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Dichteabhédngigkeit und asymmetrische Konkurrenz zwischen Individuen:
Ein individuenbasiertes Modell
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Synopsis

An individual-based model is presented which demonstrates the potential role of individual variability for the
regulation of populations. In the case of asymmetric competition between individuals, individual variability changes
with resource level and population density in a predictable way: individual variability is higher at low resource levels
and high densities. Asymmetric competition turns out to be an effective mechanism for generating density
dependence. The strength and the particular way in which this form of density dependence functions, however,
depends strongly on the actual resource level: At intermediate resource levels, smaller individuals grow slower at
the expense of larger ones; at bad resource levels, in addition mortality of small individuals due to starvation acts
as a mechanism of resource monopolization. Thus, individual variability should not be considered as some noise
around the mean, but as an important property of populations. The model is taken as an argument against the
overinterpration of simple single-species models.

Tiere, individuelle Variabilitdt, Dichteabhdngigkeit, Ressourcen, Exploitations-Konkurrenz, Populationsdynamik,
Wachstumskurven, Gewichtsverteilungen, asymmetrische Konkurrenz, individuenbasiertes Modell.

Animals, individual variability, density dependence, resource, exploitation competition, population dynamics,
growih curve, weight distribution, asymmetric competition, individual based model.

1. Einleitung

Es gibt kaum ein Thema in der Okologie, das die Gemiiter so sehr erhitzt wie "Dichteabhéngigkeit”. Glaubt
man den Lehrbiichern (BEGON & al. 1990, RICKLEFS 1990), so ist diese erbitterte Diskussion zwar langst
ausgestanden und hat einer ausgewogeneren Betrachtungsweise Platz gemacht. Gleichwohl flammt die Diskus-
sion wie ein Schwelbrand immer wieder auf (WOLDA & DENNIS 1993, HOLYOAK & LAWTON 1993, HANSKI
& al. 1993). Die eine Seite halt den Nachweis von Dichteabhangigkeit fur Giberflissig, weil sie, folge man den
Gesetzen der Logik, einfach vorhanden sein miisse (ROYAMA 1977). Andere halten dem entgegen, daB auch
eine wohldosierte Mixtur von zufélligen Prozessen eine Population reguliert aussehen lassen kann (DEN BOER
1991).

Der Streit geht heutzutage nicht mehr darum, ob es Dichteabhangigkeit gibt. Die Beispiele fur dichteabhangige
Effekte sind inzwischen Legion, so daB kein verniinftiger Okologe mehr an ihrer Existenz zweifelt. Die Frage
ist, welche Bedeutung Dichteabhéangigkeit fur die zeitliche Entwicklung von Populationen und insbesondere fiir
ihr Uberdauern hat. Ist Dichteabhingigkeit, wie in vielen Populationsmodellen, immer am Werk? Oder kommt
sie nur in extremen Situationen zum Tragen, d. h. bei sehr hohen Dichten (STRONG 1986)? Oder wird sie vol-
lig von zufalligen Einflissen Uiberdeckt?

In jingster Zeit werden immer effektivere statistische Tests auf immer langere Zeitreihen von Populationen
angewendet, in der Hoffnung, auf diese Weise die Rolle der Dichteabhangigkeit quantifizieren zu kénnen
(CROWLEY 1992, HOLYOAK 1993). Obwohl groBe Fortschritte gemacht wurden, kénnen die Ergebnisse noch
nicht zufrieden stellen: Es gibt noch keinen auch nur annahernd perfekten Test.

Wir sind der Meinung, daB die Theorie sich zu ausschlieBlich mit den Auswirkungen der Dichteabhangigkeit
beschaftigt, und zu wenig mit ihren Mechanismen. Eine eingehende Analyse der Mechanismen kénnte aufdek-
ker, warum die Dichteabhangigkeit auf der Ebene der Zeitreihen, d. h. auf der Ebene der Population, so viele
pfobleme macht. Wir versuchen in diesem Beitrag einen ersten Schritt in diese Richtung zu tun, indem wir
Dichteabhzngigkeit auf der Ebene der Individuen untersuchen. Auf der Ebene der Individuen ist Dichteabhzn-
ngkeit keine abstrakter Metapher, sondern die Folge der Konkurrenz von Individuen um Ressourcen. Eine Még-
lichkeit, diese intraspezifische Konkurrenz zu untersuchen, bieten Gewichtsverteilungen. Sie kénnen Indizien
dafir liefern, wie die Ressourcen unter den Individuen verteilt werden. Gewichtsverteilungen sind zu Beginn
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des individuellen Wachstums in der Regel symmetrisch, wahrend die Endgewichtsverteilungen oft asymme-
trisch sind und eine hohe Variabilitat aufweisen.

Ausgangspunkt der vorliegenden Arbeit ist eine vergleichende Analyse einer Vielzahl von Gewichtsverteilungen
(UCHMANSKI 1985, 1987). Dabei konnte folgendes Muster in den Daten identifiziert werden: Die Asymmetrie
und Variabilitat der Endgewichtsverteilungen nimmt sowohl mit einer Verschlechterung des Ressourcenange-
bots, als auch mit steigender Individuenzahl zu. Das bedeutet, daB die Variabilitat von Individuen nicht immer
nur eine statistische Unscharfe ist, die durch Mittelung vernachlassigt werden kann, sondern sie kann eine
wichtige Eigenschaft von Populationen sein, die in vorhersagbarer Weise von der Dichte und dem Ressourcen- ,
angebot abh&angt. UCHMANSKI (1985, 1987) konnte viele Eigenschaften der Gewichtsverteilungen erklaren,
indem er eine asymmetrischen Konkurrenz zwischen Individuen annahm. Asymmetrische Konkurrenz heiBt,
daB ohnehin schon iiberlegene (z. B. schwerere oder gréBere) Individuen bei der Konkurrenz um eine Res-
source einen Uberproportionalen Anteil der Ressource erhalten. Ist ein Individuum z. B. doppelt so schwer wie
ein anderes, so sprechen wir von asymmetrischer Konkurrenz nur dann, wenn das schwerere Individuum mehy
als doppelt so viel Ressourcen erhélt wie das leichtere Individuum (WEINER 1990).

Es wird im Folgenden ein individuenbasiertes Modell vorgestellt, das von asymmetrischer Konkurrenz ausgeht,
wobei das AusmaB der Asymmetrie direkt von den Ressourcen, und indirekt von der Dichte abhangt. Es geht
dabei um die Fragen: Welche Art von Dichteabhangikeit produziert dieses Modell? Wie sieht die resultierende
Populationsdynamik aus? Wie unterscheiden sich die Interpretationen der Populationsdynamik auf der Ebene
der Population und der Ebene der Individuen? Aus Grinden der Einfachheit beschranken wir uns dabei auf
reine, global wirkende Exploitations-Konkurrenz. Das Modell beschreibt daher keine Pflanzenpopulationen, und
bei Tieren auch nur solche, bei denen die Exploitations-Konkurrenz gegeniiber der Interferenz-Konkurrenz iiber-
wiegt (z. B. aquatische Organismen).

2. Das Modell
Individuen werden durch ihr Gewicht w charakterisiert. Das Wachstum eines einzelnen, isolierten Individuums
kann mit Hilfe der "Balance"-Gleichung beschrieben werden (SIBLY & CALOW 1986, REISS 1989):

dw (1)

T = e -aw (1)

bei der a4, a,, by, by Konstanten sind. Die beiden Terme beschreiben die Assimilations- bzw. die Respiraticns-
rate. Die Lésung von Gl. (1) ist eine sigmoide Wachstumskurve w(t), die durch ein Endgewicht charakterisiert
ist bei der die beiden Terme der Gleichung "balanciert" sind. Aus Laborexperimenten mit isolierten Individuen,
die unter verschiedenen Ressourcenangeboten V wuchsen (SUSHCHENYA 1975, SUSHCHENYA &
KHMELEVA 1967), weiB man, daB sich mit den Ressourcen nur der Assimilationskoeffizient a4 andert:

a, = a](V) 2

wihrend 4y, by und b, annahernd konstant bleiben. Eine von IVLEV (1961) eingefiihrte Funktion kann hier ver-
wendet werden:

-sV
ﬂl(V) = al,mu,\'(l_e )

>

Der Parameter s bestimmt, wie schnell der Koeffizient a; seinen Maximaiwert a4 gy erreicht, d. h. die Assimilati
onsrate maximal wird, wenn die Ressourcen V zunehmen.

Um N miteinander konkurrierende Individuen zu beschreiben miissen wir angeben, wie die Individuen miteinan-
der wechselwirken. Aus Griinden der Einfachheit beschranken wir uns im Folgenden auf reine Exploitations-
Konkurrenz: Individuen "sehen" einander nur durch die Nutzung der gemeinsamen Ressource (vgl. KAISER
1978). Die Individuen wachsen gemaB Gl. (1) und sind miteinander gekoppelt durch die Ausnutzung der Res-
source:
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Der Summenterm beschreibt den Ressourcenverbrauch durch die Individuen. Dabei ist 1/ der Wirkungsgrad
der Assimilation. Von AuBen nachgeliefert werden die Ressourcen mit der konstanten Rate g.

Gl. (4) besagt, daB Uber die Ausbeutung der Ressourcen jedes Individuum mit jedem anderen konkurriert, d. h.
die Konkurrenz ist global. Deshalb sollte man sich unter der modellierten Population entweder aquatische Orga-
nismen vorstellen (z. B. Daphnien oder Rotatorien; KAISER 1978, KOOIJMAN & METZ 1984), oder Insektenlar-
ven, die in ihrer Nahrung leben (PROUT & McCHESNY 1985).

Mit Hilfe des Assimilationskoeffizienten a, wird festgelegt, wie stark die individuelle Variabilitat ausgepragt ist,
und wie sie sich in Reaktion auf Ressourcen und Gesamtindividuenzahl andert. Folgende Annahmen sind die
Basis fir die Berechnung von a4 ;: (1) Das Anfangsgewicht wq der Individuen ist normalverteilt mit Mittelwert
Wy, mean UNd Varianz o2 (2) Bei optimalem Ressourcenangebot assimilieren alle Individuen mit annahernd der
gleichen Rate, d. h. a4 ist ann&hernd identisch fiir alle Individuen. Die resultierende Haufigkeitsverteilung der
Endgewichte ist dann ebenfalls symmetrisch, und die Variabilitat der Endgewichte ist klein; (3) bei unzureichen-
dem Ressourcenangebot ist die Assimilationsrate der Individuen mit einem Anfangsvorteil im Gewicht weniger
beeintrachtigt als die der kleineren Individuen. Asymmetrischen Konkurrenz bedeutet also in unserem Modell
Variabilitat in a4 und fihrt zu einer asymmetrischen Verteilung des Endgewichts (mit positiver Schiefe) und
hoher Variabilitat (UCHMANSKI 1985, 1987; UCHMANSKI & DGEBUADZE 1990).

Statt fir jedes einzelne Individuum eine eigene IVLEV-Funktion anzusetzen (s. Gl. (3)), tun wir das nur fir die
Individuen mit dem kleinsten bzw. dem gréBtem mdglichen Anfangsgewicht wg:

{ Smin T0r Wo = Wq min
Smax U Wo = Wo max (5)

Fir die zwischen wg min Und 0o max liegenden Anfangsgewichte wird a4 mit Hilfe eines grafischen Modells
bestimmt, und zwar durch linearer Interpolation (Abb. 1). Aus Annahme (3) (s. 0.) folgt $in < Smax d. h. bei
schlechtem Ressourcenangebot assimilieren leichte Individuen langsamer als schwere. Sind genligend Res-
sourcen vorhanden, gibt es kaum Unterschiede in der Assimilationsrate, denn dann ist gemaB Gl. (3) auch fur
leichte Individuen das Produkt sV so groB, daB der Koeffizient a4 fast seinen Maximalwert erreicht.

- Abb. 1:  Grafisches Modell zur Bestimmung des Assi-
: almax milationskoeffizient  aq(wq, V). ay wid
S 0.10 gemaB Gl. (3) fir das minimale und maxi-
2 male Gewicht gesetzt. Fir die Ubrigen
E i Anfangsgewichte folgt a4 mittel linearer Inter-
? polation. Obere Gerade: V =1,6x 105,
g 005¢ untere Gerade: V = 0,78 x 10°. ay ., = 0,11.
';-:: | Fig. 1:  Graphical model for the calculation of the
ﬁ coefficient a4(wy, V). ay is set according to
< 0.00 N R T eq. (3) for the minmum and maximum initial

i4 16 18 20 22 24 26 weight only. For all other initial weights ay is

determined by linear interpolation.
Anfangsgewicht w0 Upper line: V = 1.6 x 10%;

lower line: V = 0.78 x 105%. a; .., = 0.11.
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Fir jedes Individuum i ist also zu jedem Zeitpunkt t des Wachstums der Assimilationskoeffizient a, ; durch das
aktuelle Ressourcenangebot V(t) und durch das Anfangsgewicht wg ; des Individuums bestimmt:

a, ;(8) =a ;(wy,;, V(1)) (6)

Das bedeutet, daB sich die Rangordnung der Individuen, die sich aus ihrem unterschiedlichen Anfangsgewicht
ergibt, wahrend des Wachstums nicht andert. Das ist natirlich eine sehr weitgehende Idealisierung. Eine reaj;-
stischere Beschreibung wiirde Anderungen in der absoluten Rangfolge infolge zufalliger Einflisse, und der rela-
tiven Rangfolge infolge der positiven Riickkopplung zwischen a4 ; und dem Ergebnis der Assimilation - der
Gewichtszunahme - bericksichtigen.

Am Ende der Wachstumsphase produzieren die Individuen z; Nachkommen. z; ist proportional zur Differenz zwi-
schen dem Endgewicht w; gng Und einem Grenzgewicht @ (LOMNICKI 1978, KOOIJMAN & METZ 1984)

= Round (c (w; ,,,~0)) @)

wobei die Funktion Round eine reelle Zahl zu einer ganzen Zahl auf- oder abrundet. Individuen mit einem End-
gewicht kleiner als @ sterben ohne Nachkommen zu produzieren. @ wurde definiert als ein Bruchteil von z. B,
65% des maximal erreichbaren Gewichtes (s. Gl. (1)).

Infolge des Ressourcenverbrauches wahrend des Wachstums kann das Ressourcenangebot so niedrig wer-
den, daB Individuen Gewicht verlieren, weil die Bilanz aus Assimilation und Respiration negativ wird (s. Gl. (1)).
Wir fuhren daher Mortalitat durch Verhungern ein, indem wir die folgende Regel anwenden: falls ein Individuum
mehr als 11 % seines bisherigen Maximalgewichtes verliert (z. B. 20%), dann stirbt es.

Innerhalb einer Generation wird das Modell folgendermaBen realisiert: N Individuen wird gemaB einer Normal-
verteilung mit Mittelwert wg mean und Varianz o2 ihr Anfangsgewicht zwischen Wo, min Und Wo max ZUgewiesen.
Die Lange einer Generation wurde auf t = 2000 festgelegt (in willkirlichen Einheiten), weil bei gutem Ressour-
cenangebot die meisten Individuen nach dieser Zeit ihr Endgewicht erreicht haben. Das Wachstum der Indivi-
duen wird nach GI. (4) numerisch bestimmt, wobei die Generationsdauer in 50 Zeitschritte unterteilt wurde.

Bei der Simulation einer Populationsdynamik dienen die Zahl der Nachkommen, die mittels Gl. (7) bestimmt
wird, und die Ressourcen am Ende der Wachstumsphase als Startwerte fiir die nachste Generation. Die Indivi-
duen sind also semelpar und die Generationen sind perfekt synchronisiert.

Folgender Parametersatz wurde verwendet: a4 may = 0,11; a3 = 0,03; by=0,7; by = 0,9; wWo, min = 14;
Wo max = 26; Wo mean =20; O =21 =1;5n,=1, 5x10°® i Smax = 1,5x107 5, ;€ =0,03; w = 0,65x662; 8§ =200;
m = 20%. Startwerte fir die Populationsdynamik: N = 30, VO =1, 5)(106

3. Ergebnisse

Betrachten wir zunachst die Wachstumskurven, die vom Modell produziert werden: In Abbildung 2a wachsen
nur wenige (hier: 19) Individuen bei relativ gutem Ressourcenangebot V. Die Individuen verbrauchen weniger
Ressourcen als nachgeliefert werden, so daB sich die Ressourcenmenge sogar noch erhéht. Alle Individuen
gewinnen unter diesen Bedingungen stetig an Gewicht. Die Variabilitat im Endgewicht ist niedrig, und die Vertei-
lung der Endgewichte ist symmetrisch. Alle Individuen erreichen ein Endgewicht das iber dem Grenzgewicht
liegt, d. h. alle Individuen produzieren Nachkommen. Das leichteste Individuum hat 1 Nachkommen, das
schwerste 6.

Abbildung 2b zeigt eine andere Situation: Jetzt konkurrieren sehr viele (hier: 91) Individuen um die Ressourcen
(nur 45 zufallig ausgewahlte Wachstumskurven sind dargestelit). Zu Beginn des Wachstums ist der Ressourcen-
verbrauch noch klein, so daB es kaum Unterschiede zu Abbildung 2a gibt. Aber nach einiger Zeit, wenn die Indi-
viduen ein durchschnittlisches Gewicht von ca. w = 200 erreicht haben, wird der Ressourcenverbrauch der vie-
len Individuen spirbar, so daB V abnimmt. Das fuhrt wegen des in den Gl. (4) und (5) sowie in Abbildung 1 dar-
gestellten Mechanismus dazu, daB die individuelle Variabilitat beziiglich des Assimilationskoeffizienten a4
zunimmt. Die leichteren Individuen assimilieren jetzt langsamer und wachsen daher auch langsamer, wahrend
die schweren Individuen die Abnahme der Ressourcen kaum spuren. Die Wachstumskurven fachern auf, was
einem weiteren Absinken der Ressourcen entgegenwirkt, weil jetzt die meisten Individuen weniger schnell assi-
milieren. Im Fall von Abbildung 2b reicht das allerdings nicht aus, da zu viele Individuen vorhanden sind. Das
fuhrt zu Gewichtsverlust, wobei dieser Effekt die Leichten wieder starker trifft als die Schweren. SchlieBlich ster-
ben nacheinander die leichten Individuen ab, weil sie mehr als 20% ihres bisherigen Maximalgewichtes verlo-
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ren haben. Dadurch wird das Absinken der Ressource gebremst, was auch einen weiteren Gewichtsverlust de
iiberlebenden Individuen verhindert. Am Ende der Generation erreichen nur wenige Individuen das fiir di
Reproduktion erforderliche Mindestgewicht. Die Variabilitat im Endgewicht ist hoch, und die Verteilung asymme
trisch zugunsten der leichteren Individuen.
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Abb. 2:  Wachstumskurven w(t) (diinne Kurven) und Ressource V(t) (dicke Kurve).
(a) 34. Generation aus Abb. 4; (b) 36. Generation aus Abb. 4. Die gepunkteten Parallelen zur Zeit:
achse markieren die Zahl der Nachkommen, die fiir ein bestimmtes Endgewicht produziert werden
Oberhalb der untersten Linie 1 Nachkomme, oberhalb der zweiten Linie 2 Nachkommen, usw. ‘

Fig. 2:  Growth curves w(t) (thin lines) and resource V(t) (fat line).
(a) 34th generation from Fig. 4; (b) 36th generation from Fig. 4. Dotted parallels to the time axis
denote the number of progeny, which is produced from a certain final weight: Above the lowest line 1
progeny, above the second line 2 progenies, etc.

Die in der Modellpopulation wirkende Dichteabhangigkeit wird durch zwei Effekte bestimmt, die beide auf die
individuelle Variabilitat und deren Abhangigkeit von den Ressourcen zuriickgehen: Bei mittlerem bis schlechtem
Ressourcenangebot sorgt die Auffdcherung der Wachstumskurven dafiir, daB ein groBer Teil der Individuen
weniger oder keine Nachkommen produziert. Bei extrem schlechtem Ressourcenangebot kommt zusétzlich die
Mortalitat ins Spiel. Sie fihrt ebenfalls dazu, daB Individuen sich nicht reproduzieren kénnen; sie sorgt aber
auch dafiir, daB die Ressourcen "monopolisiert" werden, d. h. daB die Ressourcen nur den Individuen zugute
kommen, die aufgrund ihrer besseren Startbedingungen (hdheres Anfangsgewicht) eine héhere Chance haben,
sich zu reproduzieren.

Wie stark diese Mechanismen der Dichteabhangigkeit wirken, hangt von dem jeweiligen Ressourcenangebot V
ab. V wird, abgesehen vom Verbrauch, durch zwei GroBen bestimmt: den Startwert V5 zu Beginn einer Gene-
ration, und durch g, die Rate, mit der die Ressource nachgeliefert wird. In Abbildung 3 ist eine k-Faktor-Analyse
unseres Modells fiir konstantes g und vier verschiedene V, dargestellt. Zwei verschiedene k-Faktoren wurden

berechnet:
log o
Nprog (8)

k, = log (N/Ia\i “)

ki beschreibt das Verhaltnis der maximal méglichen Zahl an Nachkommen in einer Generation zur tatsachlich
am Ende der Generation produzierten Nachkommenzahl Ny,o. Die maximale Nachkommenzah! ergibt sich
aus dem Produkt aus der Zahl N der zu Beginn der Generation vorhandenen Individuen und der maximalen
Zahl z,,, an Nachkommen pro Individuum (s. Gl. (7)). k, berlcksichtigt nur die Mortalitat wahrend des Wachs-
tums, d. h. das Verhéltnis von N zur Zahi der Uberlebenden N 44, Die ko-Kurven (Kreise) in Abbildung 3 zei-
gen, daB die Mortalitat kaum vom Ressourcenstartwert V,, abhéngt, sondern durch die Dichte bestimmt ist. Bis
2u log N = 1,75 gibt es in kp keine Dichteabhangigkeit, danach ist die Dichteabhingigkeit eher vom scramble-
Typ (Steigung der Kurve gréBer als 1).

k,
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Abb. 3: k-Faktoren des Modells fiir 4 verschiedene Startwerte V, der Ressource: 0,9 x 10°; 1,2 x 108,
1,5 x 108 1,8 x 10% (von oben nach unten). Dreiecke: ky; Kreise: ko (s. Gl. (8)). Die Mittelwerte aus
25 Laufen sind dargestelit.

Fig. 3:  k-factors of the model for 4 different starting values V, of the resource: 0.9 x 105, 1.2x 108,
1.5x 10%, 1.8 x 108 (from top to bottom). Triangles: ky; circles: ky (s. Gl. (8)). The means from 25
runs are presented.

Ganz anders das Bild bei den ky-Kurven (Dreiecke): Fiir hohe Ressourcen (s. die beiden unteren Kurven) ist
bis zu log N = 1,5 keine Dichteabhangigkeit zu sehen. DaB der k-Faktor von Null verschieden ist, ist der Preis
der individuellen Variabilitat, denn auch fiir die Ressourcen, die den beiden unteren Kurven zugrunde liegen, isi
die Variabilitat im Endgewicht nicht Null (s. Abb. 2a). Nach Gl. (3) ist es zwar mdglich, so hohe Ressourcen zu
wahlen, daB alle Individuen das maximale Endgewicht erreichen, aber eine solche Situation ist sicher unreali-
stisch.

Bei kleineren Werten V (s. die beiden oberen Kurven in Abbildung 3) setzt die Dichteabhangigkeit bereits bei
kleinen Individuenzahlen ein.

Abbildung 3 demonstriert, was zwar prinzipiell bekannt, mit Hilfe von Modellen bisher aber kaum reproduzier
wurde: Wenn es darum geht, die Stéarke und Bedeutung der Dichteabhangigkeit in einer Population zu beurtei-
len, reicht es in der Regel nicht, nur die Dichte allein zu betrachten. Je nach Ressourcenlage kann eine
Zunahme der Dichte einen Effekt auf die Reproduktion haben oder nicht. Die Streuung der zu einem log N-
Wert gehdrenden k-Faktoren ist wegen der zuféllig gewahlten Anfangsgewichte sogar noch gréBer als die in
Abbildung 3 gezeigten Mittelwerte suggerieren. Die Standardabweichungen zu den Mittelwerten liegen in der
GréBenordnung von 0,25.

Abbildung 4 zeigt eine typische vom Modell produzierte Populationsdynamik, die im wesentliche durch Oszilla-
tionen gekennzeichnet ist. Dargestellt ist, wie in der Literatur tiblich, die Zeitreihe der Adulten, d. h. der iberle-
benden Individuen. Als zusitzliche Information zur Interpretation der Zeitreihe sind der zeitliche Verlauf der Res-
source (jeweils zu Beginn einer Generation; obere Kurve) und die Zahl der innerhalb einer Generation (wéh-
rend des Wachstums) verhungerten Individuen (schwarze Balken) aufgetragen.
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Abi:. 4: Typische vom Modell produzierte Populations- (untere Kurve) und Ressourcendynamik (obere
Kurve). Schwarze Balken: Zahl der wahrend des Wachstums innerhalb einer Generation verhunger-
ten Individuen. Die Population ist nach 38 Generationen ausgestorben.

Fig- 4: Typical time series produced by the model: population dynamics (lower curve) and resource
dynamics (upper curve). Solid bars: Number of individuals which starved during growth within one
generation. The population is extinct after 38 generations.

Die Dichteabhéngigkeit wird in unserem Modell durch die individuellen Variabilitat und ihre Anderung in Abhén-
gigkeit von Ressourcen und Individuenzahl bestimmt. Um zu belegen, daB die Modellpopulation ohne individu-
elle Variabilitat nicht Uberdauern kann, ist in Abbildung 5 dargestellt, wie die Uberlebenszeit der Population
absinit, wenn die Breite o2 der Verteilung des Anfangsgewichtes verringert wird. Da sich infolge der Verwen-
dung zufallig gewahlter Anfangsgewichte einzelne Simulationen erheblich unterscheiden kénnen, ist in
Abbildung 5 die mittlere Uberlebenszeit aufgetragen, die durch Mittelung iiber 25 Einzelsimulationen berechnet
wurde. Eine Verringerung von o verschiebt den Modellmechanismus der innerartlichen Konkurrenz in Richtung
auf den reinen scramble-Typ: Wenn die Wachstumskurven nicht mehr genligend auffachern, verhungern bei zu
schlechtem Ressourcenangebot die Individuen alle mehr oder weniger gleichzeitig.
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Abb.5:  Mittlere Uberlebenszeit T, der Population in Abhangigkeit von der Standardabweichung o der
Anfangsgewichtsverteilung. Die dargestellten Werte sind die Mittelwerte aus 25 Laufen des Modells.

Fig.5:  hean survival time T,, of the population over the standard deviation ¢ of the initial weight
distribution. The presented values are the means from 25 runs of the model.
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4. Diskussion

DaB asymmetrische Konkurrenz zwischen Individuen ein méglicher Mechanismus der Dichteabhangigkeit ist,
gehort zum Allgemeinwissen der Okologie (BEGON & al. 1990). In der Pflanzendkologie existiert bereits eine
Reihe von Modellen, die die Entstehung asymmetrischer Gewichtsverteilungen zum Gegenstand habep
(WEINER 1990). Aber in der Tierdkologie gibt es nach unserem Wissen noch keine derartige UntersuchUng.
Das mag zum einen daran liegen, daB asymmetrische Gewichtsverteilungen im Tierreich nicht so haufig auftre.
ten wie bei Pflanzen (LATTO 1992). Ein weitere Grund kénnten aber auch die einfachen populationsdynam;.
schen Modelle sein (z. B. die logistische Gleichung), die das Denken vieler Theoretiker stark pragen. Dag
auBert sich in der Tendenz, samtliche verfigbaren Zeitreihen im Licht der einfachen Modelle zu sehen.

In Wirklichkeit handelt es sich bei den Oszillationen in Abbildung 4 hauptséachlich um Rauber-Beute-Oszillatjo-
nen: Viele Individuen verringern die Ressource, so daB auch weniger Individuen Uberleben. Die Ressource
erholt sich, es entstehen mehr Individuen, und der Zyklus beginnt von neuem. Unsere Studie unterstreicht alsg
die Warnung davor, Populationsdynamiken isoliert von ihrer biotischen Umwelt zu interpretieren. Die Analyse
der k-Faktoren (Abb. 3) zeigt, wie wenig sich die Dichte allein als Gradmesser fiir den voraussichtlichen Repro-
duktionserfolg einer Population eignet.

Eine weitere Gefahr besteht in der unkritischen Konzentration auf die Zeitreihe der adulten Individuen. Allein
anhand der Adulten kénnte man in Abbildung 4 annehmen, daB immer der gleiche dichteabhéngige Mechanis-
mus wirkt. Tatsachlich beruht die Dichteabhéngigkeit zwar in der Regel auf dem verlangsamten Wachstum der
leichteren Individuen, aber in extremen Situationen, wenn sehr viele Individuen auf schlechte Ressourcenbedin-
gungen treffen, ist die Mortalitat der entscheidende Mechanismus.

Es war uns ein Anliegen zu zeigen, daB die ausschlieBliche Konzentration auf die Analyse von Zeitreihen nicht
ausreicht, Populationsdynamiken zu verstehen. Das entsprache dem Versuch, die Funktionsweise einer Uhr
verstehen zu wollen, indem man nur auf ihre Zeiger sieht (BOSSEL 1992). Das kann zu keinem Verstandnis
fuhren wenn nicht gleichzeitig “hinter die Kulissen”, d. h. auf die Mechanismen geachtet wird, sie sich hinter
den Zustandsanderungen verbergen.

Ein-Komponenten-Modelle wie die logistische Gleichung missen wieder mehr als das aufgefaBt werden, was
sie eigentlich sind: Demonstrationsobjekte, mit deren Hilfe sich die logische Notwendigkeit einer Regulation
anschaulich darstellen 1aBt. Dynamiken realer Populationen lassen sich zwar mit Hilfe dieser Modelle beschrei-
ben (d. h. fitten), aber nicht analysieren.

Unser Modell gehért einerseits zur gleichen Kategorie wie die logistische Gleichung: Es ist ein Demonstrations-
modell, bei dem der entscheidende Mechanismus (asymmetrische Konkurrenz) phanomenologisch beschrieben
wird. Unterschiedlich sind aber die Ausgangspunkte: Bei der logistischen Gleichung ist es ein logisches Postu-
lat (Dichteabhangigkeit), bei unserem Modell ein in der Natur gefundenes Muster (in den Gewichtsverteilun-
gen). Eine theoretische Populationsdynamik, die sich naher an den von der Natur produzierten “pattern” orien-
tiert (GRIMM 1994), kénnte dabei helfen, einige ungelésten Fragen der Populationsékologie zu klaren. Der
Zweck unseres Modells ist erfilit, wenn es zu einem kritischeren Umgang mit den einfachen Modellen der
Populationsdynamik fihrt, und wenn es Empiriker dazu anregt, in geeigneten Situationen die individuelle Varia-
bilitat als mogliche AuswertegréBe zu beriicksichtigen.
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