wachstumsraten r, bewegen sich mit
wachsenden neuGAZahl auf immer héherem Niveau. Bei neuGAZahl=2,0 werden ca. doppelt
so groBe Werte fiir r, realisiert wie bei neuGAZahl=0,25. Doch im Gegensatz zu den
Kapazititen behilt die Hyperebene ihren qualitativen Verlauf fiir alle Werte von neuGAZahl
bei. Die Kooperation (Parameter da) ist weiterhin sehr entscheidend fiir die GréBe von ry,. Das
la8t sich auch theoretisch nachvollziehen: r, beschreibt gerade die individuelle
Wachstumsrate bei geringen Populationsdichten, also in dem Bereich, in dem die
Dichteeffekte noch nicht zur Geltung kommen. Dadurch muB hier jede Art der Kooperation
einen Vorteil oder einen Nutzen bedeuten, der noch durch keine (dichteabhiingigen) Kosten
kompensiert wird.

Ein Vergleich der charakteristischen Riickkehrzeiten Tr in Abb. 21 zeigt zum einen, daB Tr
mit einer steigenden Anzahl der Grasareale im System um GroBenordnungen kleiner wird.
Zum anderen kénnen beim gleichen Wert fiir neuGAZahl im Falle geringer Kooperation der
Vogel (groBes da) die Riickkehrzeiten Tgr um ein Vielfaches iiber den Werten fiir kleines da
liegen (z.B. bei neuGAZahl=0,25 u. 0,5 in Abb. 21). Abb. 21 macht die Bedeutung des
KooperationsmaBes fiir die Resilianz des Systems deutlich: Tr zeigt keine ausgeprigte

Abhingigkeit vom Parameter NSplit; dagegen kann sich Tg durch eine gute Kooperation
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(kleines da) sehr reduzieren. Auf diese Weise sind die intrinsische Wachstumsrate rm (Abb.
20) und die charakteristische Riickkehrzeit Tr (Abb. 21) iiber das MaB der Kooperation
miteinander negativ korreliert: fiir kleines da ist 1 groB und Ty klein und umgekehrt. Dies
bedeutet anschaulich, daB die Populationsdynamik bei hoher Kooperation (kleines da)
.schnell*“ abliuft, weil die Wachstumsraten bei kleiner PopulationsgréBe N hoch sind (1
groB) und bei hoheren N-Werten in der Nihe der Kapazitit K kleine Riickkehrzeiten Tg
existieren. Analog verlduft die Populationsdynamik bei geringer Kooperation generell
langsamer (1, klein und Tg groB).

Insgesamt 1Bt sich festhalten, daB das Vermdgen des Systems, Storungen im Laufe der Zeit
wieder auszugleichen, neben dem Ressourcenangebot primir durch den Kooperationsgrad der

Vigel untereinander bestimmt wird.

5.5 Diskussion

Bei der Interpretation der obigen Ergebnisse wurde davon ausgegangen, daB es insgesamt
,vorteilhafter* sei, wenn die Population hohe Kapazititen annimmt anstatt kleine, bzw. daB
ein Verhalten ,,besser” sei als ein anderes, wenn das entsprechende K groBer ist. Man konnte
dadurch unterschwellig den Eindruck bekommen, daB es dann auch dem einzelnen Vogel,
dem Individuum, ,besser* erginge. An dieser Stelle muf klargestellt werden, daB solche
Argumentationen iiber die Kapazitit K immer von der Populationsebene her verstanden
werden miissen. Im Gleichgewichtszustand des Systems, dessen Lage durch K beschrieben
wird, geht es prinzipiell allen Vogeln gleich gut bzw. gleich schlecht: Die individuelle
Wachstumsrate ist Null, und das bedeutet nichts anderes, als daBl im Mittel jeder (adulte)
Vogel in seinem Leben genau einen (adulten) Nachkommen produziert. Unabhingig vom
konkreten Wert fiir K besteht im Gleichgewicht fiir den einzelnen Vogel kein Unterschied in
Hinblick auf seine Reproduktionsrate. So besitzt beispielsweise ein einzelner Vogel wihrend
seines Lebens durchaus eine hohere Reproduktionsrate, wenn die momentane
Populationsdichte N etwas unterhalb der Kapazitit K liegt: dann ist die individuelle
Wachstumsrate r(N)>0 (ansonsten wire K kein stabiler Gleichgewichtspunkt), und die
Individuen haben im Durchschnitt mehr als einen (adulten) Nachkommen. Analog ergeht es
dem einzelnen Vogel ,besser, wenn die Population noch klein ist und r>0 gilt. Um die
GroBe K richtig interpretieren zu kénnen, muf man deshalb auf der Populationsebene bleiben:
Die Kapazitit ist definitionsgemdB die PopulationsgroBe, ab der jede weitere Zunahme zu

einer negativen individuellen Wachstumsrate filhren wiirde. K bezeichnet den Punkt, ab
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welchem die Dichteregulation so stark ist, daB die Reproduktionsrate nicht mehr die
Mortalitiitsrate ausgleichen kann. Bei den hier angestellten Untersuchungen ist vor diesem
Hintergrund ein hoher Kapazititswert als Beleg dafiir zu werten, daB die Végel aufgrund ihres
Zug- und Schwarmverhaltens im hohen MaBe in der Lage sind, die Auswirkungen der
Dichteregulation selbst bei hohen Populationsdichten zu kompensieren. Anders ausgedriickt:
Ein hoher Kapazititswert beschreibt Populationen, bei denen die Dichteregulation erst bei
sehr hohen Dichten zum Tragen kommt. Dementsprechend hoch liegt die PopulationsgroBe K,
ab der dies nicht mehr der Fall ist. Umgekehrt bedeutet eine kleine Kapazitit, daB die Végel
nicht in der Lage sind, der Dichteregulation in geeigneter Weise — sei es durch ihre
Kooperation (Parameter da) oder durch ihr Abspaltungsverhalten (Parameter NSplit) —
entgegenzuwirken. Im Sinne dieser Betrachtungen ist die Kapazitit als ein geeignetes MaB zur

Beurteilung und zum Vergleich verschiedener Szenarien anzusehen.

Die extremen Unterschiede in den Kapazititen von Abb. 15, die sich iiber mehrere
GroBenordnungen erstrecken, zeigen deutlich, wie sehr es auf das Vermogen der Individuen
ankommt, eine vorhandene Ressource ausbeuten zu kénnen: Die durchschnittliche Anzahl an
zur Reproduktion geeigneten Grasarealen ist fiir jeden Parametersatz in Abb. 15 zwar
dieselbe, aber allein das Verhalten der Vogel (beschrieben durch da und NSplit) bestimmt
letztendlich, wie groB die ,carrying capacity” des Systems ist. Die effektive GroBe einer
Ressource ist demnach etwas ,,Subjektives” und héngt von den Verhaltensstrategien der Vigel
ab: Die tatsdchliche Anzahl der Grasareale im System ist nicht allein ausschlaggebend,
sondern lediglich der effektive Anteil, der ,,gesichtet” und genutzt wird. Die Abhingigkeit der
intrinsischen Wachstumsrate r, von der Zahl der Grasareale im System (Abb. 20) beweist,
daB r, im Grunde nicht fiir eine Ar? ,.intrinsisch” ist, sondern vielmehr fiir die Art und die

Umwelt, in der sie lebt.

Wie anhand von Abb. 17 gesehen wurde, ist die SchluBfolgerung ,.bessere Kooperation fiihrt
zu hoheren Kapazititen* nicht allgemeingiiltig. Wahrend eine solche Aussage auf Abb. 15
zutrifft, stellt Abb. 17 eine Art ,Paradoxon der Anreicherung“ (Rosenzweig 1971, May
1976b) im System dar. Die Vdgel besitzen zwar eine effektivere Strategie zur Ausbeutung der
Grasarealressource, aber das muB nicht bedeuten, daB sie damit automatisch die
Dichteregulation besser kompensieren konnen. Grund dafiir ist letztlich, da Kooperation

auch Interaktion und somit Konkurrenz der Individuen bedeutet. Nutzen und Kosten treten
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stets zusammen auf, und es hingt von der Umwelt und der verwendeten Such- und
Zugstrategie ab, ob die die Kooperation oder die die Interaktion beschreibenden Prozesse im
System limitierend wirken. Abb. 15 ist ein Beispiel, da3 man die positiven Effekte, den
Nutzen, betrachten muf}, um _das Verhalten des Systems zu verstehen; Abb. 17 bietet ein

Beispiel fiir den limitierenden EinfluB der Kosten.

Anhand der Abb. 21 wird ferner deutlich, daB kleinere Kapazititen, wie sie z.B. im Fall
neuGAZahl=0,25 auftreten (Abb. 19), aufgrund der GriBe der zugehdrigen Riickkehrzeiten
Tg, die im Bereich von einem Jahrzehnt liegen, in der Natur kaum realisiert sein werden.
Bevor das gestdrte System in seinen Gleichgewichtszustand zuriickgekehrt ist, werden
sicherlich weitere Storungen geschehen. Fiir neuGAZahl=2,0 in Abb. 21 betragen die
Riickkehrzeiten jeweils maximal nur ein paar Jahre, und das System ist wesentlich resilienter.
Die Frage ist, welches Szenarium eher seine Entsprechung in der Natur findet und wie ,,stabil“
die Lerchenpopulation in der Karoo tatsichlich einzustufen ist. Auch hier besteht ein
Datenmangel, der eine solche Abschitzung unmoéglich macht. Unabhéngig davon kann man
aus den Simulationen folgern, daB die Ressource ,,Grasareal“ das System in jedem Fall
stabilisiert: Je mehr Grasareale, desto kiirzer waren ganz allgemein die charakteristischen
Riickkehrzeiten Tr. Umgekehrt kann man daraus ableiten, daB eine weitere Zunahme der
Viehbeweidung in der Karoo, die zu einem weiteren Riickgang der Zahl unbeschidigter
Grasareale fiihrt (Kap. 3.1), auf alle Fille die Lerchenpopulationen nicht nur in ihrer GroBe
vermindern, sondern zusitzlich auch noch destabilisieren wiirde. Folglich konnten kleinere
Storungen, ob klimatisch oder anthropogen bedingt (soweit darin heutzutage iiberhaupt noch
ein Unterschied besteht), fatale Folgen haben.
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6 Vergleich verschiedener Suchstrategien

Nach den exemplarischen Untersuchungen des vorherigen Kapitels soll jetzt eine der
Hauptfragestellungen angegangen werden, die wir mit unserem Modell beantworten wollen:
Welche Verhaltensstrategien sind in der hochvariablen Umwelt der Karoo fiir die Lerchen am
effektivsten und warum? Wir haben mit dem Modell die Moglichkeit, hypothetische
Strategien durchzuspielen und durch die Analyse der Ergebnisse einiges iiber die wesentlichen
Prozesse im System zu lernen.

Zunichst werden zwei weitere Suchstrategien, die neben dem Standard-Szenarium (s. Kap.
4.4.1) fiir die Lerchen in der Karoo denkbar wiren, im Detail erldutert. AnschlieBend werden

die jeweiligen Modellergebnisse fiir die drei Szenarien einander gegeniibergestelit.

6.1 Beschreibung der drei Szenarien

Bei der Entwicklung des Modells wurde in Kap. 4.4 die Simulation des Suchverhaltens der
Vogel beschrieben. Demnach besitzt jeder Schwarm ein Suchgebiet, innerhalb dessen er
Grasareale orten und anfliegen kann (Abb. 5). Die GroBe dieses Suchgebietes bestimmt sich
aus der GriBe des betreffenden Schwarms (Abb. 6). Die Frage ist, wie sich ein Schwarm
verhilt, wenn innerhalb seines Suchgebiets gerade kein Grasareal zu finden ist. Wie man aus
Tab. 2 ablesen kann, ist dieser Fall die Regel, da die Gesamtgrasfliche pro Zeitschritt i.a. nur
einige Promille an der Gesamtfliche des 50x50-Gitters ausmacht. Das Auftauchen eines
Grasareals innerhalb des Suchgebietes eines Schwarms ist daher ein eher seltenes Ereignis.

Folgende drei Szenarien werden mit unserem Modell jeweils betrachtet:

6.1.1 Das Standard-Szenarium

Diese Strategie wurde bereits oben beschrieben (Kap. 4.4.1) und sei der Vollstéindigkeit halber
hier kurz wiederholt:

Befindet sich kein Grasareal im Suchgebiet eines Schwarms, so wird ein Feld innerhalb des
aktuellen Suchgebiets des Schwarms zufillig bestimmt, auf das der Schwarm zieht. Von
diesem Feld aus wird er im néchsten Zeitschritt mit einem ,,neuen® Suchgebiet weitersuchen
(Abb. 7 bzw. 22).

Anschaulich gesprochen verbleibt ein Schwarm dabei von Zeitschritt zu Zeitschritt ,,in
Sichtweite* seiner alten Position, so daB man dieses Szenarium mit einer mittleren Mobilitét

charakterisieren kann.
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Abb. 22. Die verschiedenen Zugstrategien fiir den Fall, daB ein Schwarm (schwarzes Quadrat) im
aktuellen Zeitschritt t innerhalb seines Suchgebietes (durchgezogene Linie) kein Grasareal findet. Das

Suchgebiet im darauffolgenden Zeitpunkt t+1 ist gestrichelt gezeichnet. Details siehe Text.

Diesem Standard-Szenarium wollen wir zwei Szenarien gegeniiberstellen, die sich in Hinblick
auf den Grad der Mobilitdt voneinander unterscheiden und zwei gegensitzliche Extreme

darstellen:

6.1.2 Das hochmobile Szenarium

Bei diesem Szenarium zeichnen sich die Vogel auf der Suche nach Grasarealen durch eine
sehr hohe Mobilitit aus: Kann ein Schwarm in einem Zeitschritt kein Grasareal in seinem
Suchgebiet finden, so fliegt er um eine Strecke weiter, die mindestens doppelt so groB ist wie
seine momentane Sichtweite (Abb. 22). Im Gegensatz zum Standard-Szenarium bewegt sich
hierbei ein Schwarm grundsitzlich zu einem Feld auferhalb des Suchgebietes seiner alten

Position.

6.1.3 Das ortstreue Szenarium

Dem hochmobilen Szenarium diametral entgegengesetzt sollen sich bei diesem Szenarium die
Vogel sehr ,,ortstreu” verhalten (was nicht mit einem Revierverhalten verwcchselt werden
darf). Sie zeichnen sich durch eine sehr niedrige Mobilitat aus: Ist kein Grasareal in Sicht, so
behilt ein Schwarm einfach seine alte Position bei (er bleibt ,sitzen®; Abb. 22). Nur wenn
innerhalb seines Suchgebietes ein Grasareal neu entsteht, macht sich der Schwarm dorthin

aktiv auf den Weg (Abb. 5). Man konnte das ortstreue Szenarium daher anschaulich mit einer
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»Wartesaaltaktik* vergleichen. Die Vogel warten formlich auf die Grasareale, die eventuell in

ihrer Umgebung entstehen werden.

Falls es in einem Zeitschritt zu einer Aufspaltung von Schwirmen kommt (Kap. 4.4.2),
werden beim Standard-Szenarium und beim hochmobilen Szenarium auch die Positionen der
sich abspaltenden Schwirme nach den hier dargestellten Regeln bestimmt. Allerdings mufB
beim ortstreuen Szenarium aus Konsistenzgriinden beim Abspaltungsalgorithmus eine
Modifikation vorgenommen werden. Dieses fiir das folgende unwesentliche Detail ist im

Anhang 12.3 erlautert.

6.2 Ergebnisse
Abb. 23 zeigt die Ergebnisse fiir die Kapazitit K im Fall neuGAZahl=0,25. Beim ortstreuen

Szenarium konnen die Vogel nur bei sehr guter Kooperation; d.h. bei da=5 eine Kapazitit >0
erreichen. Diese steigt zwar mit NSplit an, aber erreicht nur relativ kleine Werte. AuBerdem
sind in diesen Fillen die charakteristischen Riickkehrzeiten Ty sehr groB (ohne Abb.), so daB
diesen K-Werten keine realistische Bedeutung zukommen kann. Das Standard-Szenarium
wurde bereits ausfiihrlich oben diskutiert (der entsprechende Graph in Abb. 23 ist identisch
mit Abb. 15). Es erreicht im Vergleich mit dem ortstreuen Szenarium in allen Punkten hohere
Werte fiir die Kapazititen. Auffillig ist das hochmobile Szenarium: Alle Punkte liegen im
Bereich von ca. 3000 Individuen, und die Abhéngigkeiten von den Parametern da und NSplit
sind relativ gering. Zum besseren Vergleich zeigt Abb. 24 einen exemplarischen Schnitt aller
drei Graphen durch die Ebene NSplit=100. Hier erkennt man deutlicher die angesprochenen
typischen Unterschiede zwischen den Szenarien.

Ahnliche Verhiltnisse liegen bei den intrinsischen Wachstumsraten r, vor: Ein Vergleich in
Abb. 25 zeigt in allen drei Strategien denselben qualitativen Verlauf, der bereits oben (Kap.
5.4.2/Abb. 20) diskutiert wurde (Anstieg von ry, mit wachsendem Kooperationsgrad). Der
Unterschied zwischen den Szenarien besteht im jeweiligen Niveau: Beim ortstreuen
Szenarium liegen auBer beim kleinsten da-Wert alle r, im negativen Bereich; d.h. kleine
Populationen wiirden hier aussterben, und es konnte sich, ausgehend von wenigen Individuen,
keine Population etablieren. Beim Standard-Szenarium liegen alle Werte fiir r, grob um
+0,0008 Vogel/Tag hoher, und nur in Einzelfillen ist hier r,<0. Die intrinsischen
Wachstumsraten des hochmobilen Szenariums liegen dagegen alle im positiven Bereich und

um Faktor 2—3 héher als beim Standard-Szenarium.
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Abb. 23. Kapazitiiten K bei den verschiedenen Zugstrategien (neuGAZahl=0,25).
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Abb. 24. Zusammenstellung der Kapazititswerte K aus Abb. 23 fiir NSplit=100 bei den

verschiedenen Zugstrategien.
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Abb. 25. Intrinsische Wachstumsrate r, bei den verschiedenen Zugstrategien (neuGAZahl=0,25). Die
Pluszeichen (+) kennzeichnen beim ortstreuen und beim Standard-Szenarium alle positiven Werte fiir r,, (die

anderen sind negativ). Beim hochmobilen Szenarium ist r, durchgéngig groBer Null.
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Neben den hier gezeigten Simulationen mit neuGAZahl=0,25 wurden noch analoge fiir
neuGAZahl=0,5; 1,0 und 2,0 durchgefiihrt. Dabei stieg in entsprechender Weise gemiB Tab. 2
die Zahl der zur Reproduktion potentiell zur Verfiigung stehenden Grasareale. In allen Fallen
zeigten sich fiir die einzelnen Strategien dieselben qualitativen Verldufe der Abb. 23 und 25.
Dabei stieg das jeweilige Niveau mit der GriBe von neuGAZahl. Stets lagen bei jedem Wert
von neuGAZahl die GroBen K und r,, des hochmobilen Szenariums iiber den entsprechenden
des Standard-Szenariums, und diese wiederum iiber denen des ortstreuen Szenariums.
Zusammenfassend kann man suggestiv schreiben:

hochmobil > miBig mobil > ortstreu.

6.3 Analysen

Es soll genauer untersucht werden, warum das hochmobile Szenarium gegeniiber den beiden
anderen Szenarien generell weit vorteilhafter fiir die Vogel zu sein scheint. Wichtig wird in
diesem Zusammenhang die in Kap. 3.2 bzw. Kap. 4.2 erlduterte Eigenschaft der Grasareale,
daB sie je nach Qualitdt noch maximal bis zu 14 Tagen nach ihrem Entstehen den Lerchen
geeignete Bedingungen fiir einen Brutbeginn bieten. Dieser Umstand stellt einen ,, Memory-
Effekt* im System dar, der sich wie folgt auswirkt: Die 3 Zugszenarien beschreiben prinzipiell
denkbare Verhaltensweisen der Végel, falls sie in einem Zeitpunkt kein Grasareal innerhalb
ihres Suchgebietes finden konnen (s. Abb. 22). Der entscheidende Unterschied liegt in dem
AusmaB, inwieweit sich die Suchgebiete eines Schwarms von Zeitschritt zu Zeitschritt
iiberlappen. Dies ist in Abb. 26 verdeutlicht: Ein Schwarm habe im Zeitpunkt t innerhalb
seines Suchgebietes kein Grasareal gefunden und ziehe im Zeitpunkt t+1 auf ein Feld in der
niheren Umgebung. Bei miBiger Mobilitit wird es dabei zu einer Uberlappung der
Suchgebiete zu den Zeitpunkten t und t+1 kommen. Dieser Bereich ist in Abb. 26 schraffiert.
Die Wahrscheinlichkeit, daB der Schwarm innerhalb dieses Uberlappungsbereichs ein
Grasareal findet, ist gegeniiber dem restlichen Teil des Suchgebietes zum Zeitpunkt t+1
(gestricheltes Quadrat ohne schraffierten Bereich) vermindert, da es bereits im direkt
vorhergehenden Zeitschritt erfolglos abgesucht worden ist. Nur dann wird im schraffierten
Uberlappungsbereich ein Grasareal zu finden sein, falls dort genau im Zeitpunkt t+1 ein
Grasareal neu entstanden ist. Im iibrigen Bereich dagegen besteht zusdrzlich die Moglichkeit,
daB in den vorhergehenden 14 Zeitschritten (d.h. wihrend der ,Lebensdauer” eines
Grasareals) dort ein Grasareal hochgewachsen ist, das im Zeitpunkt t+1 immer noch eine

Brutmdéglichkeit bietet. Ermittelt man bei den drei Szenarien (hochmobil, Standard und
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Abb. 26. Uberlappung der Suchgebiete eines Schwarms in zwei aufeinanderfolgenden
Zeitschritten t und t+1. Wurde in t kein Grasareal gefunden, so ist in t+1 die
‘Wahrscheinlichkeit dafiir im schraffierten Bereich aufgrund des ,Memory-Effektes” kleiner
als im restlichen Teil des Suchgebietes. Details siche Text.

ortstreu) den mittleren Grad an Uberlappung der Suchgebiete eines Schwarms fiir 2
aufeinanderfolgende Zeitschritte, so erhilt man die in Tab. 3 dargestellten Werte. Das
AusmaB der Uberlappung hat einen direkten EinfluB auf die Effektivitit der angewendeten
Suchstrategie: Hat ein Schwarm kein Grasareal finden kénnen und ist aufgrund seiner méBig
mobilen Zugstrategie der Uberlappungsgrad hoch, so ist die Wahrscheinlichkeit, daB er auch

im nichsten Zeitschritt keine Brutmoglichkeit finden wird, groB.

Zugstrategie mittlerer Bemerkung (vgl. Abb. 22)
Uberlappungsgrad u
Standard- =50% Mittelwert aus allen méglichen Feldern innerhalb des
Suchgebietes im Zeitpunkt t
Szenarium
ortstreu 100 % Schwarm bleibt an seinem Ort
hochmobil 0% Schwarm fliegt weit weg

Tab. 3. Mittlerer Uberlappungsgrad u der Suchgebiete in zwei aufeinanderfolgenden Zeitschritten fiir
die in Abb. 22 gezeigten Szenarien (vgl. auch Abb. 26).

Um diesen Effekt auch quantitativ abschitzen zu konnen, wurde in Anhang 12.4 die
Wahrscheinlichkeit prng berechnet, daB ein Schwarm mit Sichtweite a in einem Zeitschritt
mindestens ein Grasareal findet, wenn sich seine Suchgebiete im Mittel um einen Bruchteil u

liberlappen. Man erhélt die Formel
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neuGAZahl = 0,25

Pfind

20 40 60 80 100

mittlere Uberlappung u der Suchgebiete
in den Zeitschritten t und t+1 (in %)

Abb. 27. Wahrscheinlichkeit pgag, da8 ein Schwarm ein Grasareal findet, wenn sich seine
Suchgebiete von Zeitschritt zu Zeitschritt (im Mittel) um den Betrag u iiberschneiden (vgl.

Tab. 3). praa Wurde in Anhang 12.4 hergeleitet. (a: mittlere Sichtweite eines Schwarms; s.

Abb. 5).
et (< GAZahl > neli] ( neuGAZahl)

= 1 — 1 e a 1 SRR et S i loin

P i=0 L F—i ) E F—nneu—i

neuGAZahl : mittlere Zahl an neuen Grasarealen pro Zeitschritt (Kap. 4.2);
<GAZahl>: mittlere Gesamtzahl an Grasarealen pro Zeitschritt (s. Kap. 5.1/Tab. 2);
nalt : (mittlere) Zahl an Feldern, die im vorangegangenen Zeitschritt bereits (erfolglos) nach

Grasarealen abgesucht worden sind (GroBe des schraffierten Uberlappungsbereichs in

Abb. 26 in Feldern);
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nneu : (mittlere) Zahl an Feldern, die ,,erstmalig” abgesucht werden (Abb. 26: gestricheltes
Suchgebiet ohne Uberlappungsbereich);

F: Gesamtzahl der Felder des 50x50-Gitters (F=2 500).

Es gilt n=nneu+nalt, wobei n=(2a+1)* die GroBe des Suchgebietes bei einer Sichtweite a ist

(Abb. 5).

Das prozentuale AusmaB der Uberlappung u ist mit dieser Nomenklatur u=nalt/n. Fiir

verschiedene Sichtweiten a ist pang in Abb. 27 fiir nenGAZahl=0,25 iiber u aufgetragen. Je

nach GroBe der Sichtweite besitzt ein Schwarm eine um ein Vielfaches hohere Chance, ein

Grasareal zu finden, wenn er dem hochmobilen Szenarium folgt (u=0%) anstatt dem

ortstreuen (u=100%). Dieser Effekt ist umso ausgeprigter, je grofer das Suchgebiet ist. Der

oben diskutierte Uberlappungseffekt hat somit in der Tat einen groBen quantitativen Einflu

auf die Effizienz der benutzten Suchstrategie.

6.4 Diskussion

Hat ein Schwarm im aktuellen Zeitschritt kein Grasareal gefunden, dann besteht dazu auch im
nichsten Zeitschritt eine verminderte Chance, falls es aufgrund seiner Zugstrategie zu einer
Uberlappung der Suchgebiete kommt. Dieser soeben quantitativ genauer untersuchte Effekt ist
nicht nur fiir den einzelnen Schwarm wichtig, sondern er ist auch in einer ganz anderen
Hinsicht interessant: Obwohl die Lerchen im Modell zwar einerseits in einer rumlich und
zeitlich unkorrelierten Umwelt leben (d.h. es gibt keine ,bevorzugten” Orte und keine
,.glinstigen* Jahreszeiten oder Jahre fiir den Graswuchs), ergeben sich andererseits aufgrund
der jeweils verfolgten Zugstrategie mit ihrem charakteristischen Uberlappungsgrad der
Suchgebiete von Zeitschritt zu Zeitschritt zeitliche Korrelationen in der Populationsdynamik.
Diese Korrelationen betreffen ausschlieBlich Effekte, die einen ,,MiBerfolg® darstellen, sich
also negativ auf die Reproduktionsfihigkeit auswirken. Das bedeutet eine zeitliche
Korrelation negativer Effekte fiir die Populationsdynamik. Entsprechende Korrelationen
positiver Einfliisse gibt es hier nicht: Ein ortstreuer Schwarm hat keine erhdhte Chance, am
selben Ort wieder ein Grasareal vorzufinden, denn die Wahrscheinlichkeit fiir das Entstehen
eines Grasareals ist im Modell rdumlich und zeitlich homogen. Eine auf regionaler Skala
unkorrellierte Umwelt bedeutet daher nicht zwingend, daB im System generell keine

Korrelationen fiir die Individuen auftreten miissen. Ahnlich wie in Kap. 5.5 im Fall der
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.effektiven Ressource* diskutiert, kommt es hier entscheidend auf die ,.subjektive
Wahrnehmung® der individuellen Umwelt an.

Vor diesem Hintergrund soll noch einmal die Kapazitit K in Abb. 23 betrachtet werden. Die
hochmobile Zugstrategie ,beutet” die Grasareale so perfekt aus, daB selbst bei starker
Kooperation (kleines da) der Vogel keine hoheren Kapazititen erzielt werden als mit
schlechter (groBes da). Bei groBem da war jedoch in Abb. 23 beim Standard-Szenarium die
Kapazitit i.a. 0, wihrend fiir kleines da Werte um 3000 erreicht wurden. Man kann daraus
ersehen, daB es hier zwei grundsitzlich verschiedene Griinde gibt, warum Populationen hohe
Kapazititen erreichen: Entweder die Individuen kooperieren in starkem MaBe oder sie
verfolgen eine sehr effektive Zugstrategie (in diesem Fall also mit geringem
Uberlappungsgrad der Suchgebiete). Beides bringt fiir das einzelne Individuum Vorteile, denn
der einzelne Vogel reproduziert besser, und das System l4uft insgesamt in ein Gleichgewicht

auf hohem Niveau ein.

Eine weiterer Aspekt betrifft die Konsequenzen fiir das Naturschutzmanagement: Wenn — wie
die Modellsimulationen nahelegen — das hochmobile Szenarium einen so groBfen Vorteil
gegeniiber anderen denkbaren Szenarien bietet, dann liegt es nahe zu vermuten, daB die
Lerchen in der Karoo tatsiichlich in dem MaBe nomadisierend sind, wie es dem hochmobilen
Szenarium entspricht. Im Zuge der Mikroevolution hidtte sich eine solche Strategie ohne
Zweifel gegen die beiden anderen durchgesetzt, wie es im Rahmen spieltheoretischer
Gesichtspunkte nachvollziehbar ist. Die Vorteile dieser Strategie gegeniiber dem Standard-
Szenarium und erst recht gegeniiber dem ortstreuen Szenarium sind in allen Belangen so groB,
daB dieses Verhalten eigentlich eine evolutionir stabile Strategie (ESS, Maynard Smith &
Price 1973, Maynard Smith 1982) darstellen miiBte.

Allerdings haben wir in unserem Modell die Energieckosten fiir das Individuum nicht
beriicksichtigt, die ein solch hohes MaB an Mobilitdt mit sich bringt. Und gerade in diesem
Punkt besteht ein riesiger Vorteil des ortstreuen Szenariums gegeniiber dem hochmobilen
Szenarium. Hier kénnten sich mit dem Modell sehr interessante Untersuchungen anschlieBen,
wenn man solche Energiebilanzen fiir die einzelnen Szenarien explizit im Modell
beriicksichtigen wiirde. Im Rahmen dieser Arbeit konnte leider nicht mehr darauf eingegangen
werden.

Wenn die Lerchen in der Tat auf einer gréferen regionalen Skala mobil sind, dann hat dieses

Verhalten Auswirkungen auf die Effektivitit der zu ergreifenden SchutzmaBnahmen. Die
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Frage, die sich in diesem Zusammenhang stellt, ist, ob mehrere kleinere Reservate eventuell
viel besser geeignet sind als ein groBes. Dabei soll ein Reservat einfach ein eingeziuntes
Gebiet sein, in dem keine Beweidung stattfindet. In Fahse et al. (1998) ist gezeigt, daB der
Fragmentierungsgrad der rdumlichen Reservatskonfiguration sehr entscheidend ist. Dabei
wurde allerdings das Standard-Szenarium fiir die Lerchen angenommen. Es wiire zu priifen,
ob die Ergebnisse auch auf das hochmobile Szenarium iibertragbar wiren. Auch diese Frage

geht leider iiber den Rahmen dieser Arbeit hinaus.
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7 Das Verfahren zur Bestimmung von K, Tg und ry,

In dem zweiten Hauptteil dieser Arbeit (Kap. 7 und 8 ) soll dargestellt werden, wie die im
vorangehenden Kapitel diskutierten KenngroBen der Population (die Kapazitit K, die
charakteristische Riickkehrzeit Tg und die intrinsische Wachstumsrate rp) erhalten wurden.
Obwohl das dazu benétigte Verfahren am Beispiel des im Kap. 4 geschilderten Modells

dargestellt wird, ist es unter sehr allgemeinen Bedingungen anwendbar (s. Kap. 7.6).

7.1  Vorbemerkungen

Fiir die Charakterisierung der Uberlebensfihigkeit von Populationen wird héufig die mittlere
Uberlebenszeit T, als sog. Persistenzmal betrachtet (s. Grimm 1994a). Ty, ist genau die
ZielgroBe, die durch einen aktiven Naturschutz maximiert werden soll. Je groBer T, desto
persistenter das System. Zur Bestimmung von Tp, macht man mit dem stochastischen Modell
hundert oder tausend Durchliufe, wobei jeweils die Initialisierung des Zufallsgenerators
verdndert wird. Nach einer geniigend langen Vorlaufzeit T, ist der Zustand des Systems
unabhingig von den gewihlten Anfangsbedingungen und wird ,quasistationir*; d.h. die
Wahrscheinlichkeit, daB die Population im aktuellen Zeitschritt t>T, ausstirbt, ist konstant
(Wissel et al. 1994). Man nimmt dann pro Lauf i ab diesem Zeitpunkt die Zeitspanne T; auf,
innerhalb derer die betrachtete Population ausstirbt. Der Mittelwert iiber alle T; ergibt die
mittlere Uberlebenszeit T, Dieses Verfahren 148t sich mit Hilfe von allgemeinen
mathematischen Betrachtungen noch optimieren (sog. 1-In Pp - Methode; dargestellt bei
Stephan 1993, Stelter et al. 1997), so da man T, mit einem leistungsfahigen Werkzeug
bestimmen kann.

Doch leider vereiteln in unserem Fall die langen Laufzeiten eine entsprechende Auswertung
des Lerchenmodells. Auf einem modermnen PC oder einer Workstation benotigt die
Bestimmung von Ty, fiir einen einzigen Parametersatz ca. 2 Wochen. Analoge Verfahren zur
Bestimmung der Kapazitit K oder der mittleren Zahl an Nachkommen pro Vogel scheitern
aus denselben Griinden. Zum einem liegt die Ursache fiir diese Schwierigkeiten darin, daB das
Verhalten und das Schicksal jedes einzelnen Vogels simuliert wird. Jeder Vogel trifft pro
Zeitschritt Entscheidungen, die nicht nur von seiner abiotischen Umwelt abhéngen (z.B. vom
durch Regen verursachten aktuellen Grasarealmuster), sondern auch von den Entscheidungen
seiner Nachbarn (z.B. beim Abspalten von seinem aktuellen Schwarm). So muB das

Programm zwangsldufig in jedem Zeischritt fiir jeden Vogel bzw. Schwarm die lokale
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Umgebung analysieren. Zum anderen ist das Problem langer Laufzeiten letztlich darin
begriindet, daB wir es uns bei der Problemstellung (Kap. 4.1) explizit zur Aufgabe gemacht
hatten, das Zug- und Schwarm-Verhalten der Lerchen zu modellieren. Dies ist aber immanent
mit der Modellierung von Prozessen verbunden, die im Vergleich zur Populationsdynamik auf
kleinen Zeitskalen ablaufen — und somit lange Laufzeiten implizieren.

Wir stehen demnach vor dem Problem, da wir zwar ein relativ detailliertes Modell
entwickelt haben, mit dessen Hilfe wir das Okosystem Lerchen in der Karoo untersuchen
kénnen, aber es entpuppt sich als duBerst schwerfillig in der Handhabung, da die hohen
Laufzeiten standardmiBige Methoden zur Auswertung zunichte machen. Eine der
Hauptaufgaben bei der Erstellung dieser Arbeit bestand darin, gerade dieses Problem zu ldsen
und eine Art ,,MeBinstrument” fiir die Charakterisierung des Systemzustandes bei einem
bestimmten Parametersatz zu konstruieren. Diese Aufgabe erforderte — wie bereits erwihnt —
einigen Aufwand, so daB die urspriingliche Absicht, mit Hilfe des Modells das Verhalten der
Lerchen genau und umfassend zu analysieren, in den Hintergrund trat. Doch dafiir ergaben
sich auf methodischer und konzeptioneller Seite neue Einsichten und Erkenntnisse fiir die
theoretische Populationstkologie, die von allgemeinerer Bedeutung sind. Sie sollen daher im
Rahmen dieser Arbeit gleichberechtigt neben den verhaltensokologischen (Kap. 5 und 6)
dargelegt werden.

Im folgenden wird dargestellt, wie mit Hilfe einer unseres Wissens erstmalig im
Zusammenhang  mit  Okologischen =~ Modellen  angewandten  Methodik  die
populationsdynamischen KenngroBen K, rp, und Tg als Funktionen von Parametern, die das
individuelle Verhalten der einzelnen Vogel beschreiben, aus dem Modell bestimmt werden
kénnen. Dabei wird die oben genannte Tatsache, daB einzelne Prozesse auf unterschiedlichen
Zeitskalen ablaufen, explizit ausgenutzt, um die Dynamik des Systems zu charakterisieren.
Ziel ist es in diesem Zusammenhang, die Gesamtwachstumsrate f(N) einer Vogelpopulation

der GroBe N in unserem System zu ermitteln, um die GroBen K, ry, und Ty ableiten zu kdnnen.

7.2 Grundsétzliches zur Bestimmung der Wachstumsraten f und r

Die grundlegende Vorgehensweise, wie man die KenngroBen der Populationsdynamik aus
dem Modell heraus bestimmen kann, besteht darin, zuerst die Gesamtwachstumsrate f = dN/dt
bzw. die individuelle Wachstumsrate r=f/N am individuen-basierten Modell zu ermitteln. Die

Frage hinter der Wachstumsrate f lautet: Um wieviel wird — im Mitte]l — die PopulationsgroBe
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N abhiingig von der aktuellen Populationsgrofie N im néichsten Zeitschritt zu- oder abnehmen?
Bei unserem Modell ist zu beachten, daB die Wachstumsrate f nicht nur von N und der
Mortalitit abhingt, sondern auch von der aktuellen Zah! und GroBe der Schwirme im System,
dem Grad der Kooperation der Vdgel untereinander (Parameter da), dem Schwarmverhalten
(Parameter NSplit) und schlieBlich von der aktuellen raum-zeitlichen Struktur der Grasareale,
die eine riumlich und zeitlich variierende Chancenverteilung fiir die Lerchen vorgibt, ein
Brutgebiet zu finden und erfolgreich zu reproduzieren. Ferner ist zu beachten, daB die
PopulationsgroBe N nicht identisch ist mit der Zahl Nag adulter (d.h. reproduzierfihiger)
Vogel, sondern mit der Summe aus juvenilen und adulten Vogeln: N=Njy,+Naq. Obwohl
Juvenile nicht reproduzieren, beeinflussen sie die Chance eines Schwarms, ein Grasareal zu
finden, da sie mit dazu beitragen, dal sich die Sichtweite eines Schwarms vergroBert
(Parameter da; Kap. 4.4.1/Abb. 6).

Insgesamt stellt sich die Funktion der Wachstumsrate f folgendermaBen dar:

=f(Naq, Ny, SchwarmgroBenverteilung, da, NSplit, Grasarealmuster, Mortalitit) .

Die explizite Berechnung dieser Funktion in Abh#ngigkeit von den aufgefiihrten Parametern
erscheint — wenn iiberhaupt in irgendeiner Weise moglich — zumindest sehr kompliziert. Aber
man kann sich fragen, ob es moglich ist, einige dieser Parameter unter einen einzigen ProzeB
zu subsumieren, der auf diese Weise eine Art SchliisselprozeB im System darstellen wiirde.
Falls man in der Lage ist, diesen SchliisselprozeB mittels einer entsprechenden GroSe zu
charakterisieren und diese Grofie am Modell zu messen, dann ist dadurch die Wachstumsrate f
bestimmbar.

Bei unserem System kann dies aufgrund folgender Uberlegungen geschehen: Die mittlere
Gesamtwachstumsrate f ist die Differenz zwischen der mittleren Zahl B an neuen
Nachkommen im System und der mittleren Zahl D an gestorbenen Vdgeln zum Zeitpunkt t.
Da die Mortalititstate p in unserem Modell konstant angenommen wurde, ist die Zahl D
direkt bestimmbar (s.u.). Die Zahl an neuen Nachkommen 148t sich dagegen prinzipiell aus
der sog. ,.Brutschwarmgréfen-Verteilung™ bestimmen. Darunter soll die Zahl und die GroBe
der Schwérme (d.h. die Haufigkeitsverteilung der SchwarmgréBen) verstanden werden, die im
Zeitpunkt t gerade sine Brut beenden. Bei jedem Brutschwarm sei dabei zusitzlich noch die
zugehorige  BrutkoloniegréBe (s. Kap. 4.3.3/Nestlingsmortalitit) bekannt. Die

BrutschwarmgréiBen-Verteilung ist in unserem Modell die oben angesprochene
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SchliisselgroBe fiir die Wachstumsrate, denn anhand dieser Daten ist dann die Bestimmung
der Gesamtgeburtsrate B wie folgt mdglich: Ein Schwarm, der aus m Adulten besteht und der
in einem Grasareal mit einer BrutkoloniegréBe von bes Viégeln briitet, produziert im
Durchschnitt m Eier (s. Kap. 4.3.2). Aus diesen m Eiern entstehen m Nestlinge, von denen im
Mittel m-NestSurv(bcs) das juvenile Stadium erreichen. Wenn jetzt die gesamte
BrutschwarmgréBen-Verteilung im Zeitschritt t bekannt ist, dann kann man auf diese Weise
durch bloBes Aufsummieren die mittlere Gesamtreproduktionsrate B der Population zu
diesem Zeitpunkt errechnen. In diese BrutschwarmgréBen-Verteilung gehen implizit die
Parameter fiir das individuelle Verhalten (da und NSplit) sowie die rdumlich-zeitliche
Struktur der Grasareale ein, da sie gerade diese Verteilung bedingen. Man kann demnach die

Gesamtwachstumsrate f in der folgenden Form schreiben:

f=f(Nag, Niuv, BrutschwarmgroBen-Verteilung(da, NSplit, Grasarealmuster), Mortalitdt) .

Selbst wenn es moglich wire, den Mittelwert und die Varianz der BrutschwarmgrofBen-
Verteilung in einem Zeitpunkt t rechnerisch zu bestimmen, wiirde die Kenntnis dieser GréBen
allein nicht ausreichen, um den wirklichen Reproduktionserfolg B genau zu ermitteln (Man
beachte, daB die Funktion NestSurv(bcs) in Kap. 4.3.3/Abb. 4 im Punkt NMax nicht-linear ist,
weswegen man die genaue Haufigkeitsverteilung kennen muB, um B zu bestimmen). Man ist
daher bei der Bestimmung von B bzw. der Wachstumsrate f darauf angewiesen, die gesamte
Verteilung zu kennen. Doch dies erscheint bei diesem Problem auf mathematischem Wege
kaum moglich. Aber es gibt eine aus der Physik bekannte Methode, mit der verschiedene
Dynamiken eines Systems entkoppelt werden konnen und die hier angewendet werden soll:

die Trennung der Zeitskalen.

7.3  Trennung der Zeitskalen

In diesem Abschnitt soll die Methodik der Trennung der Zeitskalen erldutert werden, wie
beispielsweise Haken sie in seinem Buch ,,Synergetics* (Haken 1991) darstellt.

Man betrachte ein dynamisches System, bei dem zwei Variable q; und g, miteinander in

folgender Weise verkniipft sind:
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8))] 49 = —8£4 04,49,
(2) 4 = —8a,+bq

Dabei soll nun zum einen vorausgesetzt werden, daB ProzeB 1 in Abwesenheit von ProzeB 2
gedampft ist; d.h. g:>0. Zum anderen wird angenommen — und das ist der entscheidende

Punkt —, daB sich q; wesentlich schneller als q; dndert:

82>81

ProzeB 2 soll also auf einer kleineren Zeitskala als ProzeB 1 ablaufen. Dann kann aber davon
ausgegangen werden, daB sich ProzeB 2 im Vergleich mit der Dynamik von ProzeB 1

nidherungsweise stets im Gleichgewicht befindet: g, = 0. Setzt man dies in (2) ein, so ergibt

sich

@ g0 = gﬁql(r)z

2

Anschaulich bedeutet dies, daB ProzeB 2 quasi-instantan Proze8 1 in seiner Dynamik folgt: g2
nimmt ,sofort einen Gleichgewichtswert an, der ihm durch q; vorgegeben wird. Dieser
Effekt wird von Haken als sog. ,,Versklavungsprinzip” bezeichnet. Wichtig ist in diesem
Zusammenhang die Anmerkung, daB ProzeB 2 nicht einfach nur einen mit ProzeB 1
assoziierten Nebeneffekt darstellt, sondern seinerseits entscheidend die Dynamik von ProzeB

1 mitbestimmt. Setzt man (3) in (1), so ergibt sich

. b
g = —g4q@) _Q_Q;(I)B

2

Dies ist bei Abwesenheit von ProzeB 2 qualitativ von Gleichung (1) verschieden, denn dort

wiirde man mit q,=0 lediglich
é! (t) = -8 q:(t)

erhalten.
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Insgesamt 148t sich festhalten: Wenn q, auf einer kleineren Zeitskala als q; abléuft, dann ist
die zeitliche Dynamik von gz gegeniiber q; vernachldssigbar, und man kann das System
naherungsweise so behandeln, als ob g5 sich stets in einem Gleichgewicht befinde, das von q
bestimmt wird. Andersherum bedeutet dies, dal zu jedem q; genau ein bestimmter
Gleichgewichtswert von g existiert, der von q» instantan angenommen wird. Damit lassen
sich die obigen Gleichungen entkoppeln und die zeitliche Dynamik von q, gewinnen.

Das Verfahren der Trennung der Zeitskalen ist aus der Physik lange bekannt und wird auch als
Adiabaten-Technik bezeichnet. In der Atomphysik kommt sie u.a. als sog. Bormn-
Oppenheimer-Niherung zur Anwendung.

Im folgenden soll dargestellt werden, wie die Trennung der Zeitskalen auf unser Modell

angewendet werden kann.

7.4 Anwendung auf das Modell

Ubertriigt man die oben ausgefiihrten Sachverhalte auf unser Modell, so kann man q;(t) mit
der PopulationsgroBe N(t) und gs(t) mit der oben erlduterten BrutschwarmgroBen-Verteilung
identifizieren — vorausgesetzt, dafl gezeigt werden kann, daBl die zeitliche Dynamik dieser
Verteilung auf einer kleineren Skala ablauft als N(t).

Um dies nachzupriifen, betrachtet man zuerst die zeitliche Dynamik von N(t) bei einer
Simulation mit dem Modell, wobei zu Beginn knapp 10 000 Vogel im System sind. Wie Abb.
28 zeigt, l4uft das System auf einer Zeitskala von ungefiihr 7 Jahren in das Gleichgewicht ein.
Auch bei anderen Simulationen wurde eine Zeitskala von 1-10 Jahren als typisch fiir die
Dynamik von N(t) ermittelt.

Im Vergleich dazu soll jetzt untersucht werden, auf welcher Zeitskala die zeitliche Dynamik
der BrutschwarmgroBen-Verteilung im System ablduft. Diese Verteilung ist nach obigen
Uberlegungen fiir die Wachstumsrate f der Population entscheidend. Zu diesem Zweck wird
zuerst die zeitliche Dynamik der Haufigkeitsverteilung aller Schwiirme im System betrachtet,
da dies leichter moglich ist. Aus ihr kann man dann leicht Riickschliisse auf die Dynamik der
BrutschwarmgrdBen-Verteilung ziehen (s.u.).

Zu Beginn eines Simulationsdurchlaufes wird ein groBer Schwarm bestehend aus 1232
Individuen (1000 Adulte und 232 Juvenile) in die Mitte des 50x50-Gitters gesetzt. Da uns nur
die zeitliche Dynamik der SchwarmgréBen und der jeweiligen Schwarmanzahlen interessiert,

wird die Zahl der Individuen konstant gehalten, indem die Mortalitét und die Reproduktion
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Abb. 28. Typischer zeitlicher Verlauf der PopulationsgroBe N(t) iiber einen Zeitraum von 35000 Zeitschritten
(Tagen). Diese Zeitspanne entspricht ungefihr 96 Jahren. Die Zeitskala beim Einlaufen ins Gleichgewicht N*
betréigt hier ca. 7 Jahre (vgl. mit Abb. 29). [N(0)=8000 Adulte + 1857 Juvenile; da=10; NSplit=20;
neuGAZahl=0,5; Standard-Szenarium]
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Abb. 29. Typischer zeitlicher Verlauf der Anzahl nf(t) an Schwirmen und der mittleren
SchwarmgriBe mfs(t). Die Werte wurden mit Hilfe des ,,Verhaltensmodells* bei konstantem N=1232
(1000 Adulte + 232 Juvenile) gewonnen (Kap. 7.4.1). In allen Fillen wird ein Gleichgewicht
innerhalb weniger Tage errreicht, um das herum stochastische Schwankungen stattfinden. [da=10;

neuGAZahl=0,5; Standard-Szenarium]
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ausgeschalten wird (siehe auch unten das sog. ,,Verhaltensmodell*). Mit der Zeit werden sich
einzelne Schwirme gemil der Wahrscheinlichkeit pSplit (Kap. 4.4.2/Abb. 8) von dem groBen
Schwarm abspalten und mit einer ihrer SchwarmgriBe entsprechenden Sichtweite auf die
Suche nach Grasarealen machen, wobei sie sich wiederum u.U. teilen oder mit anderen
Schwirmen vereinigen usf. In Abb. 29 ist dabei pro Zeitschritt der zeitliche Verlauf der Zahl
der Schwirme und der mittleren SchwarmgréBe dargestellt. Man erkennt, daf innerhalb
weniger Tage jeweils ein Gleichgewichtswert angenommen wird, um den herum lediglich
kleinere stochastische Schwankungen stattfinden. Diese Prozesse laufen im Vergleich mit N(t)
(Abb. 28) auf wesentlich kleineren Zeitskalen von Tagen bis Wochen ab. Wenn aber die
mittlere Zahl an Schwirmen und die mittlere SchwarmgroBe ,.schneller” als N(t) ihren
Gleichgewichtswert annehmen, dann kann dies auch fiir die gesamte SchwarmgréBen-
Hiufigkeitsverteilung pro Zeitschritt gefolgert werden, d.h. es existiert eine mittlere
Hiufigkeitsverteilung der SchwarmgréBen, die sich auf einer kleineren Zeitskala als N(t)
einstellt.

Fiir die Bestimmung der Zahl B an neuen Nachkommen pro Zeitschritt interessierte uns aber
nicht primir die Dynamik der SchwarmgréBen-Verteilung aller Schwérme, die wir eben
untersucht haben, sondern lediglich die oben genannte BrutschwarmgroBen-Verteilung, also
die GroBenverteilung der Schwirme, die im Zeitschritt t gerade eine Brut beendet haben.
Diese Verteilung ist aber nichts anderes als die GréBenverteilung aller Schwirme multipliziert
mit der Wahrscheinlichkeit, daB ein Schwarm der Grofie m in der Vergangenheit ein Grasareal
zur Reproduktion gefunden hat und gerade seine Brut in t beendet. Somit kann aus Abb. 29
gefolgert werden, daB auch die gesuchte BrutschwarmgroBen-Verteilung auf einer kleineren
Zeitskala als N(t) ablduft.

Aufgrund der im vorhergehenden Abschnitt dargestellten Adiabaten-Technik kann man
folglich die BrutschwarmgréBen-Verteilung wie ProzeB8 g, behandeln und in guter Niherung
annehmen, daB sie sich stets in einem Gleichgewicht befindet, das durch die Populationsgréfe
N(t) bestimmt ist. Wenn sich die PopulationsgroBe N in einem Zeitschritt At um AN #ndert,
dann wird sich die BrutschwarmgrtBen-Verteilung quasi-instantan auf einen neue Verteilung
einstellen, die zu N+AN gehort. Zu jedem N existiert demnach genau eine charakteristische
mittlere BrutschwarmgroBen-Verteilung. Da man aus ihr wie unten dargestellt (Kap. 7.4.2) die
mittlere Anzahl B an neuen Nachkommen berechnen kann, 148t sich folglich zu jeder
PopulationsgroBe N ein charakteristischer Wert fiir B angeben. AuBerdem ist ferner im

Modell — wie oben bereits erwiihnt — die mittlere Zahl D in Zeitschritt t gestorbener Vogel aus
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der Mortalititsrate p bestimmbar (Kap. 7.4.2), so daB sich daraus prinzipiell die mittlere
Wachstumsrate f=B-D berechnen l48t.

Weil eine Trennung der Zeitskalen der verschiedenen Dynamiken im System moglich ist,
kommt man erst in die Lage, iiberhaupt von einem charakteristischen mittleren Wert B an
neuen Nachkommen pro Zeitschritt sprechen zu konnen. B ist keine Funktion der aktuellen
raumlichen Verteilung der Schwirme und der Grasareale, sondern aufgrund der Adiabaten-
Technik in guter Ndherung nur eine Funktion von N: B=B(N).

Wenn es also gelingt, die charakteristische BrutschwarmgroSen-Verteilung bzw. die mittlere
Zahl an neuen Nachkommen fiir verschiedene PopulationsgréBen N aus dem Modell heraus zu
bestimmen, dann ist man mittels der Adiabaten-Technik in der Lage, das individuen-basierte
Modell auf der Populationsebene durch f=dN/dt zu beschreiben. Wie das im einzelnen

geschehen kann, soll in den ndchsten Abschnitten erldutert werden.

7.4.1 Deaktivierung der demographischen Prozesse im Modell

Die zentrale Idee, um die Zahl der neuen Nachkommen pro Zeitschritt fiir einen vorgegebenen
Wert fiir N zu ermitteln, besteht darin, da man das individuen-basierte Modell auf ein Modell
reduziert, das ausschlieBlich das Verhalten der Lerchen beschreibt. In diesem Modell werden
alle Prozesse, die die Populationsgrofe N(t) verdndern, ,.ausgeschaltet (deaktiviert). Dies
sind natiirlicherweise die Mortalitit und die Reproduktion. Die V&gel verhalten sich aber nach
wie vor so, als ob sie sich reproduzieren wiirden: sie fliegen in Schwirmen umher, die sich
teilen oder vereinigen, sie suchen nach Grasarealen, verbleiben dort fiir die Dauer einer
Brutperiode, aber wenn sie anschlieBend weiterfliegen, dann besteht der Schwarm nichf noch
aus einer zusitzlichen juvenilen Kohorte. Ebenso sterben und altern die Vogel nicht (u=0;
kein juveniler Vogel wird adult, kein adulter wird zu alt). Insgesamt bleibt die anfingliche
GroBe von N=Nag+Nj,, Vogeln (Nag, Nywy : Gesamtzahl an adulten bzw. juvenilen Vdgeln im
System) wihrend einer Simulation unveréndert. Dieses reduzierte Modell soll im folgenden
das ,,Verhaltensmodell* genannt werden, im Gegensatz zum sog. ,,vollen Modell", das wie
gehabt auch die demographischen Prozesse beinhaltet.

Mit dem Verhaltensmodell werden Simulationen fiir Nag=100, 500, 1000, 2000, 3000, 4000,
5000, 6000, 7000 und 8000 gemacht. Die zugehorige Zahl an Juvenilen im System wird dabei
gemiB Ny, = a* Nag gewihlt, wobei a*=0,2321 das Verhitnis der Zahl an Juvenilen zur Zahl
an Adulten im Gleichsgewichtspunkt angibt. * 145t sich allein aus der Mortalitéitsrate p und

der Linge der einzelnen Lebensphasen der Vigel berechnen, wie es im Anhang 12.5 gezeigt
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ist. Die Beriicksichtigung der Juvenilen im System ist notwendig, da diese den
Reproduktionserfolg auf zweierlei Weise beeinflussen: Zum einen helfen sie in den
Schwirmen mit, die Sichtweite a zu vergroBern (Kap. 4.4.1/Abb. 6); zum anderen gehen sie in
die Berechnung der Uberlebensrate NestSurv der Nestlinge ein (Kap. 4.3.3/Abb. 4). An dieser
Stelle soll die Wahl von o* nicht weiter diskutiert werden, da dies im Moment zu sehr vom
Gedankengang ablenken wiirde. Im Kapitel ,,Anmerkungen zum Verfahren” wird dies

nachgeholt.

7.4.2 Aufnehmen der BrutschwarmgriBen-Verteilung und Bestimmung von f(N)

Fiir jeden der oben aufgefiihrten Werte von N=Nja¢+Ny,, wird ein Simulationsdurchlanf mit
dem Verhaltensmodell gemacht. Nach einer Vorlaufzeit von 100 Zeitschritten (um den
EinfluB von Einschwingvorgdngen und der Anfangsbedingungen zu verhindern) wird iiber
eine Zeitspanne von 1000 Zeitschritten die BrutschwarmgréBen-Verteilung aufgenommen:
Jedesmal, wenn im System ein Schwarm eine (,,virtuelle*) Brutperiode beendet hat (d.h. wenn
er ein Grasareal gefunden hat und dort fiir die Dauer einer Brutperiode — 34 Tage — geblieben
ist), wird die GréBe m dieses Schwarms und die GréBe bes der entsprechenden Brutkolonie
(die Gesamtzahl der auf dem Grasareal anwesenden Vogel) in eine externe Datei
aufgenommen. Diese Datei soll im folgenden ,Brutdatei genannt werden. Uber die
Zeitspanne von 1000 Zeitschritten erhélt man somit Zahlenpaare der Form (m; | bes;). Ein
typischer Eintrag in eine solche Brutdatei ist in Abb. 30 gezeigt.

Wie oben ausgefiihrt (Kap. 7.2), 148t sich nun die mittlere Zahl B an neuen Nachkommen
anhand der Brutschwarmgréfien aus der Brutdatei leicht bestimmen: Pro Eintrag (m; | bes;)

(d.h. pro Brutereignis i) ist die mittlere Zahl an Nachkommen
m; ‘NestSurv(bcs;)

(s. Kap. 4.3.3/Abb. 4).
Die Summe iiber die Zahl der Nachkommen aller in der Brutdatei aufgenommenen
Brutereignisse i dividiert durch die Zahl der Zeitschritte (hier: 1000) ergibt gerade die Zahl B

an mittleren Nachkommen pro Zeitschritt:

Zmi - NestSurv(bcs,)
B(N) = -

1000
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(6]43)  (24]|24) O
0

0
(17]23) O
(2828) 0
0
(16]|102) ©
0
(27]27) (26]57) 0
0
0
0
(7]24) 0
(31]31) (22]|28) (18]39) 0
(13]13) 0
(37]62) (13|21) 0
0
usf.

Abb. 30. Typischer Eintrag in einer sog. Brutdatei. In jeder Zeile stehen die Daten eines einzelnen
Zeitschritts. Pro Zeitschritt wird vom Programm die GréBe m der Schwirme eingetragen, die in dem
eméprechenden Zeitschritt eine Brut beendet haben sowie dazu die GroBe bes der entsprechenden
Brutkolonie vermerkt. Dadurch wird jede beendete Brut durch ein Zahlenpaar ( m | bes )
protokolliert. Mehrere Eintrige pro Zeile bedeuten, daf an verschiedenen Orten gleichzeitig eine
Brut abgeschlossen wurde. Eine Null am Ende jeder Zeile markiert fiir ein Auswertungsprogramm
das Ende eines Datensatzes pro Zeitschritt. Steht auBer der Null keine Zahl in einer Zeile, so wurde in

diesem Zeitschritt keine Brut beendet.

B(N) ist die mittlere Gesamtreproduktionsrate einer Population der Groe N=Nag+Nj,, (mit
Njw=0*Naq; s. Kap. 7.4.1).

Bei der Berechnung der (mittleren) Zahl D der in einem Zeitschritt gestorbenen Vigel mufl
man beachten, daB D sich nicht ausschlieBlich durch die Mortalitdtsrate p (Kap. 4.3.3)
bestimmt, sondern daB auch die Vigel hinzugenommen werden miissen, die nach 6 Jahren
»zu alt” werden (Kap. 4.3.3). D ist deswegen etwas grofer als pN. In Anhang 12.6 wird fiir
den hier betrachteten Fall Nj,,=a*Nyq die ,effektive” Mortalitétsrate p* berechnet, die auch
die zu alt gewordenen Vogel beriicksichtigt und die hier zur Berechnung von f(N) benétigt
wird. Damit ist D=p*N und insgesamt erhdlt man auf diese Weise die (mittlere)

Gesamtwachstumsrate f zu

f(N) = B(N)-D(N)

z m, - NestSurv(bcs,)

—; == N *
1000 K
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\ &

Abb. 31. Mit Hilfe des ,Verhaltensmodells“ (Kap. 7.4.1) erhaltene Werte fiir die
Gesamtwachstumsrate f(N) (Skizze). Die durch Interpolation bestimmbare Nullstelle

entspricht der Kapazitit K (siehe Text).

Wiederholt man dieses Verfahren fiir andere Werte von N=Ngg+Nj,, mit Ny, =a*Nag, so
ergibt sich der Verlauf von f(N) als Funktion von N. In Abb. 31 ist ein solcher Verlauf
skizziert. Daraus erhilt man die individuelle Wachstumsrate r{N) = f(N)/N = b(N)-pu*, wobei
b(N) = B(N)/N die individuelle Geburtsrate ist.

7.4.3 Ableitung der Kapazitiit K, der charakteristischen Riickkehrzeit Ty und der
intrinsischen Wachstumsrate r,,

Die PopulationsgréBe N* im Gleichgewicht ist durch die Bedingung f(N*)=0 bzw. r(N*)=0
charakterisiert. Aus Griinden, die in Kap. 8.1 diskutiert werden, wollen wir N* mit der
Kapazitit K des Systems identifizieren. K 148 sich aus Interpolation der gewonnenen Werte
fiir f(N) bzw. r(N) leicht ermitteln (s. Abb. 31). Dabei bietet sich oftmals eine einfache lineare
Interpolation an (Niheres dazu in Kap. 8.1). Die charakteristische Riickkehrzeit Tg ins
Gleichgewicht ist ein MaB fiir die Stabilitit des Gleichgewichts und ist gemil

1 _df(y)

F dN |y_g

definiert (Wissel 1989). Sie gibt an, wie schnell das System wieder in sein Gleichgewicht
zuriickkehrt, wenn es daraus um einen nicht zu groBen Betrag ausgelenkt worden ist. Wie sich

mathematisch leicht zeigen 14Bt, gilt
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T, =

1
z ’

falls die Regressionsgerade von r(N) um den Gleichgewichtspunkt K in der Form y=aN+b
gegeben ist.

Die intrinsische Wachstumsrate 1, ist definitionsgemiB ry,=r(N=0); und beschreibt als
Grenzwert die Wachstumsrate des Systems, wenn keinerlei Dichteregulationen vorliegen. Sie
ist daher ein MaB fiir das (Re-)Kolonisationspotential des Systems und spielt bei
Aussterbeprozessen eine wichtige Rolle. Je groBer ry, desto eher ist eine Population in der
Lage, kurzzeitige Einbriiche wieder auszugleichen, was die mittlerc Uberlebensdauer
vergroBert. Als ungefihren Wert fiir r, nehmen wir r(N=123), wobei N=Np¢+Njy mit
Nag=100 und Nj,=0*Nas=23 (s. Kap. 7.4.1). Bei einer so geringen Zahl von Vdgeln
entstehen aufgrund der geforderten MindestschwarmgroBe von 6 Vogeln nur wenige
Schwirme, die auf dem 50x50-Gitter kaum interagieren. Selbst wenn einige von ihnen sich
auf einem Grasareal beim Briiten vereinigen, schldgt die Verminderung der
Uberlebenswahrscheinlichkeit NestSurv durch die Dichteregulation (Abb. 4) kaum zu Buche.
Wir konnen daher mit guter Ndherung

Im =~ (N=123)

setzen.

Auf die in diesem Kapitel beschriebene Weise wurden die in Kapitel 5 und 6 dargestellten
Ergebnisse erhalten. Nur aufgrund der Trennung der Zeitskalen war es uns mdoglich gewesen,
die Wachstumsrate f als eine alleinige Funktion der PopulationsgréBe N zu beschreiben. Dies
bedeutete eine Subsumption verschiedener Prozesse unter einen Schliisselproze, nimlich die
Einstellung eines Gleichgewichtes bei der BrutschwarmgroBen-Verteilung. Bei der
Entwicklung des Verhaltensmodells wurde dieser Sachverhalt zur Bestimmung von f(N)
explizit ausgenutzt.

Ein bedeutender rein praktischer Vorteil dieses entwickelten Verfahrens liegt in der
Zeitersparnis im Vergleich zum standardméBigen Verfahren der Tn-Bestimmung. Statt
tagelanger Simulationen beansprucht dieses Verfahren lediglich ca. 45 min Rechenzeit pro

Parametersatz, um die populationsdynamischen KenngréBen zu ermitteln.
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4000
3500
3000 -
2500 -

X 2000 -

Z 1500
1000 -

500 -

da

Abb. 32. Exemplarische Verifikation des in Kap. 7 entwickelten Verfahrens mit dem ,,vollen
Modell“ (Kap. 7.4.1) fiir verschiedene da-Werte. Die Dreiecke geben die Werte der anhand des
Verhaltensmodells bestimmten Kapazitit K (Kap. 7.4.3) an; die Quadrate die mittlere
PopulationsgroBe N* (mit Standardabweichungen) bei Simulationsldufen mit dem vollen
Modell (Simulationsdauer 65 000 Tage; N* ist der Mittelwert iiber die letzten 30 000 Tage).
Die Ubereinstimmung von K und N* ist sehr gut und beweist die erfolgreiche Anwendung der

Trennung der Zeitskalen. [Standard-Szenarium, NSplit=100, neuGAZahl=0,25]

7.4.4 Verifikation des Verfahrens an einzelnen Testlidufen

Um beurteilen zu konnen, ob diese Uberlegungen korrekt auf unser Modell anwendbar sind,
werden Ergebnisse, die gemdB dem soeben beschriecbenen Verfahren mit dem
Verhaltensmodell gewonnen wurden, mit Simulationen des ,,vollen Modells* verglichen, bei
dem im Gegensatz zum Verhaltensmodell die Geburts- und Sterbeprozesse explizit simuliert
werden und sich die PopulationsgréBe N mit der Zeit verdndert (Kap. 4 bzw. 7.4.1). Solche
Simulationen mit dem vollen Modell sind sehr zeitintensiv, so daB nur stichprobenartig
einzelne Liufe durchgefilhrt werden konnten. Zu Beginn dieser Liufe besteht die

Lerchenpopulation jeweils aus einem groBen Schwarm mit 5000 Adulten und 3000 Juvenilen,
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der sich in der Mitte des 50x50-Gitters befindet. Der Simulationszeitraum geht iiber 65 000
Tage (ca. 179 Jahre), wobei iiber die letzten 30 000 Tage die mittlere PopulationsgroBe N*
bestimmt wurde (in allen Fillen befand sich die Population bereits vorher im
Gleichgewichtszustand). In Abb. 32 wird N* fiir verschiedene Parametersitze mit der
Kapazitit K verglichen, die wie oben erldutert mit dem Verhaltensmodell ermittelt wurde. Die
Ubereinstimmung des ,,theoretischen” Wertes K und dem ,realen” N* ist sehr gut. Abb. 32
liefert einen experimentellen Nachweis, daBl das entwickelte Verfahren korrekte Werte liefert

und daB die Trennung der Zeitskalen in unserem Modell erfolgreich angewendet werden kann.

7.5 Anmerkungen zum Verfahren

Das soeben beschriebene Verfahren wurde mit Hilfe des Verhaltensmodells bei konstanter
PopulationsgroBe N=Ns4+N),, durchgefiihrt. Dabei wurde fiir Nag die Werte 100, 500, 1000,
..., 8000 gewihlt und die Zahl Nj,, an Juvenilen daraus gemaB Nj,=0* Nag berechnet. o*
ergab sich dabei aus der Bedingung, da8 sich im Gleichgewicht die Zahl Nag an Adulten und
die Zahl Ny, an Juvenilen nicht verindert (siche Anhang 12.5). Unser Modell fiir die Lerchen
in der Karoo ist im Grunde zweidimensional in dem Sinne, da Nj,, und Naq im Prinzip
unabhiingig voneinander sind. Unser Verfahren liefert dagegen den Verlauf der
Wachstumsrate f als Funktion von jeweils nur einer Variablen: f=f(N) mit N=(1+0*)Naq bzw.
N=(1+1/c*)Nyyy, da wir fiir 0=Nj,,/Nag den speziellen Wert a* gewiihlt haben. Mathematisch
bedeutet dies, daB wir einen Schnitt der Hyperebene f(Nag, Njyy) liber (Njuy, Nag) entlang der
Geraden Nj,,=a*Nyq betrachten, auf der der gesuchte stabile Gleichgewichtspunkt K liegen
muB. Auf mathematischer Seite ist das Verfahren zur Bestimmung von K exakt. Biologisch
gesehen machen wir bei unserem Verfahren die Niherung, daB keine ,,pathologischen”
Altersklassenverteilungen betrachtet werden wie z.B. eine Population mit vielen Juvenilen
und kaum Adulten oder umgekehrt. Wir nehmen also an, daB im Mittel stets ein bestimmter
Anteil a*=0,2321 der Population juvenil ist, der einem ,,verniinftigen* mittleren Altersaufbau
der Population entspricht. Im BewuBtsein dieser Niherung ist der Verlauf von f=f(N) zu
interpretieren. Wenn ferner die charakteristische Riickkehrzeit T anhand der Steigung von
f(N) an der Nullstelle N=K bestimmt wird, so bedeutet dies im gleichen Sinne eine
Auslenkung des Systems entlang der Geraden Nj,w=0*Nug4; d.h. es werden zu gleichen Teilen

Adulte und Juvenile aus dem System entfernt oder hinzugefiigt, so daB sich das



78

Gleichgewichtsverhiltnis o* nicht dndert. Diese Art der Storung entspricht dem Charakter

nach einem Umweltrauschen, das auf alle Individuen in gleicher Weise wirkt.

7.6 Zusammenfassung und Verallgemeinerungen

An dieser Stelle soll noch einmal eine kurze Ubersicht iiber das oben beschriebene Verfahren
gegeben werden. Wir waren von dem individuen-basierten Modell fiir nomadisierende
Lerchen in der Karoo ausgegangen, das insbesondere das Verhalten eines einzelnen Vogels
simulieren soll. Immanent mit dieser Zielvorgabe verbunden ist der Umstand, daB man
dadurch gezwungen ist, Prozesse zu modellieren, die auf einer relativ kleinen Zeitskala
ablaufen. Ein Simulationslauf iiber eine Zeitspanne, auf der die Dynamik der
Gesamtpopulation abladuft, beansprucht daher zuviel Rechenzeit, um statistisch abgesicherte
Daten zu liefern. Wichtige populationsdynamische KenngroBen leiten sich aus dem Verlauf
der mittleren Gesamtwachstumsrate f ab, nach der sich das System verhdlt. Mit dem hier
vorgestellten Verfahren waren wir in der Lage, f mit Hilfe eines auf das reine Verhalten der
Vogel reduzierten Modells zu ermitteln und die Kapazitét K, die intrinsische Wachstumsrate
Im und die charakteristische Riickkehrzeit Tr zu bestimmen. Dieses Verfahren beinhaltet vier
verallgemeinerungsfahige Schritte und kann dadurch prinzipiell auch auf andere Modelle
iibertragen werden. In verallgemeinerter Form 148t sich die hier entwickelte Vorgehensweise
folgendermaBen formulieren:

1. Identifiziere alle Prozesse p;, p2. p3, ... , die die Gesamtwachstumsrate f beeinflussen.
— f=f(N, p1, p2 p3, ---)

2. Konnen die Prozesse p;, p2, P3, ... unter einen SchliisselprozeB P subsumiert werden?
— f=1(N, P(p1, p2, p3, ---) )

3. Falls dieser Schliisselprozef P auf einer kleineren Zeitskala als N(t) abliuft, kann die
Methode der Trennung der Zeitskalen angewendet werden: Reduziere das Modell auf ein
reines Verhaltensmodell (keine Mortalitit, keine Reproduktion) und bestimme die mittlere
Anzahl potentieller Nachkommen und gestorbener Individuen pro Zeitschritt als eine
Funktion des Gleichgewichtswertes P*(N) von ProzeB P fiir verschiedene (konstante)
PopulationsgroBen N.

— f=f(N, P¥(N))=1N)
4. Interpoliere die Funktion f(N) oder r(N)=f(N)/N.

- K, TR, I'm-
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Prinzipiell kann das Verfahren auch angewandt werden, wenn in einem System mehrere
Schliisselprozesse P; die Geburts- oder die Sterberate beeinflussen. Laufen alle P; auf einer

kleineren Zeitskala als N(t), erhilt man analog zu Punkt 3

f=1f(N, Pi*(N), P2*(N),..) =f(N) .

In unserem Modell der nomadisierenden Lerchen reprisentiert die Dynamik der
BrutschwarmgréBen-Verteilung ProzeB Py, wihrend die Mortalitit (gem&B der Rate p*; s.
Anhang 12.6) ProzeB P, entpricht. Da p* als konstant angenommen wird, ist fiir P, die
Bedingung in Punkt 3 automatisch erfiillt.

Mit dieser Zusammenfassung soll eine Anleitung gegeben werden, mit der das Verfahren auch
auf andere Modelle angewandt werden kann. Es ist in seiner Anwendung nicht auf das in Kap.
4 dargestellte Modell beschrinkt. Der Kerngedanke dieses Verfahrens, die Trennung der
Zeitskalen, wird als allgemeines Konzept in Kap. 9 diskutiert und ist der Hauptgegenstand
dieser Arbeit.
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8 Beispiele und weitere Auswertungen

In diesem Kapitel sollen im ersten Teil (8.1) einige Beispiele fiir die (Gesamt-)
Wachstumsrate f bzw. r=f/N in Abhingigkeit von der PopulationsgroBie N gezeigt werden, wie
wir sie mit Hilfe des im vorhergehenden Kapitel entwickelten Verhaltensmodelles erhielten.
Dabei wird sich herausstellen, daB diese Funktion i.a. einen erstaunlich einfachen Verlauf
annimmt. Dieser Sachverhalt bildet auf der methodischen Seite das zentrale Ergebnis dieser
Arbeit, das in Kap. 9 ausfiihrlich diskutiert werden wird.

Im zweiten Teil (8.2 und 8.3) wird auf weitere Auswertungen eingegangen, die einen

Briickenschlag zu den , klassischen” stochastischen Differentialgleichungen erlauben.

8.1 Beispiele fiir typische f(N)- bzw. r(N)-Funktionen

Wenn man das im letzten Kapitel dargestellte Verfahren fiir verschiedene PopulationsgroBen
N=Naa+Njy (mit Nag=100, 500, 1000, .., 8000 und Ny, =0,2321-Nag; s. Kap. 7.4.1)
durchfiihrt, erhédlt man zunichst fiir jedes N nach der entsprechenden Auswertung der
Brutdatei die (mittlere) Gesamtgeburtsrate B(N). Zieht man davon die (mittlere) Sterberate
D(N)=p*N ab, ergibt sich die Gesamtwachstumsrate f(IN)=B(N)-D(N). In Abb. 33 ist f(N) fiir
einige spezielle Parameterkombinationen abgebildet. Diese ausgewihlten Kurven bieten einen
reprasentativen Ausschnitt aller erhaltenen Kurven (fir jeden Parametersatz in den
Abbildungen im Kapitel 5 und 6 wurde eine solche Kurve erstellt und ausgewertet). In allen
Fillen der Abb. 33 steigt die Wachstumsrate f erst einmal an und erreicht ein Maximum. Mit
weiter zunehmendem N sinkt f und wird bei gréBeren Populationsgréfen negativ. Der Verlauf
von f(N) vermittelt jeweils den Eindruck einer nach unten getffneten Parabel. Betrachtet man
r=f/N, d.h. die individuelle Wachstumsrate, so wird die Vermutung, daB f proportional zu N*
ist, bestitigt (Abb. 34): Es ergibt sich in der Tat fiir r(IN)=f(N)/N jeweils eine abfallende
Funktion, die sehr gut durch eine Gerade approximiert werden kann. Gerade diese Tatsache

bedeutet aber, daB man die individuelle Wachstumsrate r schlicht in der wohlbekannten Form

N
r(N) = rm[l—?)

darstellen kann.
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Abb. 34. Beispiele fiir den Verlauf der individuellen Wachstumsrate r(N), wie sie sich aus Abb. 33 durch

r(N)=f(N)/N ergeben. Die Nullstellen sind (neben anderen Datenpunkten) in Abb. 19 (Kap. 5.4.2)

abgebildet (neuGAZahl=0,5; NSplit=15); die Werte r,=r(N=123) (s. Kap. 7.4.3) entsprechend in Abb.

20. Uberraschenderweise entsprechen die Kurven in sehr guter Niherung der logistischen Gleichung, wie

die eingezeichneten Regressionsgeraden beweisen (R® gibt die Giite des Fits an; zu da=5 siehe

Diskussion zu Abb. 35). Weitere Details siche Text.
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Wir konnen allgemein festhalten:

Die mittlere individuelle Wachstumsrate, die sich aus den vielfiltigen Modellregeln,
Prozessen und Interaktionen der Individuen im System insgesamt fiir die Populationsdynamik

ergibt, geniigt in vielen Fillen einer einfachen logistischen Gleichung.

Dieser typische Verlauf von r(N) wurde nicht nur in wenigen Fillen gefunden, sondern zeigte
sich generell. Aus Platzgriinden beschrénken wir uns jedoch auf die hier gezeigten Beispiele.
Die Analogie zur logistischen Gleichung ist der Grund, warum wir in Kap. 7.4.3 die Nullstelle
von f(N) in Abb. 31 als , Kapazitidt K* bezeichnet haben, auch wenn dieser Begriff dort nicht
im klassischen Sinne gebraucht wurde. Riickblickend ist er aber vor dem Hintergrund dieser
Ergebnisse gerechtfertigt, wenn man unter der Kapazitit die Populationsgréfie versteht, die
die Ressource ,,raum-zeitliches Grasarealmuster” inklusive der Verhaltensweisen der Lerchen
auf Dauer tragen kann.

In Abb. 35 sind zwei Nebeneffekte gezeigt, die (auch einzeln) unter bestimmten Umstinden
auftraten: Zum einen fallt der Werte von r bei N=123 teilweise kleiner aus, als es nach der
logistischen Gleichung zu erwarten gewesen wire, so daB es zu einem kleinen Maximum im
unteren Bereich von N kommt. Dies entspricht einem Allee-Effekt (Allee 1931). Er hat seine
Ursache in dem Umstand, daB bei kleinem N die Kooperationseffekte (Kap. 4.4.1/Abb. 6) im
Verhiltnis zur Dichteregulation (Kap. 4.3.3/Abb. 4) noch nicht optimal genutzt werden. Zum
anderen stellt man in manchen Fillen wie z.B. in Abb. 35 fest, daB3 die Werte fiir r in hdheren
Bereichen von N etwas groBer ausfallen, so daB sich anstelle einer Geraden eine leicht positiv
gekriimmte Funktion ergibt. Dieser Effekt tritt nur dann auf, wenn r(N) = f{(N)/N = b(N)-pu*
(Kap. 7.4.2) sich seinem kleinsten moglichen Wert 1y, = —p* annihert (die individuelle
Geburtsrate b ist natiirlicherweise nicht-negativ). Wie groB N auch sein mag, es wird immer
dann und wann aufgrund von Zufallsschwankungen im System trotz der Dichteregulierung
(Abb. 4) irgendwo eine erfolgreiche Brut moglich sein, und b(N) geht darum lediglich
asymptotisch gegen Null. Folglich ndhert sich r auch nur asysmptotisch gegen —p*. Dieser
Effekt trat ausschlieBlich in den Fillen auf, bei denen b(N) fiir groBe Werte von N nahe Null
war. Dies ist insbesondere dann der Fall, wenn die Nullstelle K klein ist (Abb. 35) oder wenn
r(N) mit N schnell abfillt (s. Abb. 34 bei da=5: auch dort 146t sich dieser Effekt erkennen).

Aber auch bei solchen Kurven ist r in weiten Bereichen in guter Niherung linear (s. z.B. Abb.
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Abb. 35. Zur Diskussion zweier Nebeneffekte, die teilweise beobachtet wurden. Die gestrichelte Linie markiert
den kleinstmoglichen Wert ry,= —pu*, wie er in Anhang 12.6 berechnet wurde. Details siehe Text. [Standard-
Szenarium, da=10; NSplit=20; neuGAZah1=0,25]
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34 fiir da=5 im Bereich 0-4000 fiir N), und die Abweichung von der Linearitiit ergibt sich,

wie hier dargelegt, aus mathematischen Griinden.

Es stellt sich die Frage, worin letztlich die Ursachen fiir den wcitgehend linearen Verlauf von
r(N) liegen. Abb. 36 zeigt an einem Beispiel den Verlauf der GréBen B(N) und D(N), deren
Differenz die Wachstumsraten f(N)=B(N)-D(N) bzw. r(N)=f(N)/N gerade bestimmt (vgl.
Abb. 36 mit Abb. 33 fiir da=10). D(N)=p*N ist eine einfache Gerade, wihrend B(N) — wie die
Simulationen zeigen — typischerweise parabelformig verlduft. Will man erkléren, warum r(N)
der logistischen Gleichung geniigt, dann mufl man den Verlauf von B(N) auf tieferliegende
Prozesse zuriickfiihren. Doch je weiter man dabei in tiefere Ebenen ,hinabsteigt”, desto
komplizierter werden die Argumentationen und die zu beriicksichtigenden Effekte. Es zeigt
sich bei einer genaueren Analyse recht bald, daB es nicht ausreichend ist, lediglich die
Mittelwerte einzelner ProzeBgréBen zu betrachten. Z.B. erreicht bei gréBeren Werten von N
die mittlere BrutkoloniegréBe mbcs, die die Uberlebenswahrscheinlichkeit NestSurv der
Nestlinge bestimmt, bald einen Wert groBer NMax (s. Kap. 4.3.3/Abb. 4). Der , Mittelwert”
NestSurv(mbcs), der die mittlere Uberlebenswahrscheinlichkeit der Nestlinge mit dem
Mittelwert von bes angibt, wire dann anscheinend gleich Null. Trotzdem besitzt B(N) stets —

wie bereits oben bei einem Nebeneffekt an Abb. 35 diskutiert — aufgrund der stochastischen
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Abb. 36. Verlauf der mittleren Gesamtgeburtsrate B(N) und Gesamtsterberate D(N) fiir den Fall
da=10 in Abb. 33 ( f(N)=B(N)-D(N) ). Die Mittelwerte und Standardabweichungen von B(N)
ergeben sich aus der Auswertung der entsprechenden Brutdatei (s. Kap. 7.4.2); D(N) berechnet sich
zu D(N)=p*N (s. Anhang 12.6).

Schwankungen in den BrutkoloniegréBen einen Wert groBer Null (Abb. 36). Folglich miissen
vollstindige Haufigkeitsverteilungen einzelner GroBen beriicksichtigt werden, weswegen ein
analytischer Zugang den Verlauf von B(N) nicht einmal qualitativ erhellt hat. Gerade hier aber
zeigt sich, daB das Verhalten des Systems ohne die konkreten Simulationsdurchldufe und ohne
die Auswertungen mit Hilfe des entwickelten Verfahrens aus Kap. 7 a priori nicht

vorhersagbar gewesen wiire.

Man muB sich vergegenwiirtigen, daB keine einzige Modellregel auf der Ebene der gesamten
Population arbeitet, sondern daB alle Regeln sich ausschlieBlich auf das Individuum oder auf
den einzelnen Schwarm beziehen (Kap. 4). Trotzdem zeigen die Ergebnisse in Abb. 33 und
34, daB eine Dichteregulation stattfindet, die von der GrofBe der gesamten Population abhéngt.
Dabei ist nicht die Existenz einer Dichteregulation erstaunlich (sie folgt indirekt aus der
Uberlebenswahrscheinlichkeit NestSurv fiir die Nestlinge; Abb. 4), sondern daB sie allein in
Abhiingigkeit von der GesamtpopulationsgroBe N formuliert werden kann. Eine solche
Dichteabhingigkeit wire bei einem ,,ad-hoc*-Ansatz der logistischen Gleichung biologisch
nicht zu rechtfertigen gewesen, denn keine Lerche ist direkt dem EinfluB aller anderen
Lerchen in der Population ausgesetzt. Die Dichteregulation der Gesamtpopulation, die sich im

Verlauf der Wachstumsraten duBert, ist ein rein synergetischer Effekt. Umgekehrt kann man
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bei einer Population aus fehlenden Hinweisen auf Mechanismen, die eine Dichteregulation auf
der Ebene der Gesamtpopulation bewirken wiirden, nicht folgern, daB es deswegen eine
solche Dichteabhiingigkeit, die allein durch die GréBe N der Population beschrieben werden
kann, nicht geben kann.

Diese Diskussion und die hier vorgesteliten Ergebnisse lassen das Verhiltnis zwischen
individuen-basierten Modellen und ,klassischen® Differentialgleichungen in einem neuen

Licht erscheinen und werden in Kap. 9 genauer diskutiert.

8.2 Ubergang zur Langevin-Gleichung: Identifikation des

Schwarmrauschens

Vorbemerkung: Im folgenden wird erdrtert, daB mit Hilfe des Verfahrens aus Kap. 7 nicht nur
eine Bestimmung der (deterministischen) Wachstumsraten f und r moglich ist, sondern daB
man zusitzlich die stochastischen Schwankungen quantitativ beschreiben kann. Dadurch
gelingt die explizite Konstruktion der Langevin-Gleichung, einer stochastischen
Differentialgleichung fiir die PopulationsgréBe N(t). Anhand dieser Gleichung gelangt man zu
einer Charakterisierung der Zufallseinfliisse auf die Populationsdynamik und zur
Identifikation einer neuen Art von Rauschen, dem ,.Schwarinrauschen”, das zwischen
Umwelt- und demographischem Rauschen liegt (s.u.). In einem zweiten Schritt kann man
theoretisch die mittlere Lebensdauer der Population berechnen. All diese Ausfiihrungen sollen
aber nur skizziert werden. Eine exakte mathematische Beschreibung wiirde in dem konkreten
Modell aus Kap. 4 strenggenommen eine zweidimensionale Langevin-Gleichung erfordern
(mit den Variablen N4 und Nj,,). Dies wiirde aber weit iiber den Rahmen dieses Kapitels
hinausgehen. Bei dem Verfahren in Kap. 7 wird die Wachstumsrate f(N) bzw. r(N) bei einem
festen Verhiltnis 0*=Ny,,/Nag betrachtet (Kap. 7.4.1). GemiB den Anmerkungen in Kap. 7.5
stellt aber die hier betrachtete eindimensionale Langevin-Gleichung cine gerechtfertigte
Niaherung dar. Es soll in diesem Kapitel an erster Stelle deutlich gemacht werden, da8 das
Verfahren prinzipiell das Potential besitzt, einen Ubergang zur Theorie der stochastischen
Differentialgleichungen, die auf der Populationsebene arbeiten, zu ermoglichen. Eine exakte
mathematische Ausformulierung wiirde bei dem hier betrachteten Modell aber einen griBeren
mathematischen Aufwand bedeuten, der zu sehr vom Eigentlichen ablenken wiirde. Die

folgenden Ausfithrungen sind daher auch als Ausblick zu verstehen.
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Die logistische Gleichung der Form

beschreibt die Dynamik der PopulationsgréBe N(t) in der Zeit. Der Verlauf von N(t) ist streng
deterministisch, da Zufallseinfliisse nicht beriicksichtigt werden. Diese werden bei diesem
Ansatz ,,weggemittelt, und die obige Formel bestimmt in diesem Sinne die zeitliche
Dynamik des Mittelwertes der PopulationsgroBe. Eine explizite mathematische Modellierung

von Zufallseffekten kann beispielsweise durch den einfachen Ansatz

‘;—’:' = F(N) + gNEQR)

(z.B. Wissel 1989) geschehen, die allgemein als ,Langevin-Gleichung” bezeichnet wird
(Honerkamp 1990). Hier ist im Gegensatz =zur logistischen Gleichung der
Gesamtwachstumsrate f(N) eine zeitlich zufillig fluktuierende GroBe E(t) tiberlagert, die auch
,stochastische Kraft“ genannt wird. Der Mittelwert von E(t) sei Null, und fiir §(t) wird (vor
allem der mathematischen Handhabbarkeit wegen) ein weiBes GauB’sches Rauschen
angesetzt; d.h. fiir festes t ist E(t) normalverteilt mit Varianz 1, und fiir t;=t; sind §(t;) und
E(t) unkorreliert (cov(E(t;), E(t2))=0). Durch den dichteabhiingigen Vorfaktor g(N) wird
beriicksichtigt, daB die Wirkung von E(t) je nach PopulationsgréBe verschieden sein kann.

Im vorherigen Abschnitt hatten wir gesehen, daB bei Simulationen mit unserem Modell die

mittlere Wachstumsrate, die die Dynamik des Mittelwertes von N(t) beschreibt, die Form

N

fany = Nrm(l—fj

besitzt (Kap. 8.1). Diese Gleichung war mit der Methode der Trennung der Zeitskalen
gefunden worden. Eine zentrale Rolle bei diesem Verfahren kam dabei den sog. Brutdateien
zu (Kap. 7.4.2), die vom Verhaltensmodell jeweils fiir ein konstantes N erstellt wurden. In

diesen Dateien wurden pro Zeitschritt die GroBen der Schwirme, die in diesem Zeitschritt
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eine Brut beendeten, und die entsprechenden BrutkoloniegréBen eingetragen. Bei der
anschlieBenden statistischen Auswertung erhilt man aber nicht nur die Mittelwerte fiir die
Gesamtreproduktionsrate B(N), sondern fiir jede betrachtete PopulationsgroBe N auch die
entsprechende Standardabweichung von B(N), so daB man die Gesamtreproduktionsrate B(N)
in der Form <B(N)>+StdAbw(B(N)) angeben kann (s. Abb. 36). Dasselbe ist fiir den
stochastischen MortalitéitsprozeB im System moglich: Da p* konstant ist, entspricht dieser
ZufallsprozeB einer Binomialverteilung mit Mittelwert p*N und Varianz Np*(1-p*) bzw. mit

Standardabweichung /N p*(1— u*) (fiir die Sterbewahrscheinlichkeit darf hier nicht der

naheliegende Wert p=0,000553 aus Kap. 4.3.3 verwendet werden, sondern der in Anhang
12.6 berechnete Wert fiir pu*; Details siehe dort). Da die Mortalitdt und die Reproduktion
voneinander unabhingige Zufallsprozesse sind, kann man auf diese Weise fiir jedes

betrachtete N insgesamt die Standardabweichung von f(N) aus dem Modell heraus zu

StdAbw(f(N)) = +[Var(B(N))+ N u*(1—pu*)

bestimmen. Diese Standardabweichungen sind in Abb. 33 eingezeichnet worden.

Tréigt man den Verlauf der Standardabweichungen von f(N) iiber N auf, so erhilt man die
Abhingigkeiten, wie sie exemplarisch in Abb. 37 dargestellt sind. Die Standardabweichungen
von f geniigen in allen von uns untersuchten Fillen fiir die verschiedensten
Parameterkombinationen und Zugstrategien stets der allgemeinen Form aN®, wobei die Werte

der Parameter a und b sich wie in Abb. 37 ermitteln lassen. In Tabelle 4 sind typische Werte

gezeigt.

da 5 10 15 20 50
0,52 0,29 0,24 0,23 0,13

b 0,26 0,33 0,34 0,35 0,41

Tab. 4. Typische Parameterwerte fiir den Fit StdAbw(f(N))zaN*’ , wie sie analog zu Abb. 37 bestimmt
worden sind. [NSplit=100, neuGAZahl=0,25, Standard-Szenarium]

Identifiziert man aN® mit den entsprechenden Standardabweichungen, die sich durch die
Zufallseffekte in der Langevin-Gleichung ergeben (d.h. mit g(N), da Var(aX+b)= a*Var(X)
und StdAbw(E(t))=1), dann erhilt man
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Abb. 37. Die Standardabweichung von f(N) aus Abb. 33 fiir da=10. Der untere Graph ist zur Analyse der
Kurvenform eine doppellogarithmische Auftragung der Daten aus dem oberen Graphen mit der

entsprechenden Regressionsgeraden (Giite des Fits R2=0,98). Zur genauen Bestimmung der Werte fiir

StdAbw(f(IN)) siehe Text.

dN N b
AN _ Nr[1-X) + antE
A n(1-%) &

Unter Beachtung der Vorbemerkung zu diesem Kapitel ist dies die allgemeine Form der
Langevin-Gleichung fiir unser System. Unter die Werte der Parameter a und b sind die
Einfliisse sdmtlicher stochastischer Prozesse subsumiert. Im Gegensatz zu mathematischen
Modellen in der theoretischen Populationstkologie haben wir hier die Langevin-Gleichung

nicht ad hoc angesetzt, sondern anhand des Modells konstruiert. Ein klassischer

mathematischer Ansatz lautet (Goodman 1987)
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aN f(N) + JG*N*+RN &0

dt

wobei die Terme o°N® das Umweltrauschen und RN das demographische Rauschen

beschreiben. Unter dem Umweltrauschen versteht man die Zufallseinfliisse, die auf die

Individuen gleichzeitig wirken (z.B. das Wetter), wihrend mit dem demographischen

Rauschen die Zufallseinfliisse beschrieben werden, die auf die Individuen unabhingig

voneinander wirken (z.B. zufillige Todesfille, die nicht auf Umwelteinfliissen beruhen). Das

demographische Rauschen ist letztlich dem Umstand geschuldet, daB die Geburts- und

Sterberaten B(N) und D(N) nicht als deterministische Raten, sondern als

Wabhrscheinlichkeiten interpretiert werden.

Vergleicht man den Rauschterm in der obigen Gleichung mit den Werten fiir b bei unserem

Ergebnis aNP (b siehe Tab. 4), so fillt auf, daB die Standardabweichungen in unserem Fall mit

einer kleineren Potenz von N ansteigen. Das kann daran liegen, daB beim klassischen

mathematischen Ansatz keine Dichteabhiingikeiten fiir * und R betrachtet werden, die aber
bei unserem Verfahren natiirlicherweise beriicksichtigt werden. Dieser Sachverhalt macht aber
noch einen weiteren wichtigen Punkt deutlich: Er beweist auf mathematischer Ebene, da8 die

Schwankungen von Zeitschritt zu Zeitschritt in unserem System relativ klein sind. Dies wurde

eigentlich schon in Abb. 12 (Kap. 4.6) deutlich, in welcher N iiber t aufgetragen ist. Daraus

kann man folgern:

1. Obwoh! die raum-zeitliche Struktur der Grasreale, die die ,,Umwelt” fiir die Lerchen
darstellt, sehr stark variiert (Kap. 4.2/Abb. 2, Kap. 5.1/Abb. 13), schldgt dieses Rauschen
einerseits kaum bis auf die Populationsebene durch.

2. Andererseits ist der Reproduktionserfolg einer einzelnen Lerche nicht véllig unabhingig
von allen anderen Individuen: Da die Vogel stets in Schwirmen unterwegs sind, finden
entweder alle Mitglieder eines Schwarms eine Brutmdoglichkeit mit entsprechender
Erfolgsquote oder kein Mitglied eines Schwarms kann reproduzieren.

Somit kénnen die Zufallseinflisse in unserem Okosystem weder durch die klassische

Kategorie ,,Umweltrauschen* (vgl. 1.) noch durch die Kategorie ,,demographisches Rauschen*

(vgl. 2.) ausreichend charakterisiert werden. Die Schwirme bilden eine Art ,Meso-Ebene,

die zwischen der Populationsebene und der der einzelnen Individuen liegt. Innerhalb eines

Schwarmverbandes sind die Reproduktionsereignisse hochgradig korreliert, so daB man in

diesem Zusammenhang von einem ,, Schwarmrauschen* sprechen konnte. Da nur diejenigen
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Schwirme iiber die Dichteregulation miteinander interagieren, die gleichzeitig auf einem
einzigen Grasareal briiten, schligt diese Korrelation nicht auf die Ebene der gesamten
Population durch.

Dieses Ergebnis ist vor dem Hintergrund iiberraschend, daB man anfangs niemals behauptet
hitte, daB das raum-zeitlich variierende Grasarealmuster kein starkes Umweltrauschen
darstellen wiirde. Die Umwelt der Lerchen schwankt stark (Abb. 2 und 13), aber
offensichtlich sind die Lerchen aufgrund ihrer Zugstrategie in Schwarmverbinden in der Lage,
diese Schwankungen hinreichend abzupuffern. Ahnlich wie in der Diskussion in Kap. 5.5
zeigt sich, daB nicht das Umweltrauschen an sich fiir die Populationsdynamik entscheidend
ist, sondern daB es darauf ankommt, wie die Individuen dieses Rauschen wahrnehmen bzw.
darauf mit einer bestimmten Strategie reagieren. In diesem Beispiel zeigt sich deutlich, daB
das Umweltrauschen, das durch das variierende Grasarealmuster zustande kommt, kaum auf
die Populationsebene durchschlidgt — es wird durch das Schwarmverhalten der Vigel fast

vollkommen gedimpft.

8.3 Ubergang zur Mastergleichung: Berechnung der mittleren

Lebensdauer T,

Mit Hilfe unseres Verfahrens (Kap. 7) ist man also in der Lage, eine Briicke zur
mathematischen Theorie der stochastischen Differentialgleichungen zu schlagen und das
System durch eine Langevin-Gleichung zu beschreiben. Dadurch kann man natiirlich ferner
alle weiteren Implikationen dieser Theorie ausschopfen, die im folgenden kurz skizziert
werden: Sind die Koeffizienten der Langevin-Gleichung bekannt, so kann man zur Fokker-

Planck-Gleichung (oder auch Kolmogorow-Gleichung) iibergehen:

= [A(x) P(x,0)] + l‘3'—2[19@)19(): ] .
dx ’ 2 dx° ’

d P(x,1)
ot

Sie ist eine Bestimmungsgleichung fiir die Wahrscheinlichkeitsverteilung P(x, t) dx, die die
Wahrscheinlichkeit angibt, zur Zeit t einen Wert fiir die Individuenzahl N(t) zwischen x und
x+dx zu finden. Eine Diskretisierung fiihrt zur Master-Gleichung (Wissel & Stocker 1991)
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dP,,
dt

= —(Ay+U)Py + Aya Py + By Poan

Dabei bezeichnet Pym(t) die (bedingte) Wahrscheinlichkeit, daB zur Zeit t die Individuenzahl
N vorliegt, falls sie bei t=0 M betrug. Andt bzw. pndt ist die Wahrscheinlichkeit, daB
innerhalb der Zeitspanne dt ein Individuum geboren wird bzw. stirbt, wenn N Individuen
vorhanden sind. In Analogie zu Wissel (1989) erhiilt man in unserem Fall mit f(N) = N (1
N/K) und g(N)=aN®

Ay = %[(afv")2 + Nrm[l-%ﬂ
Ly = %[(azv")2 » Nrm[l—%ﬂ

Dabei beschreibt die Summe Ay + py = (aN®)? die Stirke der Zufallseinfliisse und die
Differenz Ay — py = N ry(1-N/K) die deterministische Drift.
Damit kann man gemaB der Formel (Goel & Richter-Dyn 1974, Leigh 1981)
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die mittlere Uberlebenszeit T,, der Lerchenpopulation bestimmen, wenn sie sich im etablierten
Zustand mit K Individuen befindet.

Die Methode der Trennung der Zeitskalen ertffnet also zumindest theoretisch wieder die
Moglichkeit, die mittlere Uberlebensdauer der Lerchenpopulation in Abhingigkeit von
verschiedenen Modellparametern zu bestimmen, was einem mit dem ,,vollen Modell“ infolge
der langen Laufzeiten verwehrt gewesen ist (Kap. 7.1). Exemplarische Rechnungen ergaben
fiir Try sehr hohe Werte (mehrere tausend Jahre). Dies ist nicht weiter verwunderlich, denn die
stochastischen Schwankungen auf der Populationsebene sind wie oben festgestellt generell
gering. Bei schwachem Umweltrauschen ist aber die Wahrscheinlichkeit, daB im Laufe der
Zeit eine Population sehr niedrige Individuenzahlen annimmt und dann aufgrund des

demographischen Rauschens ausstirbt, sehr gering (Wissel 1989).
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Die Ergebnisse dieses Kapitels 8 zeigen auf, daB das Umweltrauschen des Grasarealmusters,
wie es in Kap. 4.2 simuliert wurde, durch das Schwarmverhalten der Végel fast vollkommen
abgedidmpft wird. Es sind aber noch andere Formen des Umweltrauschens denkbar, die man
bei einer Modellierung der Zufallseinfliisse beriicksichtigen konnte, wie z.B. eine Variation
von Parameter neuGAZahl (Kap. 4.2) von Jahr zu Jahr, wodurch es zu ,trockenen“ oder
,»glinstigen* Jahren mit wenigen oder vielen Grasarealen kommt. Dieser zusitzliche Effekt
konnte eventuell weit weniger geddmpft werden und so einen weit gréBeren EinfluB auf die
Populationsdynamik haben als das raum-zeitlich variierende Grasarealmuster mit konstantem
neuGAZahl an neuen Grasarealen pro Zeitschritt. Da in unserem Modell als Zeitschritt 1 Tag
gewihlt wurde, entspriche eine solche Modellregel aus mathematischer Sicht einem ,,roten”
Rauschen (s. z.B. Steele 1985, Johst & Wissel 1996). Die in Kap. 8.3 dargestellten
mathematischen Ausfiihrungen sind dann nicht anwendbar, denn der Ubergang von der
Langevin-Gleichung zur Fokker-Planck-Gleichung erfordert fiir £(t) weiBes Rauschen.

Wir waren in dieser Arbeit primér daran interessiert, mit dem entwickelten Simulationsmodell
zundchst die prinzipiellen Strukturen und Dynamiken des Okosystems zu analysieren, ohne
daB ein starkes Umweltrauschen alle interessanten Effekte {iberdeckt hitte. Weitere
Untersuchungen zum Umweltrauschen scheinen interessant, aber auch sie sprengen den

Rahmen dieser Arbeit.
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9  Neue Aspekte im Verhaltnis von klassischer und individuen-
basierter Modellierung

Im Kapitel 2 wurde dargelegt, daB zwei Modellkonzeptionen zur Zeit in der theoretischen
Populationsokologie nebeneinander stehen: Auf der einen Seite die ,klassische*
mathematische Beschreibung der Dynamik einer Population durch (stochastische)
Differentialgleichungen, auf der anderen Seite die individuen-basierte Modellierung, bei der
jedes Individuum als handelndes Subjekt modelliert wird. Diese beiden Ansétze unterscheiden
sich grundlegend, weil sie auf verschiedenen Ebenen arbeiten: Die klassische
Modellierungsart néhert sich auf der hochaggregierten Populationsebene dem zu
untersuchenden  System, individuen-basierte Modelle dagegen setzen auf der
Individuumsebene an. Dabei ist das Verhiltnis dieser beiden Ebenen bislang noch kaum
verstanden. Man weill wenig, inwieweit individuelles Verhalten auf die Populationsdynamik
einwirkt und umgekehrt. Das in dieser Arbeit vorgestellte Verfahren (Kap. 7) vermag eine
Briicke zwischen beiden Ebenen zu schlagen. Ausgehend von einem Modell, dessen Prozesse
sich allesamt auf der Individuen- oder Schwarmebene abspielen (Kap. 4), gelingt es mit der
Methode der Zeitskalentrennung, quantitative Aussagen iiber die Dynamik der
Gesamtpopulation zu treffen. Die erfolgreiche Anwendung des Verfahrens 148t vermuten, da
gerade in der Trennung der Zeitskalen der Schliissel zu einer konzeptionellen Harmonisierung
beider Ansitze liegen konnte: Die Beschreibung der Populationsdynamik mit einfachen
Differentialgleichungen, die das individuelle Verhalten nicht explizit beriicksichtigen, 148t
sich mit dem Argument rechtfertigen, dal die Details des individuellen Verhaltens sich auf
der Populationsebene herausmitteln, da sie auf einer kleineren Zeitskala als die
Populationsdynamik ablaufen. Es kann daher auf der Populationsebene durchaus ausreichend
sein, lediglich die mittleren Geburts- und Sterberaten zu betrachten. Dieses Vorgehen stellt
vor diesem Hintergrund keine grobe Simplifizierung mehr dar, sondern nutzt in streng
mathematischer Weise eine systemimmanente Eigenschaft aus.

Doch diese Argumentation gilt nur, wenn explizit nachgewiesen werden kann, da8 zwei dafiir
notwendige Bedingungen erfiillt sind: Erstens miissen eindeutige Schnittstellen zwischen der
Individuumsebene und der Populationsebene existieren. In unserem Fall war dies zum einen
die (mittlere) Haufigkeitsverteilung der GroBen der Schwirme, die in einem Zeitschritt eine
Brut beenden. Aus ihr lieB sich die mittlere Gesamtgeburtsrate B(N) ermitteln (Kap. 7.4.2).

Zum anderen war die Gesamtmortalititsrate D(N) direkt iiber die konstante
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Sterbewahrscheinlichkeit p berechenbar. Welche GroBen oder Verteilungen eine solche
Schnittstelle darstellen, ist allgemein nicht zu sagen. In einem individuen-basierten Modell
kann dies z.B. die mittlere Altersverteilung sein, falls die Reproduktion (oder die Mortalitit)
durch das Alter der Individuen bestimmt ist. Wenn die Reproduktion von der rdumlichen
Verteilung der Individuen in einer Landschaft mit geeigneten oder weniger geeigneten
Habitaten abhingt, dann wire ggf. die mittlere rdumliche Verteilung der Individuen zu
betrachten; bei territorialen Arten mit einer sozialen Hierarchie dagegen die mittlere
GruppengrdBe-Verteilung usf. Welche ProzeBgroBe-Verteilung entscheidend ist, wird von den
Einzelheiten des Modells abhéngen.

Zweitens mufl gewihrleistet sein, daB die Verteilungen derjenigen ProzeBgroBen, die im
obigen Sinne geeignete Schnittstellen darstellen, ihr jeweiliges Gleichgewicht so schnell
annehmen, daB sie quasi-instantan jeder Anderung der PopulationsgroBe folgen — mit anderen
Worten, daB diese Zeitskalen von der Zeitskala der Populationsdynamik getrennt werden
konnen.

Sind diese beiden Voraussetzungen erfiillt, dann kann das in dieser Arbeit vorgestellte
Verfahren (Kap. 7.6) bei individuen-basierten Modellen erfolgreich angewendet werden. Es
148t sich nicht sagen, wie hoch der Anteil an individuen-basierten Modellen ist, fiir den dies
zutrifft. Es 148t sich aber vermuten, daB diese Voraussetzungen insbesondere in Systemen
gegeben sind, bei denen die einzelnen Individuen realtiv schnell auf Anderungen der Umwelt

reagieren.

Es ist erstaunlich, wie sehr die Kurven der Wachstumsraten in Abb. 33 und 34 der Form einer
logistischen Gleichung entsprechen. Keine einzige Modellregel bezieht sich auf die
momentane GesamtgroBe N der Population, und trotzdem verhilt sich das System so, als gibe
es eine ,globale* Dichteregulation. Niemand hitte ernsthaft versucht, die Dynamik der
Lerchenpopulationen in der Karoo auf diese Weise ad hoc zu modellieren, denn mit keiner
biologischen Argumentation hétte man eine solche Art von iiberregionaler Dichteregulation
begriinden kénnen, weil eine einzelne Lerche nie gleichzeitig mit allen anderen Lerchen
interagiert (s.a. Diskussion in Kap. 8.1). Diese Ergebnisse bedeuten allerdings nicht, daB die
logistische Gleichung eine Art ,theory of everything® in der theoretischen
Populationsckologie darstellt und daB individuen-basierte Modelle iiberfliissig sind. Ohne das
hier vorgestellte individuen-basierte Modell (Kap. 4) hitte es iiberhaupt keinen
Rechtfertigungsgrund fiir die Annahme gegeben, daB die individuelle Wachstumsrate r eine
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mit der Populationsgrofe N linear abnehmende Funktion sei, und man hitte keinen
Anhaltspunkt fiir die Abschiitzung der Kapazitdt K und der intrinsischen Wachstumsrate ry,
gefunden. Wie in Kap. 8.1 ausgefiihrt, ist selbst eine nachtrigliche analytische Begriindung
dieses Systemverhaltens kaum moglich, und in anderen Modellen kann r(N) durchaus einen
ganz anderen Verlauf besitzen. Es ist daher angebracht, Abb. 33 und 34 in umgekehrter Weise
zu interpretieren: Sie veranschaulichen, daB klassische Populationsmodelle wie eben die
logistische Gleichung implizit von der Voraussetzung ausgehen, daB das individuelle
Verhalten und die Dynamik der Gesamtpopulation auf unterschiedlichen Zeitskalen ablaufen
und deswegen getrennt (aber nicht unbedingt unabhingig) voneinander behandelt werden
konnen. Es wird Fille geben, in denen diese Trennung der Zeitskalen nicht erfiillt ist, und die
aus diesem Grunde mit den klassischen Differentialgleichungsmodellen nicht addquat zu
beschreiben sind. Durch unser Verfahren wird aber deutlich, daB individuen-basiserte und
klassische Modelle in den Fillen, in denen eine Trennung der Zeitskalen moglich ist, auf der
Ebene der Population im Grunde dquivalent sind: sie sind zwei Seiten ein und derselben

Medaille.
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10 Zusammenfassende Diskussion

Zuerst soll an dieser Stelle ein kurzer Riickblick iiber die Arbeit gegeben werden:

Mit der Entwicklung des in dieser Arbeit dargestellten Modells wurde anfangs das Ziel
verfolgt, Antworten auf die Frage zu erhalten, welche vermuteten Verhaltensmuster der
Lerchen in der hochvariablen Umwelt der Karoo iiberhaupt sinnvoll sein kénnten und welche
nicht (Kap. 1). Schon bald stieBen wir in diesem Zusammenhang bei der Modellierung auf ein
grundlegendes Problem der theoretischen Populationstkologie: Inwieweit und auf welche
Weise beeinfluBt das Verhalten der einzelnen Individuen das Ergehen einer gesamten
Population (Kap. 2)? In dem in Kap. 4 entwickelten Modell fiir nomadisierende Lerchen in
der Karoo arbeiten die Modellregeln stets auf der Individuumsebene (z.B. bei der Mortalitiit)
oder auf der Schwarmebene (Suchstrategie, Bruterfolg, Aufspaltung), nicht dagegen auf der
Ebene der Population (z.B. iiber eine Dichteregulation, die von der Gesamtzahl N der
Individuen abhingt). Obwohl die einzelnen Modellregeln iiberschaubar und anschaulich
gehalten wurden, erwiesen sich die verschiedenen Dynamiken des Modells als sehr komplex
und das Modell als Ganzes als sehr schlecht zu handhaben. Insbesondere verhinderten sehr
groBe Rechenzeiten bei den Simulationen eine statistisch abgesicherte Auswertung.
Ausgehend von der Methode der Trennung der Zeitskalen konnte ein Verfahren entwickelt
werden, das eine Analyse des Modells erst ermdglichte. Dieses in Kap. 7 dargestellte
Verfahren stellt eine Art ,MeBinstrument“ dar, mit dem man in die Lage versetzt wurde,
verschiedene Verhaltensszenarien der Individuen in Hinblick auf ihre Auswirkungen fiir die
Dynamik der Gesamtpopulation zu bewerten und miteinander zu vergleichen. Die in Kap. 5
diskutierten exemplarischen Ergebnisse fiihrten 2zu einem ersten Verstindnis der
verschiedensten Effekte und Mechanismen im System. Mit dem Modell wurden ferner
mogliche Zugstrategien der Lerchen miteinander verglichen (Kap. 6). Dabei stellte sich
heraus, daB das sog. ,,hochmobile” Szenarium (Kap. 6.1.2) wegen einer Eigenart des variablen
Grasarealmusters in der Karoo (Memory-Effekt) optimal ist. Die Griinde dafiir wurden
ausfiihrlich analysiert (Kap. 6.3). In Kap. 8 wurde das iiberraschende Ergebnis dargestellt, daB
in vielen Fillen die mit Hilfe des Verfahrens aus Kap. 7 bestimmten Wachstumsraten f(N)
bzw. r(N) einen bekannten Verlauf zeigen: Sie entsprechen — trotz der Komplexitit der
vielfdltigen Dynamiken — einer einfachen logistischen Gleichung. Dieses Ergebnis warf ein
neues Licht auf das Verhiltnis der klassischen Ansitze mittels Differentialgleichungen und

einer individuen-basierten Modellierung, wie in Kap. 9 diskutiert wurde.
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Insbesondere folgende Aspekte sollen noch einmal herausgestellt werden:

e Die Lage des Gleichgewichts der Population wird sowohl durch Kooperationseffekte als
auch durch die Dichteregulation charakterisiert (Kap. 5.4.1/Abb. 15 bzw. Kap. 5.4.2/Abb.
17). Dabei muB ein groBerer Kooperationsgrad nicht unbedingt eine hohere Kapazitit
implizieren, denn Kooperation bedeutet immer auch Konkurrenz.

e In den ecinzelnen Simulationen waren die resultierenden Kapazititen z.T. recht
unterschiedlich, obwohl im Mittel die Zahl der Grasareale im System jeweils dieselbe war
(Kap. 5.4.1/Abb. 15). Daran wird deutlich, daB nicht nur die Menge der Grasareale im
System bei den Lerchen entscheidend ist, sondern vor allem ihre Fihigkeit, ob sie das
raum-zeitlich variierende Grasarealmuster optimal ausnutzen kdnnen. Es kommt auf die
,.subjektive Wahrnehmung" der Ressource an.

e Ebenso zeigten die intrinsischen Wachstumsraten r, eine starke Abhéngigkeit von der Zahl
der Grasareale im System (Kap. 5.4.2/Abb. 20). Folglich sind ry und K (s.0.) keine ,rein*
intrinsischen GroBen der Populationsdynamik, sondern miissen immer im Zusammenhang
mit dem individuellen Schwarm- und Zugverhalten der Vogel gesehen werden.

e Beim Vergleich der drei verschiedenen Zugstrategien konnte aufgezeigt werden (Kap. 6.3),
daB der Uberlappungsgrad der Suchgebiete von Zeitschritt zu Zeitschritt entscheidend ist.
Ein groBer Uberlappungsgrad filhrt — obwohl die Umwelt rdumlich und zeitlich
unkorreliert schwankt — zu einer zeitlichen Korrelation negativer Effekte in der
Populationsdynamik.

e Die mathematischen Analysen in Kap. 8.2 fiihrten zu einer neuen Kategorie in der
Charakterisierung der Zufallseinfliisse bei einer Population: dem Schwarmrauschen. Es
liegt zwischen den klassischen Kategorien des Umwelt- und des demographischen
Rauschens. Die GroBe dieses Schwarmrauschens zeigt auf, daB die starken
Umweltschwankungen (raum-zeitliches Grasarealmuster) kaum auf die Populationsebene
durchschlagen: Durch das Schwarmverhalten der Lerchen werden diese Schwankungen
gedidmpft.

e Aus dem Verlauf der Wachstumsraten f und r in Kap. 8.1 (Abb. 33 und 34) ist abzulesen,
daB in einer Population eine Dichteregulation vorliegen kann, die ausschlieBlich durch die
GroBe der Gesamtpopulation beschrieben wird, auch wenn in der Natur keinerlei Griinde
fir eine solche Annahme zu finden sind. Oder umgekehrt: Eine ,globale®
Dichteabhiingigkeit kann festgestellt werden, ohne da dafiir direkte Mechanismen
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existieren miissen. Die Dichteabhingigkeit in Abb. 33 und Abb. 34 ist ein synergetischer
Effekt.

Das in dieser Arbeit dargestellte Modell ist ein sehr vereinfachtes Abbild der Natur, wie es im
Sinne der konzeptionellen Modellierung gefordert wird (s. Kap. 4.1). Es erhebt nicht den
Anspruch, daB die Modellregeln den realen Vorgingen in der Natur genau entsprechen. Es
soll ein ,,.Denkwerkzeug” sein, mit dem die Implikationen bestimmter Annahmen iiber die
Lerchen oder iiber die Umwelt studiert werden konnen. Seine Ergebnisse sind ,,Wenn-dann-
Aussagen®: Wenn die Lerchen diese Strategie benutzen, dann kénnen sie die Grasareale zur
Reproduktion sehr effektiv nutzen etc. Es soll helfen, die wichtigen Prozesse und Faktoren
aufzuzeigen, die in diesem System eine Rolle spielen. So konnte man beispielsweise mit Hilfe
des Modells prinzipiell verstehen, warum iiberhaupt ein Nomadisieren in dieser variablen
Umgebung eine sinnvolle Strategie darstellt: Hohe Mobilitit bewirkt eine Entkoppelung der
zeitlichen Korrelationen negativer Effekte in der Populationsdynamik (Kap. 6.4).

Die guantitativen Ergebnisse des Modells stellen keinesfalls ,,reale Grofen® dar. So diirfen
beispielsweise die errechneten Kapazititen wie z.B. in Abb. 19 nicht in diesem Sinne
interpretiert werden. Diese Werte dienen vor allem zum Vergleich verschiedener Szenarien. In
diesem komplexen Okosystem existieren viele Prozesse, die miteinander in
Wechselbeziehung stehen oder einander kompensieren. Es ist a priori nicht méglich zu
entscheiden, welcher der vielen Prozesse und Effekte das Systemverhalten letztendlich
charakterisiert (s. Kap. 4.6/Abb. 11). Die Diskussionen der Ergebnisse in Kapitel 5 und 6
zeigen, daB man dies erst nach der Auswertung der Simulationen entscheiden kann. DaB} das
hochmobile Szenarium den anderen weit iiberlegen ist, mag im nachhinein auch ohne das
komplexe Modell einsichtig erscheinen. Aber erst durch die Modellierung wird man zu der
richtigen Argumentation gefiihrt, und ohne eine Modellsimulation ist iiberhaupt nicht
abschitzbar, ob der Uberlappungseffekt (Kap. 6.3/Abb. 26) tatsichlich groBe quantitative
Auswirkungen hat oder ob er zu vernachlissigen ist. Dal Kooperation ,,vorteilhaft* ist, wird
sicher nicht bezweifelt, aber erstaunlicherweise spielt dieser Effekt bei bestimmten
Zugstrategien (s. hochmobiles Szenarium in Abb. 24) oder bei hoher Grasarealanzahl kaum
eine Rolle bzw. er kann sich sogar negativ auswirken (Abb. 17).

In dem Modell sind viele EinfluBfaktoren ausgeklammert worden, die man bei einer
Weiterentwicklung ggf. noch beriicksichtigen sollte. Wie in Kap. 6.4 angesprochen, ist es

sicherlich von Bedeutung, die Kosten der Mobilitiit explizit zu beriicksichtigen, wenn man mit
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dem Modell untersuchen will, ob eine Zugstrategie evolutiondr stabil ist. In gleicher Weise
erscheint es sinnvoll, auch eine Kostenfunktion fiir die Reproduktion einzufiihren: Es wird ein
Unterschied sein, ob die individuelle Reproduktionsrate eines Vogels durch wenige

erfolgreiche Bruten oder durch viele groftenteils erfolglose erreicht wird.

Ein Modell muB bei seiner Entwicklung soweit es geht an der Natur verifiziert werden. In
diesem Punkt kann das vorliegende Modell kritisiert werden, weil die dafiir notigen Daten
bislang nicht erhoben wurden oder prinzipiell nicht erhebbar sind. Wihrend der Entwicklung
des Modells zeigte sich, daB auf Seiten der Ornithologie zwar relativ viel qualitatives Wissen
vorhanden war, aber daB die quantitativen Daten keine echte Verifizierung des Modells leisten
konnten. In diesem Fall kann das Modell dennoch Hinweise geben, welche Daten
beispielsweise fiir die Untersuchung des Zugverhaltens der Lerchen erhoben werden sollten
und welche dazu nicht unbedingt notwendig sind. Es wire nicht sinnvoll, Parameter zu
messen, die auf die Ergebnisse i.a. keinen groBen EinfluB haben (so zeigen die Ergebnisse
z.B. nur selten eine ausgeprigte Abhingigkeit von Parameter NSplit, der die

Abspaltungswahrscheinlichkeit eines Vogels von seinem Schwarm beschreibt).

Doch wie bereits mehrfach betont, lag das Ziel des in dieser Arbeit vorgestellten Modells
nicht hauptséchlich in dem Anspruch, das Okosystem der nomadisierenden Lerchen im Detail
wiederzugeben. Stattdessen ist es im Rahmen dieser Arbeit primir als ein Beispiel fir die
erfolgreiche Anwendung der Methode der Zeitskalentrennung in der Populationsdkologie
anzusehen. Im Zuge der Modellierung traten grundsétzliche Probleme in den Vordergrund,
durch die der Schwerpunkt dieser Arbeit auf die konzeptionelle Seite verschoben wurde. Ein
solches Grundproblem ist die oben angesprochene Frage nach dem Verhiltnis von
individuellem Verhalten und der Dynamik der Gesamtpopulation. Diese vielleicht recht
theoretisch klingende Frage #uBerte sich in diesem Fall ganz konkret in immensen
Rechenzeiten, die viele Ideen und Konzepte zur Auswertung des Modells zunichte machten.
Erst mit der Methode der Trennung der Zeitskalen gelang ein Durchbruch. Obwohl die
Darstellung der Ergebnisse in Kap. 5 und 6 die Erléuterung des Verfahrens in Kap. 7 an
Umfang iibertrifft, ist Kap. 7 als Schwerpunkt dieser Arbeit anzusehen. Die Kap. 5 und 6
sollen vor allem demonstrieren, daB das entwickelte Verfahren ein geeignetes und erfolgreich
anwendbares Werkzeug ist, mit dem die Auswirkungen des individuellen Verhaltens auf die

Populationsebene nicht nur qualitativ, sondern auch quantitativ bestimmt werden konnen.
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Dies ist zunichst ein rein technischer Aspekt des entwickelten Verfahrens, der aber zwei
Konsequenzen hat: Zum einen kann mit dem Verfahren bei individuen-basierten Modellen
erreicht werden, da8 die Auswirkungen auf die Populationsebene relativ einfach und schnell
studiert werden kdnnen, wenn Prozesse, die auf der Ebene der Individuen ablaufen, variiert
werden. Dadurch gestaltet sich die Modellierung eines Systems wesentlich effektiver. Denn
ein Modell wird nicht nur einmal entworfen und implementiert, sondern Modellierung ist ein
zyklischer ProzeB (Grimm 1994b), bei dem die Ergebnisse erster Modellversionen bei der
Modifikation des Modells immer wieder neu einflieBen. Anstatt eventuell tagelange
Durchldufe zu starten, konnten ggf. mit unserem Verfahren die Implikationen auf die
Populationsdynamik recht schnell ermittelt werden. Dies ist in jeder Hinsicht ein Vorteil, auch
wenn die Endversion des Modells u.U. wieder mit ganz anderen Methoden ausgewertet wird.
Zum anderen versetzt einen das Verfahren wie im vorliegenden Fall in die Lage, Modelle in
vertretbarer Zeit auszuwerten, die ansonsten extrem lange Laufzeiten in Anspruch nehmen,
um eine abgesicherte Statistik zu produzieren. Selbst wenn man der Ansicht ist, daB jedes
Laufzeitproblem nur eine Frage des aktuellen Hardware-Standards sei, ist man unabhingig
davon mit Hilfe des Verfahrens stets ,,einen Schritt voraus®, und man ist in der Lage, Modelle
zu analysieren, die ansonsten nicht mehr zu handhaben wiren.

Aber viel bedeutender als dieser technische Aspekt ist der konzeptionelle (Kap. 9): Das
Verfahren ist mehr als nur eine reine ,,Rechen- und Simulationshilfe* fiir komplexe Modelle,
sondern es ermdglicht mit dem mathematischen Begriff der ,,Trennung der Zeitskalen* auf
konzeptioneller Ebene eine Charakterisierung des Verhédltnisses von klassischen
Populationsmodellen und individuen-basierten Modellen. Es kann eine Briicke zwischen zwei
verschiedenen Lagern geschlagen werden, die mit ganz unterschiedlichen Begriffen arbeiten
und zwischen denen es durchaus zu heftigen Kontroversen kommt. Mit der Methode der
Trennung von Zeitskalen kénnen individuen-spezifische Prozesse in GroBen transformiert
werden, die auf der Ebene der Population arbeiten. Es zeigt sich, daB Prozesse, die auf der
Populationsebene ablaufen, als das Ergebnis des Zusammenwirkens von individuellen
Dynamiken interpretiert werden konnen. In unserem Fall ergab sich z.B. auf der
Populationsebene eine Dichteregulation, die der logistischen Gleichung entsprach (Kap. 8.1),
obwohl sich alle Modellregeln ausschlieBlich auf das einzelne Individuum oder einen
einzelnen Schwarm bezogen, aber nicht direkt von der momentanen GesamtpopulationsgroBe

abhingig waren.
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Mit Hilfe der Trennung der Zeitskalen war es moglich, die Langevin-Gleichung, die unser
System einschlieBlich der Zufallseffekte auf der populationsdynamischen Ebene beschreibt,
explizit zu konstruieren (Kap. 8.2). Bisher war in der theoretischen Populationstkologie der
umgekehrte Weg begangen worden: Die Terme f(N) und g(N) wurden ad hoc angesetzt
(Goodman 1987, Wissel & Stticker 1991), wihrend man hier durch unser Verfahren die
entsprechenden Parameter und Funktionalititen aus einem Simulationsmodell heraus
bestimmen kann, dessen Modellregeln ausschlieBlich auf individueller Ebene wirken. Durch
diesen Briickenschlag ist man ferner in der Lage, das urspriinglich individuen-basierte Modell
mit Kategorien stochastischer Differentialgleichungen zu charakterisieren und einzuordnen.
So war die Identifikation einer neuen Art von stochastischem Rauschen moglich, dem
,.Schwarmrauschen®, dessen Korrelationsgrad zwischen dem bekannten Umwelt- und dem

demographischen Rauschen liegt (Kap. 8.2).

Wie in Kap. 2 ausgefiihrt, ist der EinfluB des individuellen Verhaltens auf die Dynamik einer
gesamten Population und umgekehrt bisher kaum verstanden. Der in dieser Arbeit vorgestellte
Ansatz, gemiB der Methode der Trennung der Zeitskalen die Prozesse auf der Individuums-
und auf der Populationsebene voneinander getrennt zu betrachten, fiihrt zu einem neuen
Verstidndnis der Relation zwischen dem individuellen Verhalten und der Dynamik der
gesamten Population. Das Modell fiir nomadisierende Lerchen in der Karoo ist ein
erfolgreiches Beispiel, daB durch das Konzept der Trennung von Zeitskalen verschiedene
Konzepte und Begriffe in der theoretischen Populationstkologie nicht mehr prinzipiell
unvereinbar oder in Konkurrenz zueinander stehen miissen. Sie kOnnen gegenseitig in
Beziehung gesetzt werden und liefern jeweils auf ihrer Ebene sinnvolle und sich gegenseitig

erginzende Beschreibungen ein und desselben Systems.
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Name Standardwerte Bedeutung Referenz
(Kap.)
neuGAZahl 0,25;0,5; 1,0; 2,0 mittlere Zahl der pro Zeit- 4.2
schritt neu entstehenden
Grasareale
GAMaxAlter 14 Tage Max. Zeitspanne, iiber die 42,5.1
ein Grasareal nach seinem
Entstehen fiir einen Brut-
beginn noch geeignet ist
(,,Lebensdauver”,,,Qualitit“)
u 0,000553 Wahrscheinlichkeit pro 433
Vogel (kein Nestling), in
einem Zeitschritt zu sterben
= Mortalititsrate (Einheit
Tag ™)
NestSurv(bes) Uberlebenswahrscheinlich- 433/
keit der Nestlinge in einer Abb. 4
Brutkolonie der GriBe bes
NMax 100 GréBe der Brutkolonie bcs, 4.3.3/
ab der NestSurv(becs)=0 ist Abb. 4
a Sichtweite eines Schwarms 44.1/
in Feldern (max. 5); vgl. da Abb. §
da 5,10, 15, 20, 50 Zahl an Vigeln, die 4.4.1/
bendtigt werden, damit sich Abb. 6
die Sichtweite a eines
Schwarms um 1 Feld
vergroBert
pSplit ‘Wahrscheinlichkeit fiir 4.4.2/
einen Vogel, daB er seinen Abb. 8
aktuellen Schwarm verliBt;
vgl. NSplit
NSplit 15, 20, 40, 60, 100 GroBe fs eines Schwarms, 4.4.2/
ab der pSplit(fs)=50% ist Abb. 8
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12 Anhang

12.1 Relative Standardabweichung einer Binomialverteilung

Ist die Wahrscheinlichkeit p, ob ein Vogel ein Minnchen (ein Weibchen) ist, p=0,5, dann ist

P(X=k)

I
o
Eapli ]
W S
)=

die Wahrscheinlichkeit, daB in einem Schwarm der GréBe n sich k Minnchen (Weibchen)
befinden. Diese Binomialverteilung besitzt den Mittelwert <X>=n/2 und die Varianz
Var(X)=n/4. Die relative Standardabweichung betrégt

StdAbw(X) _ 1

<X> Jn

und nimmt mit steigendem n ab. Der prozentuale Fehler, der bei der Modellannahme, da8 ein
Schwarm stets aus n/2 Brutpaaren bestehen soll (Kap. 4.3.2), gemacht wird, verringert sich

demnach mit zunehmender SchwarmgroBe.

12.2 Berechnung der miitleren Gesamtzahl <GAZahl> an Grasarealen pro
Zeitschritt

Nach dem Algorithmus in Kap. 4.2 wird aus einer Gleichverteilung mit Mittelwert
neuGAZahl die Zahl der Grasareale bestimmt, die pro Zeitschritt neu entstehen. Fiir jedes neu
entstandene Grasareal wird aus der Menge {1, 2, ..., 14} die ,Lebensdauer eines jeden neuen
Grasareals bestimmt; d.h. nach wievielen Zeitschritten das Grasareal fiir eine Reproduktion
ungeeignet wird. Die mittlere Gesamtzahl <GAZahl> an Grasarealen pro Zeitschritt ergibt

sich allgemein aus der Formel

M-1
<GAZahl> = < Y n_a(tj) >

=0
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Dabei bezeichen n; die Zahl der im Zeitschritt t neu entstandenen Grasareale und a(t,j) den
prozentualen Anteil der Grasareale, die im Zeitschritt t-j entstanden sind und zum Zeitpunkt t
noch existieren. M gibt das maximal mogliche Alter eines Grasareals an (M=14; s.0.). Da n,

und a(t, j) voneinander unabhéngige Zufallszahlen sind, ist

M-1
<GAZahl> = Y <n,_ ><a(tj)>

j=0

Es gilt:
1. < n.;> =neuGAZahl;

2. <aft, j)>=1-—';z fir j<M (O sonst). Denn: Der mittlere prozentuale Anteil der im

Zeitschritt t-j neu entstandenen Grasareale, die im Zeitpunkt t noch existieren, entspricht
gerade der Wahrscheinlichkeit p(g>j), daB fiir eine Lebensdauer g ein Wert gq>j
ausgewiirfelt wird. Da die Lebensdauer aus einer Gleichverteilung iiber {1, ..., M} gezogen

wird, ist
p(@>j) = 1-p(g<j) mitp(g<j=j/ M.

Mit diesen beiden Punkten folgt die Formel

M-l .
<GAZahl> = neuGAZahl - 2[1—#]
=0

%neuGAZahl (M +1)

12.3 Modifikation beim ortstreuen Szenarium

Kommt es bei einem Schwarm, der im aktuellen Zeitschritt kein Grasareal in seinem
Suchgebiet finden kann, gleichzeitig zu einer Abspaltung, weil sich geniigend Vogel gemiB
der Wahrscheinlichkeit pSplit dazu gefunden haben (Kap. 4.4.2/Abb. 8), dann wird beim
Standard-Szenarium und beim hochmobilen Szenarium die neue Position fiir die sich
abspaltenden Vogel nach denselben Regeln wie fiir den verbleibenden Hauptschwarm

ermittelt: Beim Standard-Szenarium ziehen diese Vogel auf ein zufillig bestimmtes Feld
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innerhalb der Sichtweite des urspriinglichen Gesamtschwarms, beim hochmobilen Szenarium
dagegen auf ein Feld, das entsprechend weit von der alten Position entfernt liegt. Dagegen 146t .
sich der Algorithmus des ortstreuen Szenariums nicht in analoger Weise auf den sich
abspaltenden Schwarm iibertragen. Das ortstreue Szenarium zeichnet sich dadurch aus, daB
der verbleibende Hauptschwarm ,sitzen bleibt“, wenn er im aktuellen Zeitschritt kein
Grasareal vorfinden kann. Um die Vorgabe eines ortstreuen Verhaltens anschaulich zu
erfiillen, konnte man ansetzen, da sich der abspaltende Schwarm in unmittelbarer
Nachbarschaft zum Hauptschwarm niederldBt, um dort seinerseits auf eine Brutgegelenheit zu
warten. Doch diese Nachbarschaft fiihrt dazu, daB sich die Suchgebiete dieser beiden
Schwirme zu einem groBen Teil iiberschneiden werden - nicht zuletzt weil der abspaltende
Schwarm in der Regel kleiner als der Hauptschwarm ist und dementsprechend ein kleineres
Suchgebiet besitzt, das so i.a. ganz innerhalb des Suchgebiets des Hauptschwarms liegen
wird. Entsteht jetzt ein neues Grasareal im Suchgebiet des kleineren Schwarms, dann werden
sich folglich i.a. sofort beide Schwirme dorthin begeben und aufgrund der dadurch bedingten
VergroBerung der Nestlingsmortalitit (Kap. 4.3.3/Abb. 4) in Konkurrenz zueinander treten.
Dies wiirde aber wiederum eine Kompensation des Vorteils bedeuten, den sich die Vogel
durch das Abspalten gerade sichern wollen, nidmlich den Vorteil der Erhchung des
Reproduktionserfolges bei einer Brut. Im ortstreuen Szenarium sollen deshalb Visgel, die sich
von einem Schwarm abspalten, in Analogie zum hochmobilen Szenarium mindestens so weit
wegziehen, daB eine sofortige Wiedervereinigung mit dem urspriinglichen Schwarm praktisch
ausgeschlossen ist. Sie lassen sich also auf einem Feld nieder, das mindestens 2a Felder von
der Position des urspriinglichen Schwarms entfernt ist, wobei a dessen Sichtweite ist (Abb. 5).
Dieses Feld wird im Modell aus einer Gleichverteilung bestimmt. Auch wenn eine solche
Zugregel im Modell der Anschauung einer niedrigen Mobilitét zu widersprechen scheint, muB
sie aus Griinden der Konsistenz eingefiihrt werden, wenn das Abspalten von Végeln ein
sinnvolles Verhalten darstellen soll. Diese Modellregel gewihrleistet, daB die entsprechenden

Schwirme nicht wieder auf ein und demselben Grasareal zu Konkurrenten werden.

12.4 Berechnung von pPgng

Es soll zunichst die mittlere Wahrscheinlichkeit p berechnet werden, da8 ein Schwarm mit
einer Sichtweite a in einem Zeitschritt mindestens ein Grasareal findet, wenn aufgrund der
speziellen Wahl von neuGAZahl im Mittel <GAZahl> Grasareale pro Zeitschritt vorhanden
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sind (s. Anhang 12.2). n=(2a+1)2 ist die Anzahl der Felder des Suchgebietes, F=2 500 die
Gesamtzahl der Felder auf dem 50x50-Gitter. Das Problem ist dquivalent zur Berechnung der
Wahrscheinlichkeit, daB aus einer Urne mit F Kugeln, von denen M:=<GAZahl> griin sind
(der Rest weiB), bei einer Stichprobe von n Kugeln mindestens eine griine zu ziehen (ohne
Zuriicklegen). Dazu bestimmt man zuerst die Wahrscheinlichkeit p’, bei der Stichprobe keine

griine Kugel zu ziehen:

_ F-M F-1-M F-2-M F-(n-)-M _ ﬁ(l_ M)
F F-1 F-2 F—(n-1) 0 i

Somit folgt p zu

Gesucht ist jetzt die Wahrscheinlichkeit pgng, daB ein Schwarm, dessen Suchgebiete sich
aufgrund seiner Zugstrategie von Zeitschritt zu Zeitschritt iiberlappen (Kap. 6.3/Abb. 26), im
Zeitschritt t+1 mindestens ein Grasareal sichtet, wenn er im Zeitschritt t kein Grasareal
gefunden hatte. Dazu sei mit nalt die Zahl der Felder innerhalb seines Suchgebietes im
Zeitschritt t+1 bezeichnet, die bereits in t (erfolglos) abgesucht worden sind (schraffierter
Uberlappungsbereich in Abb. 26); nneu dagegen gebe die Zahl der Felder an, die im
Zeitschritt t+1 neu zum Suchgebiet des Schwarms hinzukommen (Suchgebiet im Zeitpunkt
t+1 ohne schraffierten Bereich in Abb. 26). Mit diesen Bezeichnungen gilt n=nalt+nneu. In
Analogie zur obigen Argumentation erhélt man fiir die Wahrscheinlichkeit p’fing , daB der

Schwarm in einem Zeitschritt kein Grasareal findet:

P'fina = W. p’, kein Grasareal im neuen Teil des Suchgebietes zu finden
x W., kein Grasareal im alten Teil des Suchgebietes zu finden, unter der

Bedingung, daB im neuen Teil keins gefunden wurde

o] M ] "“""( neuGAZahl J
= 1= : ool
H ( F—-i H F —nneu—i

i=0 i=0




111

Hieraus folgt das gesuchte pgqga = 1-p’ zu

nneu— nalt—
1 - H'(l_ M.) _ nl[l_neuGAZahlJ

i=0 F—nneu—i

12.5 Berechnung des Verhéltnisses a* = N*;,,/ N*44 im Gleichgewicht

In einer Population mit N=Nj,+Npg Individuen wird gewohnlich das Verhiltnis a=Ny,,/Nag
mit der Zeit schwanken. Wenn man aber davon ausgeht, daB sich die Population im
Gleichgewicht befindet, dann gilt insbesondere dNaq4/dt=0 und dN},,/dt=0, woraus man das
Verhiltnis a*=N*),,/N*s4 berechnen kann (die folgenden Argumentationen beziehen sich
stets auf die Mittelwerte):

Im Gleichgewicht ist die Zahl N*,4 an adulten Vgeln konstant. Folglich muB pro Zeitschritt
die Zahl der gestorbenen Adulten durch Juvenile ausgeglichen werden, die gerade in das
adulte Stadium eintreten. Zunéchst soll die Zahl an neuen Adulten pro Zeitschritt berechnet
werden: Im Modell besteht fiir einen Vogel pro Zeitschritt (= 1 Tag) eine
Sterbewahrscheinlichkeit von p=0,000553 (Kap. 4.3.3). Da das juvenile Stadium 255 Tage
andauert (Kap. 4.3.1) ergibt sich eine Wahrscheinlichkeit von Sju\,:(l—].l)zss, daB ein Vogel
dieses Stadium iiberlebt. Bezeichnet man mit b die individuelle Reproduktionsrate der
Adulten zur Erzeugung eines Nachkommens, der mindestens die Nestlingsphase liberlebt,
dann treten pro Zeitschritt im Gleichgewicht N*a4 b Vogel in die juvenile Phase ein. Die
gesuchte Zahl an adult werdenden Juvenilen pro Zeitschritt ergibt sich daraus zu N* 4 b $jyy.
Die Zahl an pro Zeitschritt gestorbenen Adulten ist N*aq4 p plus die Zahl der Vogel, die nach 6
Jahren ,,zu alt werden™ (Kap. 4.3.3). Da das adulte Stadium maximal 1 911 Tage andauert
(Kap. 4.3.3), ist die Wahrscheinlichkeit fiir einen Vogel, dieses Stadium zu iiberleben saa=
(l—p)lg”, und dementsprechend werden pro Zeitschritt im Mittel N*54 b sjuy Sag VOgel zu alt
und avs der Population genommen. Im Gleichgewicht muB daher insgesamt die

Bilanzgleichung
N*¥4ab Spy — N¥agpt — N*44 b Sjuy Sad = 0 (¢))

gelten. Betrachtet man in analoger Weise die Zahl an Juvenilen in der Population fiir den

Gleichgewichtszustand, erhilt man die Gleichung
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N*¥pab — N*¥sabspy — N¥ = 0, (2)

wobei N*44 b sy die Zahl an Juvenilen pro Zeitschritt angibt, die in das adulte Stadium

eintreten (s.0.). Aus Gleichung (1) erhélt man

b _ 1
M (l_sAd)""m '

und aus Gleichung (2)

N*

Juy

b
=, (I_SJW)EN*Ad

Damit ergibt sich fiir den Gleichgewichtszustand

1-s
* = —-’.‘!.".._N* s
N Juv (I _ SAd ) S_fm. Ad

woraus man mit p=0,000553 (s.0.) das Verhéltnis a* zu

berechnet. Dies bedeutet, dal im Gleichgewichtszustand

E %
N _ N* = = 0188 ~ 19%
N* N*, +N*,, 1+ L

der Population aus Juvenilen besteht. In Abb. 12 (Kap. 4.6) ist fiir einen speziellen
Simulationslauf mit dem ,vollen Modell“ (Kap. 7.4.1) der zeitliche Verlauf von af(t)

aufgezeichnet. In der Tat nihert sich o(t) dem hier berechneten Wert 0,2321 an, wenn N(t) in

sein Gleichgewicht einlduft.
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12.6 Berechnung der mittleren Mortalitétsrate u*

Aus den Berechnungen von 12.5 kann man ferner die mittlere Zahl an Viogeln berechnen, die
pro Zeitschritt sterben. Diese Zahl ist nicht gleich Np (mit p=0,000553 aus Kap. 4.3.3), weil
dabei nicht die mittlere Zahl N’aq derjenigen Adulten beriicksichtigt worden ist, die pro
Zeitschritt ,,zu alt” werden (s. Kap. 4.3.3). Diese Zahl wurde (falls sich die Population im
Gleichgewichtszustand befindet) bei der Argumentation in 12.5 zu

N’aa = N*1a b sy sag

bestimmt. Die Gesamtzahl der gestorbenen Vogel pro Zeitschritt im Gleichgewicht ergibt sich

mit N* = N¥*;,, + N¥,4 zu

P(N*Jw"'N*Ad)"'N'M = H(N*Juv+N*M)+N*MstwSAd

#*N* .

wobei p* die gesuchte Gesamrmortalititsrate im Gleichgewicht ist. Mit N*,,=0*N*,4 folgt

daraus

BO* | HtbS,, Sy

* —
H 1+a* 1+a*

0,000792
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