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Summary

Results of a ten-years census in a subpopulation of Carabus auronitens from the Miinster
county (Westph.)

1. In order to test predictions of the deterministic and stochastic population model the size
and other parameters of a local group of the carabid beetle Carabus auronitens have been
recorded since spring 1982.

2. Carabus auronitens is abundant in forests of the Westphalian Lowlands southwest of
Miinster. Inside a forest (a Querco-Carpinetum which is somewhat altered by forestry) an
area of 55.5 m x 36 m was fenced (the fence is not beetle-proof). In 1982 114 pitfall traps
were exposed inside the enclosure; in 1989 additionally 54 traps were set. To record
immigration and emigration 66 traps were exposed at the outside of the fence. During
activity seasons of adults the traps were opened twice a week for 1 night. The trapped
beetles were individually marked. From the number of catches and the sequence of
recatches of marked individuals the density of the local group (that means the number of
individuals being present on the fenced area during 1 night) has been calculated by the
JoLLY-SEBER-model.

3.1. Carabus auronitens is a spring breeder with summer larvae and teneral adults
obligatorily active during late summer/autumn (,,autumn season®). Old (surviving)
beetles were not active during autumn season, but spent a dormancy period over
approximately 9 months. Start of spring season depended on weather conditions. The
earliest start observed was in the middle of March. Spring season ended between end of
May and end of June. Autumn season started between middle of August and end of Sep-
tember, it ended between beginning and end of October.

3.2. Often more than 100 beetles were caught per night, and often more than 50% of the
beetles trapped were already marked. In most autumn seasons the portion of females in
the number of catches -and in the number of observed individuals exceeded 50%; in the
spring, however, the portions of females were mostly smaller than 50%, even if the
portions had been greater in the previous autumn season. There are hints that during
spring seasons the activity behaviour of females differed individually to a larger extent
than that of males.

3.3. The number of catches depended strongly on air temperature at early night
(correlations coefficients often exceeded 0.9). The temperature reaction, however,
changed during the spring season. The number of catches did not depend on air humidity.
— Some beetles were also active on trees. Sometimes, tree climbing activity depended on
air temperature as well as on air humidity.

3.4. During the decade of investigation the average density of active individuals (that
means the average number of individuals being present in 1 night on the investigation
area) varied between 252 and 535 in the spring seasons and between < 20 and 370 in the
autumn seasons. In some autumn seasons the portion of the average density of females
exceeded S0 %, whereas in some spring seasons the average density of females was
smaller than that of males (cf. 3.2.). Possibly, in some spring seasons the density of
females was underestimated by the JoLLY-SeBER-model (because of individual differences
in the activity behaviour ?).

3.5. The reproduction rate was estimated from the average density of individuals in the

autumn and from the average density of individuals in the spring of the same year. The
number of offspring per female varied between < 0.10 and 2.34.



3.6. The oldest individuals recaught were marked 2 1/2 years before. Thus, in spring at
least 3 adult generations were active. After a year with poor reproductive success the
portions of parental generations were high in the local group.

3.7. Males and females showed high body weights at the end of the spring season, thus
being prepared for the long dormancy period. During dormancy they live on substances
stored in the fat body. The average weight of males was highest at the end of the spring
season. In years with reproductive success the average weight of females considerably
increased already during April. However, in years with poor reproduction the average
weight of females did not exceed the expected weight which can be calculated from the
average weight observed in males. Thus, it seems that — to a certain extent — weight
development of females reflected intensity of egg production.

3.8. Postecdysial ripening comprises sclerotization of cuticle, deposition of endocuticle
and development of fat body. To a certain extent, average duration of postecdysial
ripening differed between the years of investigation (3 — 5 weeks), probably indicating
different food supply. During postecdysial ripening weight increased by 40 to 50%.

3.9. In some years differences of body size were observed between beetles hatching early
and late, respectively. Differences of body size were also observed between beetles from
different years. Adult body size seems to reflect conditions during larval development.

4.1. The reliability of the JoLLy-SEBER-model to estimate densities of individuals is
discussed. The application of the model requires high catching and recatching rates.

4.2. The reproductive success calculated from the JoLLY-SEBER-estimations of the average
densities depended on the average temperature in May (r = 0.86; p < 0.01). Calculated on
the basis of the number of individuals observed the reproductive success was correlated
with the average temperature in May by r = 0,79 (p < 0.01). Low temperature during
May seemed to arrest oogenesis.

4.3. If reproductive failure does not continue longer than 2 — 3 years, the survival of the
local group under study is not endangered. The group will survive by its old generations
(strategy of temporal spreading of risk). Since 1853 no case was observed that 3 or more
years with pessimal temperature in May succeeded one another. Thus, by the composition
of several generations the Carabus auronitens population seems to be adapted to climatic
spring conditions characteristic of the Westphalian Lowlands. — Moreover there are hints
at strategies of spatial spreading of risk (asynchronously fluctuating local groups).

4.4. There is no evidence for the efficacy of density-dependent processes. The coefficient
of correlation between rate of reproduction and density of adults in spring did not
significantly deviate from zero.

1. Einleitung

Ein fundamentales Problem der Populationsdkologie ist die Analyse derjenigen Prozesse,
die das Aussterberisiko von Pflanzen- und Tierpopulationen mindern kénnen. Das Pro-
blem ist deshalb von grundlegender Bedeutung, weil die Stabilitit der Populationen in
Raum und Zeit Voraussetzung ist fiir Evolution und Erhaltung der Vielfalt des Lebens auf
der Erde. Der heutige rapide Riickgang der Artenvielfalt, die qualitative Verarmung der
Biosphire, die wir mit Sorge beobachten, ist eine Folge davon, daf die natiirlichen Pro-
zesse, die fiir das Uberleben der Populationen entscheidend sind, durch menschlichen
Einfluf} zunehmend gestort werden. Die Kenntnis dieser Prozesse ist eine Voraussetzung,
um Populationen und damit Arten gezielt schiitzen zu koénnen.



Um die natiirliche Stabilitit der Populationen' zu erkliren, werden schon seit lingerem
zwei gegensitzliche Hypothesen vertreten (z. B. BODENHEIMER, 1928; NicHOLSoN, 1933).
Die deterministische Hypothese nimmt an, daf} bereits auf dem Niveau lokaler Gruppen
(Subpopulationen) das Aussterberisiko auf Grund der Wirksamkeit regulativer Krifte (d.
h. dichteabhéngiger Faktoren, die negative Riickkopplungen ausldsen) klein sein kann
(May, 1980). Vertreter der stochastischen Hypothese verweisen hingegen auf die Beob-
achtung, da} auch unter natiirlichen Bedingungen lokale Gruppen hiufig wenig stabil er-
scheinen. Nach ihrer Auffassung ist das Uberleben auf Populationsniveau nur solange
gesichert, wie das Aussterben lokaler Gruppen durch Neugriindungen kompensiert wer-
den kann (DEN BOER, 1968, 1970 a, 1973; ANDREWARTHA & BIrcH, 1984; Hanski, 1991;
HaARrrIsoON, 1991).

Die Kontroverse hat auch die populations-okologische Erforschung der Laufkifer erfaft.
Auf die Wirksamkeit biotischer Faktoren, wie Konkurrenz, Pridation, Kannibalismus
und insbesondere der verfiigbaren Nahrung, wird von einer Reihe von Autoren hingewie-
sen (MURDOCH, 1966 a, b; GrRtoM 1971, 1975; Heessen 1980, 1981; HEESSEN & BRUNSTING
1981, BRuNsTING und HEESSEN 1983, LENskr, 1984; Sota 1985 a, b). Einige Autoren fan-
den Hinweise auf dichteabhingige Effekte (Baars & van Dok, 1984 b; HeesseN, 1980;
HEESSEN & BRUNSTING, 1981; BRUNSTING & HEESSEN, 1983, 1984). Nach pEN BOER (1986 a,
vgl. 1986 b) steht jedoch der entscheidende Nachweis noch aus: ob ndmlich dichte-
abhingige Faktoren auch regulierend auf die Individuendichte einwirken, d. h. sowohl
Positiv- als auch Negativwachstum erzwingen kénnen. Nach diesem Autor werden
Laufkiferpopulationen durch risikoverteilende Strategien stabilisiert: neben der Vertei-
lung des Aussterberisikos auf asynchron fluktuierende lokale Gruppen (DEN BoER, 1979 a,
1981, 1985, 1991) ist auch die Verteilung des Risikos innerhalb lokaler Gruppen (auf un-
terschiedliche individuelle Phinotypen und verschiedene Generationen) fiir das Uberle-
ben von Laufkifer-Populationen bedeutsam (van Dok, 1972, 1979 a, 1982; pEN BOER,
1979 b).

Unseres Erachtens ist eine Entscheidung zwischen den antithetischen Hypothesen (m&g-
licherweise im Sinne einer Synthese) weder durch Elaboration theoretischer Modelle
noch durch Laborexperimente moglich. ,,Experimenta crucis kdnnen allein ,,Experimen-
te in der Natur* bzw. ,Naturexperimente sein (BRANDMAYR & WEBER, 1983). Im ersten
Fall werden die Lebensbedingungen lokaler Gruppen geplant verdndert (z. B. die
Nahrungsversorgung), im zweiten Fall werden die Reaktionen lokaler Gruppen auf natiir-
liche Verénderungen in der Umwelt, z. B. Abweichungen der Witterung vom Normalfall,
analysiert. Beide Vorgehensweisen sind arbeitsintensiv und zeitaufwendig. Dies ist der
Grund, warum bei Carabiden die Zahl von Expertmenten in der Natur (Hegssen, 1980;
BrunsTING & HEESSEN, 1984; LENskI, 1984; GriMm, 1971; vaN Dk, 1973) sowie die Zahl
analysierter Naturexperimente (BAaars & van Duk, 1984 a; GrRuM 1986; NELEMANS u. a.,
1989; vaN Duk & DEN BOER, 1992) immer noch klein ist.

Wir haben uns entschieden, an einer lokalen Gruppe (Subpopulation) von Carabus
auronitens das ,Naturexperiment* zu analysieren. Carabus auronitens ist aus verschiede-
nen Griinden ein fiir die angeschnittene Fragestellung giinstiges Objekt. Dichte-
determinierende Prozesse konnen, sofern sie iiberhaupt wirksam sind, am ehesten bei
stenotopen und ungefliigelten (wenig vagilen) Arten erwartet werden. Beides trifft auf
Carabus auronitens zu. Die Art ist weiterhin in der Umgebung von Miinster so haufig,
daB mit vertretbarem Aufwand reprisentative Stichproben erhoben werden kénnen.

1 Zum Populationsbegriff vgl. die Arbeit von HockMANN u.a. in diesem Heft.



Der gewihlte methodische Ansatz erfordert die liickenlose Bestimmung der Individuendichte (=
Abundanz: SCHWERDTFEGER, 1979, S. 25) iiber einen Zeitraum von vielen Jahren. Grundsitzlich
sollte es moglich sein, statt der tatsdchlichen Individuendichte einen der Individuendichte propor-
tionalen Parameter zu verwenden, z. B. eine (normierte) Fangrate. In diesem Fall miifiten — um
wetterbedingte Unterschiede im Aktivitédtsverhalten zu eliminieren — die Fangbecher ununterbro-
chen iiber lingere Zeitraume getffnet sein, z. B. wihrend der gesamten Dauer der Aktivitits-
saisons. Dies wiirde die tdgliche Kontrolle der Fangfallen oder die Verwendung von tdtenden
Konservierungslosungen in den Fallen voraussetzen. Die erste Moglichkeit erfordert einen zu gro-
Ben Zeitaufwand; die zweite erscheint uns nicht nur aus Griinden des Naturschutzes bedenklich: der
zu messende Parameter, die Individuendichte, konnte durch die Messung selbst in einem relevanten
Ausmal verindert werden. Wir schitzen deshalb nach einem auf Fang, individueller Markierung
und (vielfachem) Wiederfang basierenden Verfahren die tatsichliche Individuendichte.
Witterungsbedingte Unterschiede im Aktivitdtsverhalten sollten die Schétzwerte nicht oder nur
wenig beeinflussen.

Es wird analysiert, wie die Individuendichte (insbesondere die effektive Reproduktions-
rate) auf einen vom Normalfall abweichenden Witterungsverlauf reagiert und ob durch
die aktuelle Individuendichte die Verénderung der Individuendichte in der Zukunft
determiniert wird. Inzwischen liegt ein Zehn-Jahres-Zensus (1982-1991) vor, der erste
Schluflfolgerungen zur Fragestellung erlaubt. Unseres Wissens wurde bei anderen
Carabidenarten die tatséchliche Individuendichte bisher noch nicht iiber einen vergleich-
bar langen Zeitraum gemessen. — Das Untersuchungsprojekt wird fortgesetzt.

Wir danken Dr. W. FruRr. v. KETTELER, Miinster, fiir die freundliche Erlaubnis, die Unter-
suchungen auf seinem Grundbesitz durchfiihren zu konnen. Herrn Dr. A. JANSSEN, Essen,
danken wir fiir die Uberlassung von Klimadaten. — Die Untersuchungen wurden mit Mit-
teln der Universitdt Miinster und des Landschaftsverbandes Westfalen-Lippe finanziert.
Die Untersuchungen wurden von der unteren Naturschutzbehorde der Stadt Miinster und
des Kreises Coesfeld genehmigt.

Die Untersuchungen des Jahres 1991 sind Teil eines Promotionsprojektes (PETER
HockmaNN).

2. Material und Methode
2.1. Die untersuchte Art

Carabus auronitens F. ist die einzige von vier Arten der Untergattung Chrysocarabus,
die iiber den Siidwesten Europas hinaus verbreitet ist. Thr Areal erstreckt sich von den
Pyrenden iiber Mitteleuropa bis in die Karpaten. Carabus auronitens besiedelt Wilder
des Hiigellandes und der Gebirge, im Hochgebirge auch unbewaldete Flichen. Im Hoch-
sauerland wurde die Art auf unbewaldeten Hochheiden nachgewiesen (GROSSESCHALLAU,
1981). An der Nordgrenze ihres Verbreitungsgebietes kommt sie in Wildern des Flach-
landes vor, im westfilischen Tiefland in ndhrstoffreichen Eichen-Hainbuchenwildern auf
staunassen Bdden (GRrigs u. a., 1973).

2.2. Das Untersuchungsgebiet

Die populationsdynamischen Untersuchungen an Carabus auronitens werden im Forst
Tinnen, einem Waldgebiet ca. 10 km siid-westlich von Miinster durchgefiihrt. Der leh-
mig-sandige Boden des Gebietes ist durch zeitweisen Wasserstau gekennzeichnet
(Pseudogley). Die potentielle natiirliche Vegetation ist eine Variante des Eichen-



Hainbuchenwaldes (Querco-Carpinetum), die artenarme Subassoziation Stellario-
Carpinetum (Sternmieren-Eichen-Hainbuchenwald; BUrrICHTER, 1973). In der Baum-
schicht sind Stieleichen und Hainbuchen noch haufig. Daneben sind Rotbuchen vertreten,
denen das Wachstum durch die Anlage von Entwisserungsgriben ermoglicht wurde.
Diese deutlich sichtbaren anthropogenen Einfliissse stehen im Zusammenhang mit der
Aufforstung des Gebietes vor ca. 150 Jahren (KLENNER, 1990).

Andere, seltener vertretene Baumarten sind Esche, Bergahorn, Birke; in einigen kleineren
Schonungen sind Nadelbdume angepflanzt. Die sparliche Strauchschicht wird von jungen
Bidumen und wenigen Strauchern wie WeiBldorn, Stechpalme, Heckenkirsche und Brom-
beere gebildet.

Auch die Krautschicht ist nur liickenhaft ausgebildet, sie besteht aus Sauerklee, Busch-
windroschen, Efeu, verschiedenen Grisern, Farnen und Moosen sowie den Keimlingen
der genannten Baumarten. Der Boden ist groflichig vegetationsfrei und meist nur von
einer etwa 3 cm dicken Schicht aus Fallaub bedeckt.

2. 3. Die Untersuchungsfldche

In einer hinsichtlich Bodenbeschaffenheit und Vegetation typischen und relativ homogen
ausgebildeten Waldparzelle wurde 1982 die eigentliche, 2000 qm grofle Untersuchungs-
flaiche (55,5 m x 36 m) ausgewdhlt und mit einem etwa 20 cm hohen Zaun aus
»Wellplastik* begrenzt, der 10-15 cm tief in den Boden eingelassen ist. Der Zaun unter-
bindet nicht den Individuenaustausch zwischen Untersuchungsfliche und Umgebung,
sondern erhoht lediglich die Wiederfangrate. Es ist allerdings die Moglichkeit zu erwé-
gen, da3 Ein- und Auswanderung in unterschiedlichem Ausmale erschwert sind (vgl.
Kap. 3.2.).

Auf der Untersuchungsflache sind Buchen zahlenméBig am stdrksten vertreten, Eichen
stellen etwa 20% der Baume. Der Anteil der Eichen unter den Bdumen mit einem Um-
fang von 1 m und mehr betridgt 65%. Junge Béume, fast ausschlieBlich Buchen, bilden
zusammen mit der Heckenkirsche eine sparlich ausgebildete Strauchschicht. Lediglich
zwei kleinere Bereiche des Geheges weisen einen Krautbewuchs auf; der Boden ist
liickenlos mit Fallaub bedeckt.

Auf dem Boden der Untersuchungsfliche befindet sich eine groBere Menge Totholz:
Baumstiimpfe und verrottende Aste unterschiedlicher Stiarke. An einer Stelle ist eine fla-
che Bodensenke (= 45 qm) ausgebildet, die sich nach starken Regenféllen mit Wasser
fullt.

2.4. Messung der Witterungsdaten

Witterungsdaten werden mit einem Thermohygrographen gemessen, der in der Nihe des
Geheges auf dem Erdboden installiert ist (Genauigkeit der Temperaturmessung: +0,5°C;
der Messung der relativen Luftfeuchtigkeit: +5%). Die MefBgenauigkeit des
Thermohygrographen wird an jedem Fangtag mit einem Thermometer und einem
Hygrometer iiberpriift; falls erforderlich wird der Thermohygrograph nachjustiert.

2.5. Fangen der Tiere

2.5.1. Bodenfallen

Die bodenaktiven Kéfer werden mit Becherfallen gefangen. Im Gehege sind 168 Becher-
fallen in 8 Lingsreihen mit je 21 Fallen angeordnet. Der Abstand zwischen den Reihen



betrigt 4 — 5 m, der Fallenabstand innerhalb einer Reihe 2 — 3 m. Bei der Errichtung des
Geheges im Jahre 1982 waren 114 freistehende Fallen in 6 Reihen mit je 19 Fallen instal-
liert worden. Im Herbst 1988 wurden unmittelbar an der Innenseite der Lingsseiten der
Gehegeumzdunung zusitzlich je 19 Fallen exponiert. Wegen der hohen Fingigkeit dieser
Randfallen wurden im Friihjahr 1989 auch an den Querseiten der Gehegeumzédunung in
jeder der 8 Reihen Randfallen eingerichtet. Um den Austausch von Tieren zwischen
Gehege und Umgebung unmittelbar nachweisen zu kénnen, wurden im Friihjahr 1990 am
AuBlenrand der Gehegeumziunung 66 Becherfallen gesetzt. — Jeder Falle ist eine Num-
mer zugeordnet.

Als Becherfallen werden 0,5 1 Einmachgldser mit einer Tiefe von 10 cm und einem obe-
ren lichten Durchmesser von 9 cm verwendet. Die ebenerdig eingegrabenen Gliser sind
auBerhalb der Fangnichte mit einem Glasdeckel verschlossen. Die Anzahl der fangigen
Fallen pro Fangnacht ist manchmal etwas geringer als die Zahl der insgesamt exponierten
Fallen, da gelegentlich einzelne Fallen wihrend der Nacht mit Fallaub oder Regenwasser
angefiillt werden. Die Fallen sind nicht mit einem Dach als Schutz vor Regen versehen,
da Laufkifer erfahrungsgeméf innerhalb einer Nacht nicht ertrinken.

2.5.2. Baumfallen

Die Baumaktivitit von Carabus auronitens wurde 1987 von P. HockMann und P.
ScHLOMBERG bei Untersuchungen zum individuellen Verhalten im Habitat mit Hilfe eines
Radargerites entdeckt (HocKMANN u. a., 1989). Nach Sonnenuntergang ersteigen die Tie-
re hiufig Biaume bis in Hohen von iiber 6 m; sie kehren in der Regel am selben Baum-
stamm und in derselben Nacht vor Sonnenaufgang zur Erdoberfldche zuriick. Das Ver-
halten baumaktiver Kéfer unterscheidet sich auffillig von dem bodenaktiver Tiere. Auf
dem Boden wird Carabus auronitens leicht in Becherfallen gefangen; baumaktive Kifer
hingegen vermeiden einen Absturz, indem sie Bereiche zu umgehen versuchen, auf denen
die Klauen der Tarsen keinen Halt finden. — Zur routineméBigen Erfassung der Baum-
aktivitdt entwickelte R. ScHuLTE die Trichterfalle. Die Falle besteht aus einem aus Plastik-
folie geformten Trichter (oberer Durchmesser: 22 — 28 cm cm, Hohe: 16 — 23 c¢m), in des-
sen untere Offnung ein Plastik-Réhrchen (Durchmesser 5 cm, Linge 10 cm) eingesetzt
wird. Der Trichter liegt dem Baumstamm an. Die Konstruktion der Falle, die Abb. 1 zu
entnehmen ist, erlaubt Kifern entlang von 2 Leitstreifen aus Plastikfolie, die einen
schmalen Durchlafl freilassen, den Aufstieg. Absteigende Tiere werden durch die
Leitstreifen in den Trichter geleitet.

Die Wiederfangquote ist gering (= 30%), wenn nicht die Ventilfunktion des Durchlasses
verstdrkt wird. Bei den Untersuchungen im Jahre 1989 wurde der Durchlaspalt zwi-
schen den Leitstreifen der Trichterfallen nach Mitternacht (d. h. nach Aufstieg der Kéfer,
aber vor ihrer Riickkehr zum Erdboden) mit einem Plastikstreifen verschlossen. Die
Fangwahrscheinlichkeit wurde mit individuell markierten Kéfern bestimmt, die abends
unterhalb des Durchlasses auf den Stamm gesetzt wurden und danach spontan den Baum
erstiegen. Die Wiederfangquote betrug etwa 70% (n = 45). Bei den Untersuchungen im
Jahre 1990 wurde auf den VerschluB3 des Durchlasses verzichtet; als Ersatz wurden, um
ein Entweichen absteigender Kifer durch den Durchlal zu erschweren, zusitzliche
Leitelemente iiber dem DurchlaB angebracht (Abb. 1). Die Wiederfangquote betrug etwa
50% (n = 169). Die meisten Tiere wurden bereits am Morgen des nichsten Tages, einige
wenige Tiere am tiberndchsten Tag zuriickgefangen.

1988 wurden 35, 1989 weitere 35 Biume im Gehege mit einer Trichterfalle versehen. Die
Baumfallen werden zusammen mit den Bodenfallen fangbereit gemacht und kontrolliert.
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Abb. 1: Die Trichterfalle. Links ist der Trichter mit dem eingesetzten Fanggefd3 am unteren
Stammbereich eines Baumes dargestellt. Vom Trichter aus verlaufen 2 Leitstreifen aus
Plastikfolie V-formig nach oben. Rechts ist der in etwa 2 m Hohe auf der gegeniiberlie-
genden Stammseite befindliche DurchlaB mit weiteren Leitelementen abgebildet, die
die Ventilfunktion des Durchlasses verstéirken.

2.6. Durchfiihrung der Finge

Wihrend der Aktivititsperioden der Imagines im Frithjahr und Spitsommer/Herbst wer-
den die Fallen innerhalb und auBerhalb des Geheges in der Regel zweimal pro Woche,
auBerhalb der jahreszeitlichen Aktivititssaisons in groleren Abstédnden (meist einmal pro
Woche), abends vor Sonnenuntergang gedffnet bzw. fangbereit gemacht. Die Boden-
fallen werden am nichsten Morgen nach Sonnenaufgang wieder verschlossen, aus den
Baumfallen wird das Plastikrohrchen entfernt. Die Fallen sind also jeweils nur fiir eine
Nacht fangig.

Die gefangenen Imagines von Carabus auronitens werden einzeln in mit fortlaufender
Nummer gekennzeichnete Plastikrhrchen iiberfiihrt (Hohe 60 mm, Durchmesser 20
mm; mit kleinen Durchbohrungen, um eine ausreichende Luftzirkulation zu gewihrlei-
sten). Die Entsprechung von Réhrchen- und Fallennummern wird in einem Tages-
protokoll vermerkt. In den Becherfallen gefangene Carabidenlarven werden, ebenfalls
einzeln, in Plastikrhrchen mit etwas Substrat iiberfiihrt. Die Rohrchen sind entsprechend
ihrer Numerierung auf Paletten angeordnet und werden in einer Kiihltasche ins Labor
transportiert. — Individuen anderer Carabidenarten werden sofort wieder freigelassen,
nachdem ihre Anzahl protokolliert worden ist. Die ins Labor transportierten Tiere werden
in der Regel noch am selben Tag wieder freigelassen, und zwar unmittelbar an der (jetzt
verschlossenen) Falle, in der sie gefangen worden waren. Bei sehr groflen Féngen ist das
Aussetzen der Kifer erst am folgenden Tag moglich; die Kifer verbleiben dann wéhrend
1 Nacht in einem Klimaraum bei etwa 10°C.

2.7. Markieren und Wiegen der Tiere im Labor

Kifer, die im Gehege gefangen werden, werden individuell mit einem dauerhaften
Schleifmarkenmuster gekennzeichnet. Kifer, die erstmals in einer Falle am AuBenrand
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des Geheges gefangen werden, werden individuell mit Lackfarben markiert (Lackstift der
Marke Edding 751 oder 780); sie werden erst dann mit einem Schleifmarkenmuster ge-
kennzeichnet, wenn sie im Gehege nachgewiesen werden.

Zur Markierung werden die Tiere mit CO, betdubt; mit einem Transformator-betriebenen
Graviergerit werden Schleifmarken auf den Elytrenrippen angebracht. Je Rippe konnen
drei Marken gesetzt werden (vorne, in der Mitte und hinten), auf den 6 Rippen des Kéfers
also maximal 18. Damit kénnen theoretisch 2'® — 1 (= 262.143) Tiere individuell markiert
werden. Jedem Schleifmarkenmuster ist eine Nummer im Dezimalsystem zugeordnet.

Welches Markierungsmuster (d. h. welche individuelle Nummer) zu vergeben ist, geht
aus dem sogenannten Erstfangprotokoll hervor, in dem die bereits vergebenen und die
vorgesehenen Muster fortlaufend verzeichnet sind.

Frisch geschliipfte Tiere mit sehr weichen Elytren konnen nicht mit Schleifmarken ge-
kennzeichnet werden. Fiir diese Tiere wird das zu vergebende Markierungsmuster ,reser-
viert‘; die Tiere werden mit einem vorldufigen Farbmuster (individuell) markiert. Wenn
sie bei einem spiteren Wiederfang hinreichend gehirtet sind, wird die vorldufige Markie-
rung durch das dauerhafte Schleifmarken-Muster ersetzt.

Von jedem gefangenen Tier, den neugefangenen wie den zuriickgefangenen, wird auf ei-
ner elektronischen Laborwaage das Gewicht bestimmt (Genauigkeit: £1 mg). Zusétzlich
wird von den neugefangenen Tieren auf Millimeterpapier die Korperlinge gemessen
(Mandibelspitze bis Elytrenspitze; Genauigkeit: £0,5 mm). Von den im Spéitsommer/
Herbst gefangenen Tieren wird der Aushértungsgrad der Elytren notiert (s. unten). Die
Individual-Daten (einschlieBlich Geschlecht und besondere Kennzeichen wie z. B. Be-
schidigung oder Fehlen von Extremititen oder eine besondere Ausprdgung der
Elytrenrippen) werden zusammen mit der Code-Nummer hinter der Fallennummer im
Tagesprotokoll vermerkt.

In einem dritten Protokoll werden unter den Individuen-Nummern fortlaufend alle in-
dividuellen Daten notiert. Seit Frithjahr 1991 werden an Stelle dieses Protokolls die
Daten des Tagesprotokolls im Computer gespeichert (Datenverwaltungsprotokoll
,.,FileMaker*).

Carabus auronitens-Larven werden nach dem Bestimmungsschliissel von Hurka (1971)
determiniert. Durch Ausmessen der Kopfkapselbreite werden die Larven einem der drei
Entwicklungsstadien zugeordnet. Die mit CO, betdubten Tiere werden unter dem
Binokular mit einem Okularmikrometer vermessen, das mit einem Objektmikrometer ge-
eicht wurde (Genauigkeit: + 0,05 mm bei 25-facher VergroBerung).

Die im Spdtsommer/Herbst (wihrend der Schliipfphase) gefangenen Individuen werden
zusitzlich  hinsichtlich des Grades der Exoskelettaushdrtung untersucht. Der
Aushirtungsgrad wird durch leichten Fingerdruck auf die Elytren ermittelt und nach fol-
genden Kiriterien einer von vier Kategorien zuordnet:

- — Fliigeldecken sehr weich (sw): Exoskelett bietet noch keinerlei Schutz vor Druck,
Deformationen der pergamentartigen Elytren bleiben erhalten;

— Fliigeldecken weich (w): die Elytren leisten Druck bereits einen gewissen Widerstand,
nach leichter Deformation wird die urspriingliche Fliigeldeckenform sofort wieder einge-
nommen.

— Fliigeldecken fast hart (fh): Aushirtung des Exoskeletts fast abgeschlossen, die Elytren
fithlen sich noch elastisch an.

— Fliigeldecken hart (h): Deformation der Elytren durch leichten Fingerdruck nicht mehr
moglich.

Die Methode ist nicht frei von subjektiven Einfliissen; sie erlaubt nicht die genaue Analy-
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se der postecdysialen Reifung einzelner Tiere. Bei einer grofleren Anzahl von Wieder-
fingen liefert sie jedoch ein verldlliches Bild des mittleren postecdysialen
Reifungsprozesses in der jeweiligen Saison. Bewertungen, die von verschiedenen Perso-
nen durchgefiihrt werden, sind zumindestens hinsichtlich der Zuordnungen ,,sehr weich®
und ,,hart* verlaBlich.

2.8. Die Schitzung der Abundanz

Die Abschitzung der Anzahl der in einer Fangnacht auf der Untersuchungsfldche
befindlichen Kifer (der ,,Individuendichte* oder ,,Abundanz®) erfolgt nach dem Schitz-
verfahren von JorLy (1965) und Seer (1965). Das auf Fang, Markierung und Wieder-
fang basierende JoLLy-SEBER-Modell gestattet Schitzungen von Individuenzahlen auch
fiir Gruppen, die mit anderen Gruppen in der Umgebung Individuen austauschen (zur
Kritik an diesem Modell s. Kap. 4.1.).

Zur Anwendung dieser Methode sind mindestens drei, besser jedoch eine Serie von Fén-
gen erforderlich. Die Kifer miissen fangspezifisch oder — wie im Rahmen dieser Untersu-
chung an Carabus auronitens — individuell markiert werden. Damit wird es moglich, von
jedem in einer bestimmten Fangnacht gefangenen Tier die friiheren und spéteren Fangter-
mine zu bestimmen. Fiir jeden Fangtermin, mit Ausnahme des ersten und letzten, konnen
die Anzahl der markierten Tiere auf der Untersuchungsfldche und die Individuendichte
geschitzt werden, vorausgesetzt, der Anteil der gefangenen sowie der bereits markierten
Tiere ist nicht zu klein. Das Verfahren erlaubt auch die Abschdtzung der individuellen
Verbleibewahrscheinlichkeit, der Anzahl der Abginge (durch Auswanderung,
Inaktivwerden und Tod) und der Anzahl der Zuginge (durch Geburt, Aktivwerden und
Einwanderung) zwischen aufeinanderfolgenden Fangterminen.

Fiir die JoLLY-SEBER-Methode miissen wie fiir andere auf Fang, Markierung und Wieder-
fang basierende Methoden einige Voraussetzungen erfiillt sein (vgl. auch SoutEwoob,
1978, S. 92-95):

— eine dauerhafte Markierung;

— die Markierung darf Verhalten und Lebenserwartung der Tiere nicht beeinflussen; ins-
besondere muf} die Fangwahrscheinlichkeit fiir markierte und unmarkierte Tiere gleich
grof3 sein;

—die freigelassenen Tiere miissen sich mit den nicht gefangenen Tieren vermischen;

— die Individuen der untersuchten Art diirfen sich nicht konstant hinsichtlich der Fang-
wahrscheinlichkeit unterscheiden (CorMack, 1972; CAROTHERS, 1973; GILBERT, 1973);
nach Simulationsversuchen (HockMANN, unverdffentlicht) ist die Methode jedoch robust
gegeniiber saisonalen, auch asynchronen Verdnderungen der individuellen Fang-
wahrscheinlichkeit, solange diese wihrend einer Saison im Mittel gleich groB ist.

Zur Berechnung der Populationsparameter dienen die folgenden Notationen und Formeln
(JoLLy, 1965):

i Nummer des Fangtages i

n: Gesamtzahl der am Fangtag i gefangenen Tiere

S Anzahl der vom Fang i wieder freigelassenen Tiere

m;: Anzahl der am Fangtag i gefangenen markierten Tiere (Anzahl der Wiederfinge)

R;: Anzah] aller am Fangtag i freigelassenen Tiere, die spéter noch mindestens einmal wie-

der gefangen werden (R, <s)

N

Gesamtzahl aller Tiere, die vor dem Fangtag i markiert wurden, nicht am Fangtag i
gefangen wurden, spiter aber noch mindestens einmal wiedergefangen werden
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M (geschitzte Anzahl markierter Tiere auf der Untersuchungsfliche am Fangtag i) =

s Z/R +m,
N, (geschitzte Anzahl der Kifer am Fangtag i auf der Untersuchungsfldche = Abundanz =
Individuendichte) = M, ' n,/ m,
a (Anteil der markierten Tiere im Fang am Fangtag i) = m / n,
J; (individuelle Wahrscheinlichkeit des Verbleibens, Verbleiberate, auf der Untersu-

chungsfliche zwischen den Fangtageniund i+1) =M, , / (M, - m, +s)

Verbleibewahrscheinlichkeit (Verbleiberate) pro Tag (d = Anzahl der Tage zwischen

den Fangtagen i und i+1)

(1-3j):  individuelle Abgangswahrscheinlichkeit (Schwundrate) zwischen den Fangtagen i und
i+1

N, (1 -]j): Anzahl der Abginge zwischen den Fangtagen i und i+1

B, (Anzahl der Zuginge zwischen den Fangtagen i und i+1)=N,  —j,- (N, —n, +s,)

Var N, (ein MabB fiir Schitzfehler, die durch kleine Fangzahlen oder durch eine Verletzung der
Voraussetzungen des Modells bedingt sind; vgl. Southwoon, 1978, S. 110):
=N "(N-n) {M,-m,+s,) /M, (1/R,-1/s)+ (1 -a)/m,}

i+l

Als relevant gelten Schitzwerte der Abundanz nur dann, wenn die Bedingungen n, > 10%
N, und R, > 5 erfiillt sind.

Die JoLLy-SEBER-Methode liefert fiir jeden Fangtermin einen Schitzwert. Zur Bestim-
mung der Individuendichte (Abundanz) einer Saison werden entsprechend ihrer Varianz
gewichtete Einzelwerte gemittelt:

Ny = 2 (NZ2/V VarN, ) / X (N/ VarN)

Zur Berechnung der Abundanzen der Herbstsaisons dienen R- und Zi-Tabellen, die die
Termine der Herbstsaison und der folgenden Friihjahrssaison umfassen (Tab. 1 — 7). H*-
F-Tabellen? liefern vertrauenswiirdigere (hohere) Schitzwerte als H-Tabellen, die nur die
Herbsttermine enthalten: ausgereifte Tiere suchen bereits ein Winterquartier auf, wih-
rend noch neue schliipfen; dennoch gelten friih ins Winterlager gegangene Tiere, da sie
(z. T.) im Friihjahr wiedergefangen werden, in H*-F-Tabellen bis zum Ende der Herbst-
saison als présent (in H-Tabellen gelten sie nach dem letzten Fang als abgegangen). Zu
Beginn einer Herbstsaison nehmen die geschitzten Abundanzwerte von Fangtermin zu
Fangtermin zu, bis ein den (aktiven) Herbstbestand charakterisierender Abundanzwert
erreicht wird, der meist bis zum Ende der Saison konstant bleibt. Zur Berechnung des
Saisonwertes der Abundanz (Ng,_ ) werden die Einzelwerte N, dieser ,,Plateauphase®

gemittelt (Tab. 13). — Fiir die Frthahrssmsons werden F-H-F*-Tabellen verwendet: Indi-
viduen, die bereits im vorausgegangenen Friihjahr bzw. im Herbst markiert wurden, gel-
ten schon vor ihrem 1. Wiederfang im Friihjahr als présent und werden in den Z-Tabellen
beriicksichtigt (bei Verwendung von F-Tabellen, die nur das Friihjahr umfassen, wiirden
sie erst ab dem 1. Fang als auf der Fliche anwesend gelten). Maximale Abundanzwerte
werden deshalb oft schon zu Beginn der Saison gemessen. Die Schitzwerte nehmen hin-
gegen zum Ende des Friihjahrs ab, wobei nicht nur tote, sondern auch inaktiv werdende
Tiere als Abginge gewertet werden. Zur Berechnung des Saisonwertes der Abundanz
(N,,...) werden die ab etwa Mitte April bis zum Ende der Plateauphase gemessenen
Einzelwerte (N,) gemittelt (Tab. 13; Begriindung in Kap. 3.4.). — Zur Berechnung der
Abundanzwerte der ersten Saison dieser Untersuchung (F 1982) wurden F*-H-F-Tabel-
len verwendet, am Ende des Friihjahrs inaktiv werdende (iiberlebende) Tiere wurden also
nicht als Abgédnge gewertet. — F-H-F-Tabellen diirfen nicht zur Berechnung eines Herbst-
bestandes verwendet werden, da in diesem Fall nicht nur die frisch geschliipften Tiere,

2 Das Sternchen markiert die Saison, die geschétzt werden soll.
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sondern auch die iiberlebenden (im Herbst inaktiven) Alttiere beriicksichtigt wiirden (vgl.
Kap. 3.6.). — Im Herbst 1987 wurden nur 4 Individuen auf der Untersuchungsflache nach-
gewiesen (vgl. Tab. 8). Es konnte deshalb keine Schétzung nach dem JoLLy-SEBER-Ver-
fahren durchgefiihrt werden. Der Saisonwert der Abundanz war wahrscheinlich kleiner

als 20.

Tiere, die auswandern und innerhalb des durch die Z -Tabelle erfaliten Zeitraumes auf die

1

Untersuchungsflache zuriickkehren, gelten ohne Unterbrechung als prisent. Der dadurch

bedingte Schatzfehler ist vernachléssigbar.
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Ry 5 018131533246210185869134242122 8 7 5 2 0268 3360 13031335294436442311275209 23 15 3 4 4

R,-Tabelle (H-F-Tabelle: Herbst 1989 und Frithjahr 1991) fiir die Weibchen. Die Zahlen auf der Diagonalen gebén
den Fangtag an, an dem die Tiere (vor dem Fangtag 1) letztmals gefangen worden sind. Notationen vgl. Kap. 2.8.

Tab. 1:
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Ry 5 7 2111132815486955557835222320 6 11 6 2

I
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R-Tabelle (H-F-Tabelle: Herbst 1989 und Friihjahr 1991) fiir die Ménnchen. Vgl. Tab. 1.
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Z.-Tabelle (H-F-Tabelle: Herbst 1989 und Friihjahr 1991) fiir die Weibchen. Die in der R -Tabelle in der Zeile i aufgefiihrten Wiederfange von den
vorausgegangenen Fangtagen werden von links nach rechts aufsummiert und ergeben den ganz rechts in Klammern stehenden Wert, der m, ent-
spricht (= Anzahl der Wiederfinge am Fangtag i). Die Spaltensumme, ohne den eingeklammerten Wert m,, ist Z, (3.Spalte 1 =Z,, ¥.Spalte 1-2=Z,
usw.). Z, ist die Summe aller vor dem Fangtag i gefangenen und nach dem Fangtag i zuriickgefangenen, aber nicht am Fangtagg i gefangenen
Tiere. Notationen in Kap. 2.8.
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~ ~ | ~ P B!

i|Datum | nj [ sy Ry | Zy|my| My | Ny [My| & C%/‘Pi 'ﬁ_l'mx 7/Var ay

1]1s.08.] s |sfjs|-lo]| -| -] - - -] - - - |o0
2)18.08. | 1 1 0 4 |1 - - 4 - 4 - - - 1
3|22.08.§25 12518 1|3 4 37 21 |0,808| 310,931 |68,4 13 0,12
4125.08. 115 |15} 13 [15¢ 4 21 80 32 | 0,978} 4 | 0,994 | 18,8 32 10,27
5]29.08.| 18 | 18715 [18 |10 | 32 57 35 10,884 310,90 31,7 11 |0,56
6101.09. 136 3633 {2211 35 |115| 65 | 1,083 | 3 ] 1,027 | 31,4 25 10,31
7l04.09.]30|30] 24 |40]|15| 65 [130| 73 | 0,913 | 4 {0,977 § 23,1 24 10,50
8108.09. |81 |80 62|31]33]| 73 1791 100 | 0,832 4 | 0,955 | 45,2 21 |0,41
9112.09. 119|116/ 101 ]| 46 | 47 | 100 | 253 | 169 | 0,999 | 3 | 0,999 | 47,1 23 }0,40
10}15. 09. [ 118{118] 85 |56 | 91 { 169 | 219 | 165 | 0,888 | 3 | 0,961 | 53,9 12 10,77
11|18. 09. | 124|124| 86 | 54 | 87 | 165 | 235 | 160 | 0,795 | 4 | 0,944 | 52,8 14 10,70
12]22.09. | 129|126} 91 |53 | 87 | 160 | 238 | 197 | 0,988 | 4 | 0,997 | 54,2 14 |0,67
13|26.09.| 52 | 52| 34 |100| 44 | 197 | 233 | 203 | 0,993 | 2 | 0,996 | 22,3 24 0,85
14]28. 09 41 | 41| 24 | 9836|203 | 232|146 | 0,698} 4 | 0,914 | 17,7 31 }0,88
15/02.10. | 26 | 26| 21 | 99|23 | 146 | 165|162 | 1,089 | 3 | 1,030 | 15,8 18 }0,89
16/05.10. | 32 1 32| 22| 92| 28| 162|185 | 140 | 0,846 | 4 | 0,959 | 17,3 23 0,88
17]09.10. ] 10 | 10| 8 [105| 9 | 140 | 156 [ 254 {1,801 | 3 [1,217 | 6,4 29 |0,90
18112.10. | 17 |17 | 7 | 99| 14 | 254 | 309 | 106 | 0,412 | 4 | 0,801 | 5,5 94 |0,82
19/16.10. | 5 5 5 1101} 5 {106 {106 | 261 | 2,458 | 3 |[1,350 | 4,7 - 1,0
20(19.10.| 5 5 2 |103| 3 | 261 | 434 | 177 | 0,674 1150/ 0,997 | 1,2 285 (0,60
21]23.10. } 2 | 2 0 1103f 2 - - - - - - - - -
22[19.03. | 55 |52 26 | 74 | 29| 177 {336 | 123 | 0,616 | 4 | 0,886 | 16,4 60 |0,53
23|23.03.110 (10| 8 } 93| 7 | 123 176 | 101 0,8 710,969 1| 5,7 45 10,70
24130.03. | 3 | 3 3 1100} 1 | 101 | 303 | 140 | 1,364 3 |1,109 ] 1,0 246 (0,33
25102.04. | 55 | 55| 36 | 71 | 32| 140 { 241 | 107 | 0,655 | 7 | 0,941 | 22,8 33 |0,58
26106.04.] O 0 0 |107] O - - - - - - - - 0
271 09. 04. 1 1 1 |106| 1 | 107 | 107 |139 | 1,23 | 3 | 1,071 1,0 - 1,0
28(12.04. | 43 | 43| 30| 74| 33| 139 {181 | 104 | 0,698 | 4 0,914 | 23,7 21 |0,77
29]116.04.| 3 3 3 [101| 3 | 104 | 104 {158 | 1,521 | 3 | 1,150 | 2,9 - 1,0
30]19. 04 21 | 21113 ]88]| 16158 | 208 | 135 | 0,824 | 4 | 0,953 | 10,1 42 10,76
31§ 23. 04 55 |52] 35 |69 32| 135|231 |134 ]0,865| 3 |0,953 | 23,8 31 |0,58
32]26.04.| 41 |40} 29 | 78| 26| 134 | 211 | 138 10,932 | 4 10,983 | 19,5 30 0,63
330130.04. | 68| 66] 44 | 61| 46 | 138 | 203 | 156 | 0,993 | 3 10,998 | 33,5 21 (0,68
34}03. 05 77 1 69| 36 | 56| 49 | 156 | 246 | 129 | 0,729 | 4 | 0,924 | 31,3 30 |0,64
35/07.05. ] 93 | 90| 44 | 35157 | 129 | 210 { 138 0,853 | 5 | 0,967 | 44,3 23 10,61
36|12.05. ] 49 |49 | 23 | 52| 27| 138 | 250 | 110 0,688 6 | 0,940 | 19,6 47 10,55
37|18.05. | 17 {17 ] 11 | 64| 11| 110|170 | 110] 0,951 | 4 | 0,988 | 10,0 41 10,65
38122.05. | 63| 61| 27 | 28| 47| 110 | 148 | 108 | 0,868 | 3 | 0,954 | 42,6 19 0,75
39125.05. | 11 | 11| 5 |44 |11 ]| 108|108 ] 67 | 0,623| 6 | 0,924 | 10,2 34 |1,0
40(131.05. 1 50 | 48| 20 |13 | 36| 67 93 59 10,745 5 | 0,943 | 53,6 13 (0,72
41]105.06. | 27 27| 9 |13 | 20| 59 80 82 | 1,244 3 |1,073 | 33,9 20 |0,74
42]108.06.| 12 12| 2 [12}10| 82 98 26 10,3101 30,677 | 12,2 61 |0,84
43]11. 06 9 9 3 6 8 26 29 16 | 0,593 | 3 10,840 | 30,8 12 |0,89
44|14. 06 2 2 1 7 2 16 | 16 8 0,5 310,794 | 12,5 11 | 1,0
45]17. 06 5 5 5 3 5 8 8 11 {1,333 | 4 | 1,075 | 62,5 - 1,0
46| 21. 06 7 7 3 2 6 11 12 5 0,429 | 3 10,754 | 56,3 4 10,86
471 24. 06 4 | 4 4 |1 4 5 5 - - - - 80 - 1,0
48] 27. 06 515 4 10 5 - - - - - - - - 1,0
491 30. 06 4 4 0 0 4 - - - - - - - - 1,0

Tab. 5: Parameter der JOLLY—SEBER—SChﬁtzun;g nach der H-F-Tabelle (Herbst 1989, Friihjahr

1991) fiir die Weibchen. Notationen vgl. Kap. 2.8.
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A ~ ~ A n
1] Datum| ny| sy | Ry | 2y my | My ﬁi Mol ® d ‘%/cpi =L wox -,/Var oy
i
1] 15. 08. 7 6 5 - ] - - 7 - = - - - 0,0
2(18.08.] 11| 11 7 3 2 7 37 14 1 0,910| 4 | 0,977 | 29,8 23 0,18
3|122.08.] 36| 36| 21 ] 6 4 14 |129| 38 | 0,817 310,935 | 28,0 58 10,11
4125.08.1 18| 18| 11 |17 |10 | 38 68 | 36 | 0,782 | 4 | 0,940} 26,4 17 (0,56
5129.08.} 21} 19| 13|17 |11 | 36 68 34 10,775 30,919 | 30,7 15 |0,52
6[01.08.} 35| 35| 28|16 | 14 | 34 85 53 | 0,955| 310,985 41,2 15 10,40
7104.09.] 20| 19| 1513212} 53 88 53 10,891 | 40,972 | 22,8 17 10,60
8108.09.] 66| 65| 48 {17 |30 | 53 |117| 72 | 0,818} 4 | 0,951 | 56,6 13 }0,46
9(12.09.] 85| 85| 69|30 |35] 72 |175] 115 | 0,943 | 3 | 0,981 | 48,6 18 (0,41
101 15.09.1 77| 76| 55 | 42 | 57 | 115 | 155|113 | 0,843 | 3 | 0,945 | 49,6 11 10,74
11]118.09.| 771 76| 55 |42 | 55 | 113 | 158 | 106 | 0,793 | 4 | 0,944 | 48,7 12 0,71
121 22.09.] 102| 102] 78 |30 | 67 | 106 | 162| 117 | 0,825 | 4 | 0,953 | 63,1 9 0,66
13(26.09.] 39| 39 35 |75}33 117|138} 153 | 1,245} 21,116 | 28,3 10 10,85
14128.09.] 34| 341 227832153 |162]123]10,795| 410,944} 21,0 19 10,94
15§02.10.] 30| 30| 23 | 75|25 (123 | 147|123 | 0,964 | 3 | 0,988 | 20,4 17 10,83
16/ 05.10.f 27| 27| 20|72 | 26 | 123 | 128|120 | 0,966 | 4 | 0,991 | 21,1 14 10,96
171 09.10.|] 8 8 6 |84} 8 |120 120|160} 1,333} 3 {1,101 6,7 24 1,0
18)12.10.| 22| 22| 11 |70 | 20 |160 176 | 117 | 0,722 4 | 0,922 | 12,5 37 0,91
19| 16. 10.} 9 9 6 172 9 |117 117|224 | 1,915 3 |1,242 | 7,7 15 1,0
20} 19. 10. 6 6 2 |73 ] 5 |224(1269] 75 0,333| 410,760 | 2,2 161 ] 0,83
21]23.10.f 1 1 1 |74 1 75 75 93 1,244 11461 1,001 | 1,3 - 1,0
22119.03.]132[132] 95 (47 | 28 | 93 | 440 | 157 | 0,797 | 4 10,945 | 30,1 68 |0,21
231 23.03.] 20| 20 [ 18 |137| 5 |157 | 629| 164 | 0,954 | 7 | 0,993 | 3,2 244 (0,25
24130.03.| 171 17| 16 {148| 7 |164 399|184 | 1,055 3 ]1,018 | 4,3 116 | 0,41
251 02. 04.| 199]199|153| 66 | 98 | 184 {373 | 327 | 1,148 | 4 1,035 | 53,3 22 |0,49
26| 06. 04.] 3 3 2 |216} 3 |327 | 327} 252 0,770| 6 {0,957 | 0,9 133 | 1,0
271 09.04.1 O 0 0 {218 O - - - - - - - - -
28| 12. 04.| 186]| 184 132| 86 [132{252 | 355 | 218 | 0,717 | 4 | 0,920 | 52,4 17 0,71
29|16.04.] 11| 11| 11 |212| 6 | 218 | 400|335 1,501 | 3 |1,145| 2,8 108 | 0,55
30(19.04.| 87 87 | 50 |151| 72 | 335 | 404 | 224 | 0,641 | 4 10,895 | 21,5 38 0,83
31]23.04.) 185| 183114383 {118 224 | 352 | 264 | 0,914 | 3 | 0,970 | 52,6 17 10,64
32| 26. 04.] 203|203} 13983 {143 ]264 | 375| 260 | 0,803 | 4 | 0,947 | 54,1 18 |0,70
33|30, 04.| 188 186|122| 73 |149]|260 | 328 | 242 | 0,648 3 10,865 | 57,2 15 10,79
34| 03.05.| 182|182} 99 | 56 |139|242 | 317 | 195 | 0,684 | 4 | 0,909 | 57,5 17 |0,76
35| 07.05.] 143|141 77 | 48 {107 | 195 | 260 | 227 | 0,991 | 5 | 0,998 | 54,9 17 10,75
36{12.05.| 71| 70| 29 {72 |53 |227 | 304|182 | 0,746 | 6 | 0,952 | 23,4 43 |0,75
37118.05.| 33 33|16 |76 |25 |182 | 240| 143 | 0,755 4 10,932 | 13,8 46 |0,76
38| 22.05.| 74| 74| 30 |35 |57 |143 | 186|126 | 0,784 | 3 |0,922 | 39,8 23 0,77
39|25.05.| 13} 13{ 6 |52 {13 |126 126 89 | 0,712 6 }0,945 | 10,3 36 1,0
40| 31.05.| 54| 54| 14 |11 {47 | 83 | 103 | 39 | 0,406 | 5]0,835 | 52,6 17 (0,87
41| 05.06.] 18] 18| 7 9 16 | 39 44 40 | 0,972 310,991 | 40,9 11 10,89
42| 08. 06.] 8 8 2 8 8 40 40 14 |1 0,350 30,705 | 20,0 22 1,0
431 11.06.} 7 7 3 3 7 14 14 - - - N 50,0 2 1,0
441 14, 06. 3 3 0 3 3 - - - - - - - - 1,0
451 17.06.| 3 3 1 0 3 - - - - - - - - 1,0
46(21.06.] 1 1 1 0 1 - - - - - - - - 1,0
47| 24. 06. 1 1 1 0 1 - - - - - - - - 1,0
48| 27.06.1 O 0 0 0 0 - = - - - - - - -
49| 30. 06.}] O 0 0 0 0 - - - - - - - - -
Tab. 6: Parameter der JoLLy-SEBER-Schitzung nach der H-F-Tabelle (Herbst 1989, Friihjahr

1991) fiir die Miannchen. Notationen vgl. Kap. 2.8.
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i|Datum Schwundrate Anzahl der Anzahl der Nettozugédnge
(1-#1) Abgsnge Neuzugange(ﬁi) (ﬁi_ Abgidnge)
Ry 08 Ry, -Pi-npsyp
ddg+99 99 dd d0+9? 99 dd [dd®? 992 JOd Pd+R? 99 o¢
2} 18.08. | 0,252 - 0,090 | 15 - 3 112 - 95 97 - 92
31 22.08.| 0,194 0,192 0,183} 30 7 24 11 50 -37 | -19 43 -61
4| 25.08.{ 0,127 0,022 0,218} 17 2 15 6 -21 15 | -11  -23 0
5| 29.08.| 0,168 0,116 0,225 21 7 15 94 64 34 73 57 19
6| 01.09. |-0,019 -0,083 0,045} -4 -10 4 17 6 6 21 16 2
7| 04.09.| 0,095 0,088 0,109| 21 11 10 103 61 40 82 50 30
81 08.09.} 0,165 0,168 0,182| 49 30 21 180 105 80 131 75 59
9| 12.09.}| 0,024 0,001 0,057 10 0 10 | -37 -31 -9 -47 -31 -19
10{ 15.09. | 0,157 0,112 0,157 | 59 25 24 79 41 28 20 16 4
11( 18.09. | 0,209 0,205 0,207 | 82 48 33 88 51 37 6 3 4
12| 22. 09. | 0,095 0,012 0,175 38 3 28 5 1 4 -33 -2 -24
13| 26. 09. |-0,103 0,007 -0,245| -37 2 -34 | -10 1 -9 27 -1 25
14| 28.09. | 0,256 0,302 0,205| 100 70 33 23 3 19 | -77 -67 -14
15| 02. 10. {-0,025 ~-0,089 0,036 | -8 -15 5 -12 6 -14 -4 21 -19
16| 05.10. | 0,102 0,154 0,034 | 32 28 4 -4 -1 -4 -36 -29 -8
17| 09. 10. |-0,533 -0,801 -0,333 |-147 -125 -40 37 28 16 184 153 56
18] 12.10. | 0,422 0,588 0,278 | 194 182 49 | -31 -21 -10 |-225 -203 -59
19| 16. 10. }|-1,103 -1,458 -0,915 |-258 -155 -107 | 183 174 45 441 329 152
20| 19. 10. }-0,079 0,326 0,667 | -53 142 179 |-195 - -15 |-142 -142 -194
21| 23.10. | 0,549 - -0,244| 293 - -18 550 - 347 | 257 - 365
22{ 19.03.| 0,246 0,384 0,203 | 195 129 89 100 -29 278 | -95 -158 189
23| 23.03.| 0,089 0,200 0,046| 62 35 29 41 162 -201 | -21 127 -230
24| 30. 03. |-0,118 -0,364 -0,055| -79 -110 -22 |-138 -172 -48 | -59 -62 -26
25| 02. 04. {-0,113 0,345 -0,148 -69 83 -55 |-196 - -102 |-127 -83 -47
26| 06. 04. } 0,333 - 0,230 | 163 - 75 0 - - |-163 - =75
27| 09. 04. {-0,198 -0,230 - -64 -25 - 151 50 - 215 75 -
28| 12.04. | 0,286 0,302 0,283 | 154 55 100 | 117 -22 147 } =37 -77 47
29| 16. 04. |-0,522 -0,521 -0,501 |-261 -54 -200 {-152 49 -195| 109 103 5
30{ 19. 04, | 0,323 0,176 0,359 197 37 145 | 148 60 92 | -49 24 -53
31 23.04. | 0,078 0,135 0,086 | 44 31 30 68 13 56 24 -18 26
32{ 26.04. | 0,163 0,068 0,197 | 95 14 74 38 8 27 | -57 -6 -47
33| 30.04.| 0,130 0,007 0,352| 68 1 116 94 46 105 26 45 -11
344 03.05.| 0,298 0,271 0,316 163 67 100 86 37 44 | -77 -30 -56
35| 07.05. | 0,066 0,147 0,009] 31 31 2 117 74 48 86 43 46
36| 12.05. | 0,267 0,312 0,254 | 146 78 77 11 -2 14 |-135 -80 -63
37| 18.05.| 0,181 0,049 0,245] 74 8 59 -2 -14 5 -76 -22 -54
38| 22.05.| 0,179 0,132 0,216} 60 20 40 | -39 -19 -20 | -99 -39 -60
39| 25.05.| 0,336 0,377 0,288} 78 41 36 39 26 13 | -39 -15 -23
40| 30.05.| 0,438 0,255 0,594 | 85 24 61 14 12 2 -71 -12 -59
41| 05. 06. |-0,104 -0,242 0,028 | -13 -19 1 -4 -1 -3 9 18 -4
42| 08.06. | 0,675 0,690 0,650 89 68 26 -1 -1 0 -90 -69 -26
43| 11. 06. |-0,375 0,407 - -16 12 - -2 -1 - 14 -13 -
44| 14.06. | 0,782 0,500 - 43 8 - (4] 0 - -43 -8 -
45j 17.06. | 0,083 -0,333 - 1 -3 - 2 2 - 1 5 -
46| 21. 06. | 0,479 0,571 - 6 7 - 0 0 - -6 -7 -
Tab. 7: Schitzungen der Zu- und Abgznge nach der H-F-Tabelle (Herbst 1989, Friihjahr 1991).

Notationen vgl. Kap. 2.8.

2.9. Statistische Tests

Korrelationskoeffizienten werden anhand der von SacHs, 1984, S. 330, publizierten Ta-
belle, die auf der t-Verteilung nach FisHER basiert, bei grundsitzlich zweiseitiger Frage-
stellung auf Signifikanz iiberpriift.

Empirische Haufigkeitsverteilungen werden mit Hilfe des y>-Anpassungstestes auf Uber-
einstimmung mit einer zu erwartenden theoretischen Verteilung iiberpriift (z. B. der 1:1-
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oder der Poisson-Verteilung). Zwei voneinander unabhingige empirische Hiufigkeits-
verteilungen werden mit dem ¥>-Vierfelder-Test (in kritischen Fillen auch mit dem G-
Test nach WooLF) bzw. mit dem y>Test nach BRANDT und SNEDECOR verglichen. Zum
Vergleich zweier empirischer Mittelwerte normalverteilter Grundgesamtheiten wird der
t-Test durchgefiihrt (SacHs, 1984).

Nur bei Irrtumswahrscheinlichkeiten p < 0,05 (5§ %) werden Abweichungen von einer
Nullhypothese als bedeutsam angesehen.

3. Ergebnisse
3.1. Saisonalitit

Carabus auronitens ist ein Friihlingsbriiter mit Herbstbestand (LLArssoN, 1939; THIELE,
1977). Die Art weist im Untersuchungsgebiet zwei zeitlich getrennte Aktivitédtsperioden
auf, in denen Imagines in Fallen gefangen werden konnen, die Friihjahrs- und die Spit-
sommer/Herbst-Saison (die letztere wird im folgenden kurz als Herbstsaison bezeichnet).
— Im Friihjahr werden ausschlie3lich ausgereifte Kéfer gefangen. Sezierte Weibchen ent-
halten reife Eier oder vitellogenetische Oocyten (HEMMER u. a., 1986). In groBerer Anzahl
werden in fritheren Saisons markierte Kifer gefangen (Tab. 8; Abb.2). An der Reproduk-
tion im Friihjahr nehmen mindestens 3 Generationen teil: die im Vorherbst geschliipften
Jungtiere sowie Alttiere, die bereits 1 oder sogar 2 Fortpflanzungsperioden iiberlebt ha-
ben (die dltesten im Untersuchungszeitraum nachgewiesenen Kifer hatten ein
Imaginalalter von 2 1/2 Jahren; KLENNER, 1989; inzwischen wurden Tiere mit einem Alter
von mindestens 3 1/2 Jahren zuriickgefangen). Die genauen Anteile der Generationen am
Friihjahrsbestand konnen nicht bestimmt werden, da die Auswanderungs-
wahrscheinlichkeit um so grofer wird, je linger die Markierung zuriickliegt. Tiere, die
nach einigen Saisons wiedergefangen werden, sind vermutlich Riickwanderer.

Die Friihjahrssaison beginnt nach unseren bisherigen Beobachtungen friihestens Mitte
Mirz, wenn die Temperatur des oberflichennahen Bodens etwa 5 bis 6°C und die Tempe-
ratur der bodennahen Luft in der frithen Nacht 6 bis 7°C tibersteigt. Ein frither Aktivitits-
beginn wurde 1991 beobachtet, als in der Nacht vom 16. zum 17. Mérz in 166 Boden-
fallen 19 Weibchen und 22 Minnchen gefangen wurden; im Jahre 1990 wurden in der
Nacht vom 19. zum 20. Mérz sogar 55 Weibchen und 132 Minnchen gefangen. Einen
relativ spdten Beginn der Saison beobachteten wir hingegen 1984, als erst ab dem 25.
April eine groBere Anzahl von Kéfern gefangen wurde. Wegen der starken Temperatur-
abhingigkeit der Aktivitdt (vgl. Kap. 3.3.) weisen die Fangraten in der Regel bis Ende
April, manchmal auch noch im Mai groe Schwankungen auf. Sinkt die Temperatur in
der frithen Nacht unter 6°C, werden keine oder nur vereinzelte Tiere gefangen (HEMMER u.
a., 1986). Die Zahl der gefangenen Tiere kann in Abhéngigkeit von Abundanz und Tem-
peratur sehr grof3 sein, z. B. wurden im Friihjahr 1990 maximal 201 Ménnchen und 88
Weibchen in 1 Nacht gefangen (in 166 bzw. 168 Bodenfallen).

Die Saison endet nach friilhem Saisonstart und/oder bei hoher mittlerer Temperatur wéh-
rend der Saison frithestens Ende Mai (z. B. 1989); nach spédtem Start und/oder bei niedri-
ger mittlerer Temperatur jedoch erst Ende Juni (wie z. B. 1991). Nach Beendigung der
Saison sind nur noch einige wenige, in der Regel relativ leichte (vermutlich moribunde)
Tiere aktiv, die manchmal eine zeitlang in auffallig kurzen Abstinden wiedergefangen
werden. Die iiberlebenden Kifer verbringen bis zum Beginn der nichsten
Fortpflanzungssaison eine 9- bis 10-monatige Dormanzperiode, wihrend der sie nicht
aktiv sind und vermutlich auch keine Nahrung zu sich nehmen (HEMMER u. a., 1986).
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Jahr (Sai-| £ | £ | £ | £ | £ | £ |1982(1983 {1984 (1985 (1986 {1987 |1988 11989 |1990 |1991

son| n; m:_ |[Fr He|Fr He|Fr He|Fr He|Fr He|Fr He{Fr He|Fr He|Fr He|Fr He

1982 |Fr | 342 {321 | 86 (238|238 | -
He | 470 | 470 | 234 | 241 (236 | 8
1983 |Fr | 518 | 814 | 232 | 344 | 282 | 62
He [ 194 (194 | 91 |103 /103 |0
1984 |Fr | 357 | 35T | 232 | 232 | 18] | 8l
He | 171 | 169 | 4T |123 |123 | 0
1985 |Fr | 252 | 282 | 112 | 190 | 140
He {162 | 161 | 41 |12]1 (120 |1
1986 {Fr | 530 | 529 | 284 | 326 | 246 | 80
He [1018 [ 998 | 578 | 420 | 420 | O
1987 |Fr | 694 | 692 | 405 | 466 | 28T (119
He | 4 2 0 2 (210
1988 |Fr | 460 | 460 | 248 | 295 | 218
He | 562 | 360 298 | 262 | 262 | O
1989 |Fr | 820 | 811 | 481 | 466 | 38T {109
He |1626 |1608 {1011 | 897 ; 597 | O
1990 [Fr [2632 {2399 | 1802 |1041 | 830 (211
He (1224 {1213 | T81 | 473 | 471 | 2
1991 |Fr (2137 {2136 | 1280 | 8ST | 839 |318
He | 101 |100 | 43 | 38 | 38 | O
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Tab. 8: Fang- und Wiederfangzahlen in den Friihjahrs- und Herbstsaisons von 1982 bis 1991. -
¥n, = Summe aller Finge; ¥s, = Summe der freigelassenen (markierten) Tiere; Xm, =
Summe der Wiederfinge; Xn_= Summe der gefangenen Individuen; Xn, Summe der
neumarkierten Individuen (tote Tiere ausgenommen); 2m, = Summe der wieder-
gefangenen Individuen, die in einer friiheren Saison markiert worden waren. Die
Jahresspalten rechts geben an, in welchen Saisons die wiedergefangenen Tiere erstmals
gefangen wurden. Fr Friihjahrssaison; H Spitsommer-/Herbstsaison. - Von den 4 im
Herbst 1987 gefangenen Kiéfern wurden nur 2 markiert.

Da in der Regel die Zahl der Larvenfunde in Bodenfallen sehr gering ist, blieb zunéchst
unklar, wie schnell sich die Larven entwickeln. Hurka (1971) berichtet, daB die Larven
der Subspecies Carabus auronitens escheri tiberwintern. Im Sommer 1990 wurde iiber-
raschenderweise eine groflere Anzahl von Larven in Bodenfallen gefangen, bis zum 20.
Juni Larven des 1. und 2. Stadiums, spéter auch Larven des 3. Stadiums (Abb. 3). Aus der
beobachteten Sequenz der Larvenstadien folgt, daB sich Carabus auronitens offenbar im
Sommerhalbjahr (innerhalb von 4 bis 5 Monaten) entwickelt. Die Puppenruhe diirfte sich
innerhalb von einigen Wochen vollziehen. Nach Sturant (1962) dauert bei 18°C die
Embryonalentwicklung 11, die Larvalentwicklung 65 und die Puppenentwicklung 14
Tage. Leider ist die routineméBige Zucht von Carabus auronitens noch nicht gelungen.

Im Herbst sind nahezu ausschlieBlich frisch geschliipfte Kafer aktiv; es werden praktisch
keine in einer friiheren Saison markierten Tiere gefangen (Tab. 8, Abb. 4). Die Herbst-
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Abb. 2:  Anteile der Generationen an den Fangen im Friihjahr 1989. Die Sdulen enthalten von
unten nach oben: Neufinge, Erstfinge im Friihjahr 1989, Erstfiange im Herbst 1988,
Erstfinge im Friihjahr 1988 (ganz schwarz), Erstfinge im Frithjahr 1987 (hell), Erst-
fang im Herbst 1986 (1 Tier Anfang Mai). Uber den Siulen die Gesamtzahl der gefan-
genen Tiere (Ménnchen plus Weibchen). Einige Fangtage wurden zusammengefaf3t.
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Abb. 3:  Zeitlicher Verlauf des Auftretens der drei Larvenstadien im Sommer 1990. Die Zu-
ordnung der Larven zu den Stadien erfolgte auf Grund der Verteilung der Kopfkapsel-
breite, die drei Haufungsbereiche erkennen 14ft.
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saison beginnt mit dem Erscheinen einer grofleren Anzahl frisch geschliipfter (sehr wei-
cher) Kifer frithestens Mitte August (1990) und spitestens Ende September (1984).
Frisch geschliipfte Kifer werden — in abnehmender Anzahl — bis zum Ende der Saison
gefangen (Abb. 4). Die Saison endet im Oktober, grolere Fangzahlen wurden z. B. 1983
bis Anfang Oktober, 1984 bis Ende Oktober registriert. Die GroB3e des Herbstbestandes
variiert sehr stark (vgl. Kap. 3.4.); maximal wurden bisher 97 Weibchen und 113 Minn-
chen in 1 Nacht gefangen (in 168 Bodenfallen; 1989); 1987 hingegen wurden auf der
Untersuchungsfliche in 22 Fangnéchten nur insgesamt 4 Tiere nachgewiesen. Wegen der
in der Regel ausgeglicheneren Temperaturen schwanken die Fangraten von Nacht zu
Nacht meist weniger stark als im Frithjahr. Durch die ersten Nachtfroste wird nach unse-
ren Beobachtungen die Saison in jedem Fall beendet.

%
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*

43 42 62 13211211660 5953 7067 4368 7854 3938 3720 16**
1 1 1 I I I XA A I Il 1 I I I A 1, 1

100+
90
80—
70—
60—
50—
40—

30
20

10

10. 20. . 10. 20. 5 10. 20. 30.

August September Ok tober

Abb. 4. Prozentuale Anteile der Tiere an den vier unterschiedenen Aushirtungsstufen des
Exoskelettes im Herbst 1990. Von links unten nach rechts oben: sehr weich, weich, fast
hart, hart. * Fangtage 1 u. 2 zusammengefaBt, ** Fangtage 22 bis 25 zusammengefaft.
Die Zahlen oben geben die GroBe des Fanges am jeweiligen Fangtag an (Minnchen
plus Weibchen).

3.2. Fangraten, Ein- und Auswanderung

Wegen der groBen Anzahl der exponierten Fallen sind die Fangraten hiufig sehr hoch.
Nicht selten werden nach einer Nacht mehr als 100 Kiifer in den Fallen auf der
Untersuchungsfliche festgestellt. Oft sind mehr als 50% der gefangenen Tiere bereits
markiert (Wiederfange) (vgl. Tab. 5 u. 6). '

Da viele Tiere mehrmals gefangen werden, ist die Gesamtzahl der Fiinge in einer Saison
meist erheblich groBer als die Anzahl der insgesamt auf der Untersuchungsfliche nachge-
wiesenen Individuen (Tab. 8). Da die Kifer die Untersuchungsfliche verlassen koénnen
und andere aus der Umgebung einwandern, kann auBlerdem die Anzahl der in einer Sai-
son auf der Untersuchungsflache nachgewiesenen Individuen groBer sein als die ge-
schitzte mittlere Abundanz (vgl. Tab. 14). Der Individuenaustausch mit der Umgebung
ist auch eine Ursache dafiir, da am Ende einer Saison immer noch unmarkierte Tiere
nachgewiesen werden.
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Minnchen und Weibchen unterscheiden sich hédufig sowohl beziiglich ihrer Anteile an
den Féngen als auch ihrer Anteile an der Gesamtzahl der nachgewiesenen Individuen. Im
Herbst liegen die Anteile der Weibchen an den Fiangen sowie an der Gesamtzahl der Indi-
viduen meist iiber 50 %, im Friihjahr oft deutlich unter 50 % (Tab. 9). Nur am Ende der
Friihjahrssaison nimmt der Anteil der Weibchen an den Fingen bei insgesamt stark
schrumpfenden Fangraten zu (Abb. 5): die Minnchen beenden die Saison im Mittel frii-
her als die Weibchen.

Tab. 9: Anteile der Weibchen (%).

an der Gesamt- an der Anzahl der in der Saison
zahl der Fénge nachgewiesenen Individuen
1982 F 36,5%** 39,1%*
H 56,2%%* 47,2
1983 F 35,1%%* 38,7%**
H 59,8%* 53,4
1984 F 27,7%%* 32,3%%%
H 55,0 52,0
1985 F 33,3%&* 34,7H**
H 58,6% 58,3
1986 F 35, sk 39,9%%*
H 62,1%** 60,0%**
1987 F 48,0 46,6
H - —
1988 F 28,7H%* 31,4%%%
H 59,0%%#* 56,4*
1989 F 28,4%%% 29,8%%*
H 54,9%%% 55,3%%*
1990 F 30,0%%* 35,0%**
H 55,7*** 53,3
1991 F 43,0%** 44,2%*
H 48,5 44.8

F Friihjahrssaison; H Herbstsaison; *** p < 0,001; ** p <0,01; * p < 0,05

Minnchen und Weibchen unterscheiden sich héufig auch hinsichtlich der Abundanz. Im
Herbst 1989 war z. B. die Abundanz der Weibchen signifikant grofer, im Frithjahr 1989
und 1990 signifikant kleiner als die der Miannchen (vgl. Kap. 3.4.).

Wir vermuten, dal der nachgewiesene Individuenanteil und der geschitzte
Abundanzanteil der Weibchen im Frithjahr kleiner sein konnen als den tatsdchlichen
Verhiltnisssen entspricht, und zwar méglicherweise deshalb, weil die Weibchen stidrker
als die Ménnchen im Verhalten divergieren (Kap. 3.4.). Unterschiede im Ausmal des in-
dividuellen Divergierens sollten an den Wiederfangdaten erkennbar sein. Die
Haiufigkeitsverteilung der Anzahl der individuellen Wiederfinge im Friihjahr 1990 148t
stirkeres Divergieren der Weibchen im Vergleich zu den Minnchen nicht erkennen
(Abb. 6); dasselbe gilt fiir die Haufigkeitsverteilung der Abstidnde zwischen 2 aufeinan-
derfolgenden Fangtagen (Abb. 7). Erst bei einem divariaten Vergleich der Fangdaten
werden Unterschiede sichtbar: in Abb. 8 ist die individuelle Fangrate (Anzahl der Fiange
pro Individuum wihrend der Saison: iFR) gegen den Abstand zwischen 1. und letztem
Fangtag des Individuums (t.) aufgetragen. Fiir jede iFR-Klasse sind der Medianwert und
der beobachtete 68,27 %-Streuungsbereich der t-Werte dargestellt. Bei den Ménnchen
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Abb.5:  Prozentuale Anteile von Ménnchen und Weibchen an den Féingen im Friihjahr 1990. *
Fantage 21-24, ** Fangtage 25 - 28 zusammengefaBt. Zahlen oben: Anzahl der jeweils
gefangenen Tiere.

nimmt mit der GroBe der individuellen Fangrate der Medianwert der t.-Werte linear zu,
bei den Weibchen ist die Zunahme unregelmiBiger. Entscheidend fiir die Fragestellung
ist, da3 bei den Weibchen der 68,27 %-Streuungsbereich in den meisten iFR-Klassen
deutlich gréBer ist als bei den Méannchen. Bei Weibchen, die eine bestimmte Anzahl indi-
vidueller Finge aufweisen, streut also der Abstand zwischen 1. und letztem Fang stirker,
d. h. die Unterschiede im individuellen Aktivititsverhalten sind bei den Weibchen offen-
bar grofer als bei den Ménnchen. — Im Herbst 1989 zeigten hingegen die Minnchen in
den iFR-Klassen 5, 6 und >7 ein etwas stirkeres Divergieren als die Weibchen (Abb. 8).

Moglicherweise ist das stirkere individuelle Divergieren der Weibchen im Friihjahr die
Ursache fiir die regelmiBig in dieser Saison auftretende Unterreprésentation der Weib-
chen an der Gesamtheit der nachgewiesenen Individuen (vgl. Kap. 3.4.). Wir vermuten,
daB starkes individuelles Divergieren auch eine Unterschitzung der Abundanz der Weib-
chen bedingen kann (wie z. B. im Friihjahr 1989 und 1990).

Die JoLLy-SeBER-Methode gestattet die Abschitzung der individuellen Verbleiberate j
und der individuellen Schwundrate (1 —j) (vgl. Kap. 2.8. u. Tab. 5 u. 6). Die mittlere indi-
viduelle Schwundrate pro Tag betrug in der Plateauphase der Abundanz im Herbst 1989
und im Friihjahr 1990:

H 1989 F 1990

8.9.-5.10. 19.4.-225.
Weibchen 0,025 0,036
Mainnchen 0,022 0,057

Mit Hilfe der individuellen Verbleiberate kann die Anzahl der Abginge und die Anzahl
der Zugidnge geschitzt werden (vgl. Tab. 7). Die Schitzwerte betragen fiir die
Plateauphase im Herbst 1989 und Friihjahr 1990:

Weibchen Minnchen

H 1989 Abginge 163 120
Zuginge 177 136
F 1990 Abginge 268 550
Zugénge 204 328
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Wiederfiange/Tier

2 1
7 Te 'l
Wiederfédnge/Tier
Haufigkeitsverteilung der Anzahl der Wiederfinge pro Tier im Friihjahr 1990. Ober-
halb der Sdulen die Gesamtanzahl der Tiere. Innerhalb der Saulen ist die Anzahl der
Tiere dargestellt, die in einer fritheren Saison markiert worden waren. Die gestrichelte
Verteilung ist die angeniherte Zufallsverteilung (Poissonverteilung), von der die beob-
achteten Verteilungen signifikant abweichen (p < 0,001). Nach dem ¥>-Test nach
Brandt und Snedecor weichen die Verteilungen der Minnchen und Weibchen
signifikant voneinander ab (p < 0,001).
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Friihjahr 1990. Die Verteilungen weichen signifikant von der Poissonverteilung ab
(nicht gezeigt). Nach dem ¥>-Test nach Brandt und Snedecor weichen die Verteilungen
der Minnchen und Weibchen signifikant voneinander ab (p < 0,001).
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Abb. 8:  Divariater Vergleich zwischen der Anzahl der individuellen Finge (iFR) und dem Ab-
stand zwischen 1. und letztem Fangtag des Individuums (t,). Es sind nicht die individu-
ellen Punkte dargestellt, sondern fiir jede iFR-Klasse der Medianwert und der beobach-
tete 68,27%-Streuungsbereich der t -Werte. Minnchen: +, ; Weibchen: o, - - - -.
Oben: Herbst 1989; unten: Friihjahr 1990.

Im Friihjahr bestehen — bei Verwendung von F-H-F*-Tabellen — die Zugznge ausschlie-
lich aus Einwanderern, deren hohe Anzahl den lebhaften Austausch von Individuen zwi-
schen Gehegefliche und Umgebung belegt. Im Herbst setzen sich die Zugénge aus neu
geschliipften Tieren und Einwanderern zusammen. Die Anzahl der Abginge, in denen
neben Auswanderern stets auch gestorbene Tiere enthalten sind, ist im Friihjahr — erwar-
tungsgemal — auch in der Plateauphase der Abundanz gréBer als die Zahl der Zuginge;
im Herbst ist die Anzahl der Zuginge etwas grofer.

Die Abgangs-Zugangs-Bilanz spricht nicht fiir die — naheliegende — Vermutung, daf} die
Zahl der auf der Gehegefliche nachgewiesenen Individuen deshalb so groB ist, weil das
Gehege als ,,Riesenfalle* wirkt. Dies wire der Fall, wenn die Umz4dunung fiir Einwande-
rer leichter zu iiberwinden wére als fiir Auswanderer. Nach den mitgeteilten Werten
konnte allenfalls das Gegenteil der Fall sein.
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Ein- und Auswanderung werden durch Finge in den AuBenrandfallen der
Gehegeumzdunung direkt nachgewiesen. Im Jahre 1991 wurden 52 Einwanderer (29
Mainnchen, 23 Weibchen) im Gehege nachgewiesen, die 1990 oder 1991 erstmals in einer
AuBenrandfalle gefangen und markiert worden waren, wihrend andererseits 1991 95 Tie-
re (63 Minnchen, 32 Weibchen) in Auflenrandfallen gefangen wurden, die erstmals innen
gefangen worden waren (der zahlenméBige Unterschied zwischen den nachgewiesenen
Ein- und Auswanderern ist wohl in erster Linie durch die unterschiedliche Gesamtzahl
innen und auBen gefangener Tiere bedingt).

Im Vergleich zur Bodenoberflachenaktivitit ist die gemessene Baumaktivitit immer rela-
tiv gering: die Zahl der pro Nacht in 50 Fallen gefangenen Tiere betrug im Friihjahr 1989
maximal 20, im Herbst 1989 maximal 16 (DurchlaBspalt der Trichterfallen kurz nach
Mitternacht mit einem Plastikstreifen verschlossen), 1990 im Frithjahr und Herbst maxi-
mal je 9 (DurchlaBspalt mit Leitelementen versehen, vgl. Kap. 2.5.2.). Die Fangraten der
Boden- und Baumfallen waren 1989 und 1990 im Friihjahr (r = 0,76 bzw. 0,63) und
Herbst (r = 0,59 bzw. 0,54) positiv miteinander korreliert (p < 0,01 oder 0,05).

3.3. Die Witterungsabhiéngigkeit der Fangraten

Carabus auronitens ist bevorzugt in der 1. Hilfte der Nacht aktiv, zusitzlich scheint
manchmal ein 2. Maximum der Aktivitit vor Sonnenaufgang ausgebildet zu sein (THIELE
& WEBER, 1968; HockMANN u. a., 1989). Die Fangrate der Bodenfallen ist in hohem MaBe
von der Temperatur der bodennahen Luftschicht in der 1. Nachthilfte abhingig. Um die-
se Abhidngigkeit nachzuweisen, ist es meist erforderlich, die Saison in kiirzere Abschnitte
zu unterteilen. Tab. 10 bringt als Beispiel die Korrelationsanalysen fiir das Friihjahr 1989
und 1990. Die Fangraten werden auf die Temperatur um 22°° MESZ bezogen.

Sowohl bei Miannchen als auch bei Weibchen wird die Variabilitit der Fangrate z. T. zu
iiber 90% von der Temperatur um 22% bestimmt. Die Temperaturabhéngigkeit verdndert
sich im Verlaufe der Friihjahrssaison: der Schnittpunkt der Regressionsgeraden mit der x-
Achse, der von der Gesamtzahl der Individuen, die gefangen werden koénnen, unabhingig
ist, verschiebt sich in der Regel in Richtung auf héhere Werte. Dies ist ein Hinweis dar-
auf, daf} sich im Verlaufe der Friihjahrssaison die Temperaturabhingigkeit der Aktivitit
veridndert.

Es wurde die Korrelation der Fangraten mit der Temperatur zu verschiedenen Nacht-
zeiten gepriift (18% bis 6* MESZ, in halbstiindigen Abstianden). Die Temperatur um 22%°
liegt stets im Bereich maximaler Korrelationskoeffizienten, manchmal liegt das Maxi-
mum etwas friiher (um 21%), manchmal etwas spiter (gegen 22%°) (Abb. 9 a, b). Das Er-
gebnis entspricht den Beobachtungen, dafl Carabus auronitens bevorzugt in der 1. Nacht-
hilfte aktiv ist.

Auch wihrend der Herbstsaison wird die Fangrate in Bodenfallen in hohem MafBe von
der Temperatur der bodennahen Luft bestimmt (Tab. 10). Veranderungen der Tempera-
tur-Reaktionsnorm sind nicht erkennbar; die Unterteilung der Saison in verschiedene Ab-
schnitte ist lediglich wegen der sich verdndernden Anzahl aktiver Tiere erforderlich.

Die hohe Temperatur-Abhédngigkeit der Fangrate in Bodenfallen mit Bestimmtheits-
mafen, die z. T. groBer als 90% sind, 146t es unwahrscheinlich erscheinen, daB irgendein
anderer Umweltparameter (innerhalb der jeweiligen unterschiedenen Saisonabschnitte)
die Aktivitit erkennbar beeinfluite. Tatséchlich wurde bisher in keinem Jahr eine Abhén-
gigkeit von der relativen Luftfeuchte ermittelt, weder wihrend der Friihjahrs- noch wih-
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Tab. 10:  Abhéngigkeit der Fangrate der Bodenfallen von der Temperatur der bodennahen Luft
um 22°° MESZ. - n = Anzahl der Fangnichte; m = Steigung der Regressionsgeraden; a =
Schnittpunkt der Regressionsgeraden mit der x-(Temperatur-)Achse; r =
Korrelationskoeffizient; B = Bestimmtheitsmafl (%); p = Irrtumswahrscheinlichkeit;
n.s. nicht signifikant.

Friihjahr 1989, Ménnchen

Abschnitt n m a r B p
3.4.-244. 7 8,3 5,4 092 85 < 0,01
28.4.-16.5. 6 2,8 6,0 0,97 94 < 0,01
19.5.-5.6. 6 2,1 10,8 0,84 71 < 0,05
9.6.-23.6. 5 0,0 41,7 -0,09 - n.s.
Friihjahr 1989, Weibchen

Abschnitt n m a T B p
3.4.-244. 7 24 5,5 091 83 < 0,01
28.4.-16.5. 6 1,2 5,9 0,83 69 < 0,05
19.5.-5.6. 6 1,3 104 095 90 <0,01
9.6.-23.6. 5 0,2 10,1 037 - n.s.
Friihjahr 1990, Minnchen

Abschnitt n m a r B p
23.3.-64. 4 145 5,6 096 92 < 0,05
9.4.-264. 6 14,1 21 096 92 < 0,01
30.4. - 18.5. 5 15,6 7,6 092 85 < 0,05
22.5.-8.6. 5 6,4 10,3 085 - n.s.
11.6.-30.6. 7 -0,57 17,9 -0,85 72 <0,05
Friihjahr 1990, Weibchen

Abschnitt n m a r B p
233.-64. 4 3,8 5,7 098 96 < 0,05
9.4.-264. 6 3,1 1,7 0,88 78 <0,05
30.4.-18.5. 5 4,5 43 0,66 - .s.
22.5.-8.6. 5 53 9,8 0,89 80 < 0,05
11.6. - 30.6. 7 0,0 -76,3 0,06 - n.s.
Herbst 1989, Minnchen v

Abschnitt n m a r B p
22.8.-4.9. 5 2,3 7.4 091 83 <0,05
8.9.-12.10. 11 4,1 7,3 0,92 85 < 0,01
Herbst 1989, Weibchen

Abschnitt n m a T B p
22.8.-4.9. 5 0,8 -1,9 0,62 - n.s.
8.9.-12.10. 11 5,4 73 0,88 77 < 0,001
Herbst 1990, Miannchen

Abschnitt n m a r B P
4.8.-238. 5 -1,1 276 -0,65 - n.s.
27.8.-11.10. 14 29 5,6 095 91 < 0,001
15.10. - 1.11. 6 0,7 5,6 0,94 89 <0,01
Herbst 1990, Weibchen

Abschnitt n m a r B p
4.8.-238. 5 -1,5 259 084 - n.s.
27.8.- 11.10. 14 2,4 22 0,88 77 < 0,001
15.10. - 1.11. 6 1,0 6,4 093 86 <0,01
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Abb. 9 a, b: Koeffizient r der Korrelation zwischen der Temperatur der bodennahen Luft, gemessen
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in halbstiindigen Abstinden wihrend der Nacht von 18° bis 6°°, und der Anzahl der in
der Nacht gefangenen Kifer (Bodenfallen). Friihjahrssaison 1989. Unterschieden wer-
den 3 Abschnitte der Saison: I 3.4. - 24.4; 11 28.4. - 16.5.; [T 19.5. - 5.6. (vgl. auch Tab.
10). Gestrichelte Linien: Signifikanzgrenzen. » Zahl der Wertepaare um 2 (Abschnitt I)
bzw 1 (Abschnitt IT und III) vermindert. * verdnderte Signifikanzgrenzen. - Abb. 9 a
Minnchen, Abb. 9 b Weibchen
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rend der Herbstsaison.® Offenbar sind in der Laubstreu des Waldes unabhéngig von der
Witterung stets giinstige Feuchtebedingungen gegeben. — Damit ist natiirlich nicht ausge-
schlossen, daB ein Umweltfaktor bzw. ein Komplex von Umweltfaktoren die saisonalen
Veridnderungen der Temperatur-Reaktionsnorm wiahrend der Friihjahrssaison, auf die
oben hingewiesen wurde, kontrolliert. Moglicherweise werden die saisonalen Verdnde-
rungen der Reaktionsnorm aber auch mehr oder weniger stark endogen beeinfluBt.

Eine starke Abhéngigkeit der Fangraten von der Temperatur, ebenfalls verkniipft mit ei-
ner saisonalen Verinderung der Temperatur-Reaktionsnorm, hat BRUNSTING (1981) bei
Pterostichus oblongopunctatus nachgewiesen.

Anders stellen sich die Verhiltnisse bei der Baumaktivitit dar, die von Temperatur und
relativer Luftfeuchte abhingig sein kann (Tab. 11 u. 12). Warum nur gelegentlich und
nicht in jeder Saison eine Abhéngigkeit der Baumaktivitdt von Temperatur bzw. relativer
Luftfeuchte gemessen wurde, ist unbekannt.

Tab. 11:  Abhéngigkeit der Fangrate der Baumfallen von der Temperatur der bodennahen Luft
um 22°° MESZ. Minnchen und Weibchen zusammengefaft. Parameter s. Tab. 10.

Friihjahr 1989

Abschnitt n m a r B p
34.-244. 7 2,4 5.3 0,90 81 <0,01
28.4.-16.5. 6 0,3 1,8 040 - n.s.
19.5.-5.6. 6 0,2 121 048 - n.s.
Herbst 1989 - keine Abhidngigkeit nachgewiesen

Friihjahr 1990

Abschnitt n m a r B p
23.3.-6.4. 4 0,6 5,1 1,00 99 <0,01
9.4.-264. 6 0,5 0,9 0,60 - n.s.
30.4.-18.5. 5 -1,1 17,6 -0,67 - n.s.
22.5.- 8.6. 5 0,5 9,3 0,74 - n.s.
11.6. - 30.6. 7 0,2 174  -0,61 - I.S.
Herbst 1990

Abschnitt n m a r B p
30.8.- 11.10. 13 0,8 5.8 0,69 47 <0,01

Tab. 12:  Abhingigkeit der Fangrate der Baumfallen von der relativen Feuchte der boden-nahen
Luft um 22° MESZ. Ménnchen und Weibchen zusammengefafit. a = Schnittpunkt der
Regressionsgeraden mit der x-Achse (rel. Feuchte). Ubrige Parameter s. Tab. 10.
Friihjahr 1989 - keine Abhédngigkeit nachgewiesen
Herbst 1989 - keine Abhingigkeit nachgewiesen

Friihjahr 1990

Abschnitt n m a r B p
23.3.-16.4. 7 0,0 6,7 0,11 - n.s.
19.4.-31.5. 11 0,3 684 097 94 < 0,001
5.6.-17.6. 5 0,1 77,8 0,76 - n.s.
Herbst 1990

Abschnitt n m a B

r P
27.8.-11.10. 14 0,3 752 0,60 36 <0,05

3 Gelegentlich werden signifikante negative Korrelationen zwischen Fangrate und relativer Luft-
feuchte in der 2. Nachthilfte beobachtet. Dieser Zusammenhang ist mit Sicherheit eine Folge der
starken Temperaturabhingigkeit der Bodenaktivitit: in kiihlen Nachten mit geringer Aktivitit stel-
len sich in der 2. Nachthilfte im Zusammenhang mit Taubildung hohe relative Luftfeuchten ein.
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3.4. Die Schitzwerte der Abundanzen

Die Verwendung von F-H-F*-Tabellen zur Abschitzung der Abundanzwerte im Friihjahr bedingt,
daf bereits fiir die ersten Fangtermine sehr hohe, z. T. maximale Abundanzwerte gemessen werden
(Tab. 13). Einer Reduktion der Werte Ende Mérz/Anfang April, deren Ursache vielleicht eine er-
hohte Mortalitéit nach der Winterruhe ist, folgt in der Regel bis Mitte Mai eine Phase, in der die
Abundanzen relativ konstant sind. AnschlieBend werden die Schitzwerte deutlich kleiner (vgl.
Kap. 2.8.). Da die Reproduktionsleistung im friihen Friihjahr gering zu sein scheint (vgl. Kap. 4.2.),
diirfte der Mittelwert, dem die ab etwa Mitte April bis zum Ende der Plateauphase gemessenen
Einzelwerte zugrunde liegen, am besten der Grofe der reproduzierenden Gruppe entsprechen
(Ng,or)- — Zu Beginn der Herbstsaison zeigen die Abundanzwerte einen Anstieg bis zu einer
Plateauphase, die bis zum Ende der Herbstsaison eingehalten wird (bei Verwendung von H*-F-Ta-
bellen, vgl. Kap. 2.8.). Die Werte der Plateauphasen werden zum Saisonwert der Abundanz (N
gemittelt (Tab. 13).

Die Schitzung der mittleren Individuendichte (Abundanz) auf der Untersuchungsfléche
von 55,5 m x 36 m (= 1998 m?) ergibt fiir die Friihjahrssaisons Werte zwischen 252
(1984) und 535 (1990). Diese Werte entsprechen 1,3 bzw. 2,7 Tieren auf 10 m?. Die
Schitzwerte fiir die Herbstsaisons schwanken in stiarkerem Mafie: zwischen minimal < 20
(1987) und maximal 370 Tieren (0,1 bzw. 1,85 Tiere auf 10 m?) (Tab. 13) Die Genauig-
keit der Schitzwerte wird in Kap. 4.1. erortert.

Saison)

Es ist zu erwarten, daBl bei hoher Abundanz viele Individuen wihrend der Saison auf der
Untersuchungsflidche nachgewiesen werden und daf} die Zahl der Fange insgesamt grofl
ist. Obwohl die Fangbedingungen in der Untersuchungsdekade variierten (insbesondere
die Anzahl der Fangbecher und der Fangtermine sowie die Temperatur an den Fangter-
minen), sind die Koeffizienten der Korrelation zwischen diesen Parametern sogar er-
staunlich grof} (vgl. Tab. 8 u. 14):

(x) — Anzahl nachgewiesener Individuen (y): r=0,83; y =1,63 x - 1119,32;
p<0,01

(x) — Gesamtzahl der Fiinge (3 n) (y):r=0,74;y = 3,90 x -~ 392,49, p < 0,05

Bei der Berechnung der Saisonwerte der Abundanz werden die Finge von Weibchen und
Minnchen zusammengefalt. Nachdem in den Jahren 1988 und 1989 die Zahl der Boden-
fallen auf der Untersuchungsfliche vermehrt worden waren und seitdem grofe Fang-
zahlen erreicht werden, sind verldBliche Abschitzungen der Abundanz der Weibchen und
Minnchen moglich. Die Summe der geschitzten Abundanzen der Méannchen und Weib-
chen ist mit dem jeweiligen Gesamtschitzwert fast identisch. — Im Friihjahr 1989 und
1990 wurden signifikant mehr Miannchen als Weibchen geschitzt; im Herbst 1989 wich
das Geschlechtsverhiltnis zugunsten der Weibchen vom erwarteten 1:1-Verhiltnis ab. Im
Herbst 1988 und 1990 sowie im Friihjahr 1991 entsprachen die geschitzten Individuen-
dichten der Weibchen und Ménnchen der Erwartung.

Saison

SdlSOn

Gesamt- getrennte Schitzung Anteil der
schitzung Weibchen Minnchen Weibchen
H 1988 223 120 101 54%
F 1989 316 110 203 35% ***
H 1989 370 220 152 59% ***x
F 1990 535 214 329 40% **
H 1990 325 167 156 52%
F 1991 452 215 241 47%

##% p < 0,001
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Die geschitzten Weibchenanteile an der Abundanz entsprechen nicht den beobachteten
Anteilen der Weibchen an den Fingen bzw. an der Anzahl nachgewiesener Individuen,
vielmehr treten erhebliche Unterschiede auf. Im Friihjahr 1989 wurde z. B. ein Anteil der
Weibchen an den Fangen von 28,4% und an den Individuenzahlen von 29,8% beobachtet,
wihrend der Anteil an der Abundanz auf 35% geschitzt wurde (vgl. Tab. 9).

Zwei Griinde konnten dafiir maBgeblich sein, dal bei einem Weibchenanteil an der
Abundanz von = 50% in einer Herbstsaison im folgenden Friihjahr ein Anteil von < 50%
geschitzt wird (wie z. B. im Friihjahr 1989 u. 1990).

(1) Die Mortalitdtsrate der Weibchen ist grofer als die der Méannchen. Dies ist fiir die jun-
ge Generation nicht wahrscheinlich, konnte aber fiir die Generation der Alttiere zutreffen,
deren Weibchen bereits Eier produziert haben. Diese Moglichkeit impliziert, daB die

Tab. 13:  Die Individuendichten auf der Untersuchungsfliche (55,5 x 36 m) nach der Schitz-
methode von JoLLy und SeBer. Die Fiange von Ménnchen und Weibchen wurden zu-
sammengefaBt. Nur die relevanten Schitzwerte sind beriicksichtigt (vgl. Kap. 2.8.). Bei
der Berechnung der Mittelwerte N, wurden die Einzelwerte N, mit der Wurzel ihrer
Varianz (V VarN)) gewichtet (vgl. Kap. 2.8.). Bei der Mittelwertsbildung nicht beriick-
sichtigte Werte sind mit einem “ — ” gekennzeichnet (vgl. Kap.3.4.). - F Friihjahrs-
saison, H Spitsommer-/Herbstsaison

Saison/ N, VvaN, N Saison/ N, VVaNi N
Datum Datum
F 1982 H 1982
26.4. 153- 39 6.9. 92- 19
30.4. 156 - 41 11.9. 90- 6
18.5. 424 129 16.9. 147- 13
27.5. 417 182 421 20.9. 187- 14
1.10. 283 40
14.10. 305 111 289
F 1983 H 1983
18.4. 351 66 27.8. 2- 4
224. 421 89 1.9. 89 30
28.4. 388 51 3.9. 61 13
18.5. 426 73 6.9. 116 49
19.5. 244 68 375 9.9. 105 25
9.6. 148- 50 14.9. 62 14
16.9. 89 23
27.9. 83 21 84
F 1984 H 1984
25.4. 349 72 9.10. 243 134
27.4. 186 35 12.10. 110 29
1.5, 189 36 17.10. 153 59
45. 202 51 23.10. 200 68 166
15.5. 323 87
18.5. 313 124 252
L6. 70- 18
F 1985 H 1985
6.4. 232- 52 16.9. 106 - 70
224. 282 69 24.9. 204 77
6.5. 231 55 1.10. 335 136 267
14.5. 306 88 5.10. 111- 24
235. 209 59 256



Saison/ N, VVaN, N Saison/ N, VVaN, N
Datum Datum
F 1986 H 1986
234. 2711 64 26.8. 26- 10
25.4. 356 72 29.8. 61- 27
29.4. 572 112 2.9. 134- 42
2.5. 281 42 5.9. 130- 36
6.5. 210 29 9.9. 298 94
14.5. 261 42 315 11.9. 175 28
21.5. 110- 21 16.9. 224 31
4.6. 144- 43 19.9. 270 50
20.9 256 50
21.9. 221 15
25.9. 298 20
30.9. 325 14
6.10. 379 23
14.10. 413 56 298
F 1987 H 1987 (<20
8.4. 515- 86
15.4. 459 52
204. 483 56
24.4. 399 96
19.5. 186 51
26.5. 286 91 403
F 1988 H 1988
16.4 332 80 26.8. 76- 46
214. 268 53 30.8. 218 77
274 457 109 29. 20 39
2.5. 183 32 6.9. 17219
3.5. 218 60 13.9. 238 35
8.5. 182 50 271 16.9. 230 26
22.5. 79- 22 209. 222 20
24.5. 96- 25 23.9. 210 19
31.5. 97- 32 279. 257 39
4.10. 272 52 223
F 1989 H 1989
29.3. 449- 98 18.8. 60- 32
10.4. 350- 36 22.8. 156 - 49
24.4. 405 54 25.8. 137- 28
5.5. 316 47 29.8. 125- 19
8.5. 321 66 1.9. 197- 27
115. 257 57 4.9. 218- 29
16.5. 238 43 316 8.9. 299 24
19.5. 177- 31 12.9. 426 28
22.5. 120- 20 15.9. 374 18
18.9. 394 19
22.9. 399 17
26.9. 364 24
28.9. 392 35
2.10. 314 25

5.10. 311 26

(983
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Saison/ N, VvaN, N Saison/ N, VvaN, N

Saison Saison

Datum Datum

F 1990 H 1990

19.3. 799 - 81 16.8. 72- 22

2.4, 643 - 36 20.8. 149 - 37

12.4. 569 - 27 24.8. 151- 20

19.4. 636 54 28.8. 194 - 12

23.4. 584 29 31.8. 221- 13

26.4. 599 29 4.9. 268 18

304. 538 23 7.9. 259 22

3.5. 565 30 11.9. 262 22

7.5. 482 28 14.9. 293 29

12.5. 527 57 18.9. 369 39

18.5. 403 59 21.9. 358 36

22.5. 332 30 535 25.9. 325 37

25.5. 233- 49 28.9. 378 39

31.5. 194 - 21 2.10. 379 37

5.6. 122- 22 5.10. 434 57

11.6. 42 - 11 9.10. 312 35
12.10. 339 41 325

F 1991 H 1991

22.3. 727 - 81 17.9. 25 8

2.4, 762 - 58 24.9. 65 26

9.4. 657- 68 27.9. 33 8

12.4. 668 - 60 30.9. 35 9

15.4. 613 48 11.10. 45 16 39

3.5. 532 46

10.5. 422 28

13.5. 380 39

21.5. 437 25

27.5. 437 46

31.5. 383 20

3.6. 442 39 452

6.6. 294 - 36

9.6. 305- 28

13.6. 297 - 35

17.6. 241 - 46

21.6. 193 - 48

25.6. 67- 12

28.6. 48 - 21

1.7. 19- 1

5.7. 13- 2

11.7. 7 - 1

Mortalitdtsrate der alten Weibchen erheblich gréBer sein miifite als die der alten M#nn-
chen, anderenfalls konnte sich vom Herbst zum darauffolgenden Friihjahr der Weibchen-
anteil nicht so drastisch verindern, wie dies 1988/1989 und insbesondere 1989/1990 der
Fall war. Gegen die Vermutung spricht, da in der Regel im Winterlager ein groBerer
Anteil alter Weibchen angetroffen wird, die am Vorhandensein der sogenannten Gelb-
korper (,,Corpora lutea“)* eindeutig von jungen Weibchen unterschieden werden kinnen.

* Eine gelb-griine Verfirbung am Ovariolenhals, die eine Folge des Austritts der Eier aus der
Ovariole ist und sich mit der Anzahl produzierter Eier verstarkt (Kern, 1912; van Duk, 1972).
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Im Winter 1988/89 betrug z. B. der Anteil der Weibchen mit Corpora lutea 28% (vgl.
Text-Tab. in Kap. 3.6.). In 5 kéferdichten Rundgehegen (Durchmesser 20 m) mit hoher
individueller Nachweiswahrscheinlichkeit, in die zu Beginn der Friihjahrssaison 1991
insgesamt 143 Weibchen und 141 Minnchen eingesetzt worden waren, iiberlebten bis
zum Beginn der Friihjahrssaison 1992 46% der Weibchen und 36% der Minnchen
(Scaworpge, unveroffentlicht; MODEREGGER, unverdffentlicht). Die Uberlebens-
wahrscheinlichkeit der Weibchen war also eher groBer als die der Méannchen (der Unter-
schied ist nicht signifikant) (vgl. auch die Befunde von van Duk an Calathus
melanocephalus und Pterostichus versicolor®, 1979 b).

(2) Das Schitzverfahren nach Jorry und SeBer ist fehleranfillig, d. h. in Wirklichkeit
kann die Abundanz der Weibchen im Friihjahr grofler sein, als der jeweilige Schétzwert
angibt. Es kommt zu einer Unterschitzung der Abundanz, wenn die Fang-
wahrscheinlichkeit, bezogen auf die gesamte Saison, individuell stark differiert (vgl.
Kap. 2.8.). Die Ursache der Unterschitzung der Abundanz der Weibchen im Friihjahr
1989 und 1990 konnte also gewesen sein, dal sich die Weibchen in stérkerem MaBe als
die Minnchen hinsichtlich des individuellen Aktivitdtsniveaus unterschieden. — Nicht nur
die Abundanz, auch der Anteil nachgewiesener Individuen war bei den Weibchen in den
Friihjahrssaisons haufig < 50%, wahrend in den Herbstsaisons ihr Individuenanteil z. T.
> 50% war (vgl. Tab. 9). Der nachgewiesene Anteil der Individuen kann ebenfalls kleiner
sein, als der Realitit entspricht, z. B. dann, wenn eine ,,Fraktion* W,a der Weibchen eine
individuelle Nachweiswahrscheinlichkeit f, < 1 hat (bezogen auf die gesamte
Friihjahrssaison), die individuelle Nachweiswahrscheinlichkeit aller M@nnchen-Fraktio-
nen aber f, > f,, ist(z.B.=1).

Durch einen divariaten Vergleich der Fangdaten (Anzahl der Fiange pro Individuum ge-
gen Abstand zwischen erstem und letztem Fang) konnte gezeigt werden, dafl die Weib-
chen im Friihjahr 1990 im individuellen Aktivitdtsverhalten stirker divergierten als die
Minnchen (Abb. 8, Kap. 3.2.). Ob das nachgewiesene Divergieren der Weibchen grof3
genug war, um eine Unterschitzung der Abundanz der Weibchen zu bedingen, bleibt aber
ungewil. Fiir diese Moglichkeit spricht, dal im Herbst 1989, als fiir die Weibchen eine
hohere Abundanz geschitzt wurde, die Médnnchen ein etwas stérkeres Divergieren im in-
dividuellen Aktivititsverhalten erkennen liefen (Abb. 8).

3.5. Reproduktion

Die im Herbst schliipfenden Kifer sind Nachkommen der im Friithjahr desselben Jahres
aktiv gewesenen Tiere (vgl. Kap. 3.1.). Da die jungen Tiere im Herbst obligatorisch aktiv
werden, die iiberlebenden Alttiere aber wihrend dieser Zeit inaktiv sind, ergibt sich fiir
Carabus auronitens die giinstige Situation, aus den Abundanzen der Herbst- und
Friihjahrssaison die mittlere effektive Reproduktionsrate bestimmen zu konnen (die An-
zahl imaginaler Nachkommen pro Weibchen).

Die genannten 2 Voraussetzungen miissen streng erfiillt sein, um die Reproduktionsrate
schitzen zu konnen. Die eine Voraussetzung, Inaktivitdt der iiberlebenden Alttiere im
Herbst, wird durch die Wiederfangdaten selbst bestétigt: die Alttiere fehlen im Herbst in
den Fallen, wihrend sie im folgenden Friihjahr wieder auftauchen. Die andere Vorausset-
zung, obligatorische Aktivitit der frisch geschliipften Kéfer, kann hingegen nicht aus den
Fingen auf der Untersuchungfliche abgeleitet werden. Es ist aber nach einigen anderen
Beobachtungen und Befunden sehr wahrscheinlich, dafl die postecdysiale Reifung von
einer Nahrungsaufnahme abhingt: (1) die Tiere sind kurz nach dem Schliipfen extrem

5 Synonym: Poecilus coerulescens.
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leicht und weisen keine (oder allenfalls nur sehr geringe) Fettkorperreserven auf; (2)
Nahrungsmangel verzogert die Ausreifung; (3) Nahrungsentzug fiir nur 10 Tage schédigt
die Tiere irreversibel (vgl. Kap. 3.8.); (4) in Rundgehegen, in denen die individuelle
Nachweiswahrscheinlichkeit hoch ist, wurden im Herbst 1991 nur etwa 15% der ge-
schliipften Kifer nicht nachgewiesen (ScHwoppe, unverdffentlicht; MODEREGGER,
unveréffentlicht).®

Die Reproduktionsraten werden auf der Grundlage der geschitzten Abundanzwerte der
Friihjahrs- und Herbstsaisons sowie auf der Grundlage der in den Herbst- und Friihjahrs-
saisons nachgewiesenen Individuen berechnet (Tab. 14). R, ist die auf der Grundlage der
Abundanzwerte (N ) berechnete Reproduktionsrate. Da die Schétzung der Abundanz
der Minnchen und Weibchen erst ab 1989 verlaBlich ist, wird die Herbst-Abundanz
durch den halben Wert der Friihjahrs-Abundanz dividiert (es wird also ein ausgeglichenes
Geschlechtsverhiltnis angenommen, wie es moglicherweise meist auch vorliegt, vgl.
Kap. 3.4.). Die Reproduktionsrate R, ist gleich der Anzahl der nachgewiesenen Individu-
en im Herbst dividiert durch die halbe Anzahl der nachgewiesenen Individuen im Friih-
jahr; die Reproduktionsrate R, ist gleich der Anzahl der nachgewiesenen Individuen im
Herbst dividiert durch die Anzahl der nachgewiesenen Weibchen im Friihjahr.

Tab. 14:  GroBe und Reproduktionsrate der untersuchten lokalen Gruppe in der Unter-
suchungsdekade. - Anzahl nachgewiesener Individuen (vgl. Tab. 8); Anzahl nachge-
wiesener Weibchen; Abundanzwert der Saison (Nsmon); Fluktuation der
Abundanzwerte (Saisonwert im Jahr j dividiert durch Saisonwert im Jahr j-1);
Reproduktionsrate R : Herbst-Abundanz dividiert durch den halben Wert der Friih-
jahrs-Abundanz; Reproduktionsrate R,: Anzahl der nachgewiesenen Individuen im
Herbst dividiert durch die halbe Anzahl der nachgewiesenen Individuen im Friihjahr;
Reproduktionsrate R,: Anzahl der nachgewiesenen Individuen im Herbst dividiert
durch Anzahl der nachgewiesenen Weibchen im Friihjahr.

Anzahl d. Anzahl d. Abundanz Fluktuation R Ry R3
Individuen Weibchen NSaison NJ / Nj»l
F H F F H F H

1982 235 241 92 421 289 1,37 2,05 2,62
1983 344 103 133 375 84 0,89 0,29 0,45 0,60 0,77
1984 232 123 75 252 166 0,67 1,98 1,32 1,06 1,64
1985 190 121 66 256 267 1,02 1,61 209 1,27 1,83
1986 326 420 130 315 298 1,23 1,12 1,80 2,58 3,23
1987 466 4 217 403 (<20) 1,28 0,07 <0,10 0,02 0,02
1988 295 262 93 271 223 0,67 11,15 1,65 1,78 2,82
1989 466 597 139 316 370 1,17 1,66 2,34 256 4,29
1990 1041 473 364 535 325 1,69 0,88 1,21 091 1,30
1991 857 58 379 452 39 0,84 0,12 0,17 0,14 0,15

Die Reproduktionsraten variieren sehr stark, R, z. B. zwischen 2,34 (1989) und < 0,10
(1987); auch 1991 war die Reproduktionsrate klein (0,17) (Tab. 14).

Die Reproduktionsraten R, R, und R, sind untereinander stark korreliert (R, - R: r =
0.87;R,-R,:r= 0,90; R,—R,:r=0,98; p =0,001 bzw. <0,001).

¢ Es ist unwahrscheinlich, daf3 diese Tiere die Puppenwiege nicht verlieBen; moglicherweise wur-
den sie deshalb nicht gefangen, weil sie zufillig vor den Fangterminen Nahrung erbeutet hatten und
deshalb inaktiv waren.
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Die hohen Korrelationen iiberraschen zunichst, da die Anzahl der in einer Saison auf der
Untersuchungsfliache nachgewiesenen Individuen nicht nur von der Abundanz, sondern
auch von der Grofle der Fangzahlen abhingt. Von 1982 bis Friihjahr 1988, als noch keine
Fallen am Innenrand der Gehegeumzéunung exponiert waren, diirfte der Anteil der nach-
gewiesenen Individuen — bezogen auf die jeweilige Abundanz — kleiner gewesen sein als
in den spiteren Saisons. Da dies aber fiir Herbst- und Friihjahrssaisons in gleicher Weise
gilt, ist der EinfluB auf die Berechnung der Reproduktionsrate offenbar nicht erheblich
(mit Ausnahme vielleicht des Jahres 1988, als im Herbst die Zahl der Fallen vergroBert
wurde). — In Kap. 4.1. wird dargelegt, daB bis zur Frithjahrssaison 1988 vermutlich auch
die Abundanzen zu niedrig geschitzt wurden. Da die Schitzwerte fiir Friihlings- und
Herbstsaisons in derselben Richtung von den tatsdchlichen Individuendichten abwei-
chen, diirfte der Einfluf auf die Berechnung der Reproduktionsrate auch in diesem Fall
nicht erheblich sein.

3.6. Mortalitétsraten und Anteile der Generationen am Friihjahrsbestand

Auf Grund von Wiederfunden kann auf erhebliche Alttieranteile im Friihjahrsbestand ge-
schlossen werden: z. B. setzten sich in der Friihjahrssaison 1991 die aus einer fritheren
Saison wiedergefundenen Kifer (318 Individuen) zu 58% aus Kifern des Herbstes 1990
(also jungen Tieren) und zu 42% aus Alttieren zusammen, die erstmals im Friithjahr 1990
oder noch frither gefangen worden waren (Tab. 8). Bei der Bewertung dieser Zahlen ist
zu beriicksichtigen, daB die Wahrscheinlichkeit der Auswanderung aus dem Gehege mit
dem Lebensalter der Tiere ansteigt.

Der Friihjahrsbestand der Jahre 1988 und 1992 sollte, nachdem in den Jahren 1987 und
1991 die Reproduktion fast vollig ausgefallen war, sogar ganz iiberwiegend aus Alttieren
bestanden haben, die bereits an einer oder mehreren Reproduktionssaisons teilgenommen
hatten. Damit steht in Ubereinstimmung, daB im Winter 1987/88 und im Winter 1991/
1992 der Anteil von Weibchen mit eindeutig erkennbarem ,,Gelbkorper™, also der Anteil
alter Weibchen, ungewohnlich grof3 war: 69% bzw. 76%. In anderen Jahren wurden unter
Weibchen, die aus dem Winterlager gesammelt worden waren, Anteile alter Tiere von
maximal 39% bestimmt.

Anteile alter Tiere unter den aus dem Winterlager gesammelten Weibchen:

Winter Anzahl Tiere mit Alttier-
Weibchen Corpora lutea Anteil
1984/85 44 17 39%
1985/86 30 3 10%
1986/87 72 23 32%
1987/88 39 27 69%
1988/89 29 8 28%
1991/92 25 19 76%

Der Anteil alter Weibchen ist allerdings vor allem im Winter 1987/88 kleiner als erwartet. Eine
Ursache dafiir konnte sein, dal der Reproduktionserfolg kleinrdumig nicht unerheblich schwanken
kann: die Aufsammlungen aus dem Winterlager waren nicht auf der Untersuchungsfliche, sondern
in anderen Parzellen des Forstes Tinnen erfolgt, in denen die Reproduktion méglicherweise nicht
so niedrig gewesen war wie im Gehege (zum Phanomen kleinrdumigen asynchronen Fluktuierens
vgl. Kap. 4.3.). Es konnte hinzukommen, da nach einer Frithjahrssaison mit sehr geringer
Eiproduktion die Corpora lutea vorjihriger Weibchen z. T. nur schwach ausgebildet sind, so da§
diese Weibchen nicht immer verlaBlich von jungen Weibchen unterschieden werden konnen.
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Im folgenden wird an einem Beispiel gepriift, ob Alttier- und Jungtieranteile mit Hilfe der
JoLLY-SEBER-Methode bestimmt werden konnen. Wahrend mit H*-F-Tabellen allein der
(aktive) Jungtierbestand im Herbst geschitzt wird, konnten mit F-H*-F-Tabellen Werte
geschitzt werden, die den Jungtierbestand und die Anzahl der bis zum Friihjahr iiberle-
benden Alttiere umfassen. Nach der H*-F-Tabelle ergeben sich fiir den Herbst 1990 320
Jungtiere, nach der F-H*-F-Tabelle 542 Tiere. Die Differenz, 222, sollte gleich der An-
zahl der bis zum Friihjahr iiberlebenden Alttiere sein. Fiir den Beginn der Friihjahrssaison
1991 (22.3. - 12.4., vgl. Tab. 13) wird aus der F-H-F*-Tabelle eine Individuenanzahl von
707 Tieren geschitzt. Die numerisch darin enthaltene Anzahl von Jungtieren ist um 165
groBer als der aktive Herbstbestand. Das Verfahren ist offenbar zu ungenau, um einge-
setzt werden zu konnen.

Damit sind auch die Mortalititsraten der alten und jungen Generation einer Schitzung
nicht zugénglich. Aus der Summe von Friihjahrs- und Herbstbestand eines Jahres einer-
seits und dem Friihjahrsbestand des nichstfolgenden Jahres andererseits kann lediglich
die Gesamt-Jahresmortalitét berechnet werden. Sie variierte in der Untersuchungsdekade
zwischen 34% und 47%; nur 1989/90 war sie mit 22% erheblich kleiner (vgl. Tab. 13).

Nach Wiederfangexperimenten (1991/1992) in kiferdichten Rundgehegen (Durchmesser
20 m) mit hoher individueller Nachweiswahrscheinlichkeit kann die Mortalitdt der jun-
gen Kifer die der alten Kifer fast erreichen: 46% (alte Tiere: 50%) (MODEREGGER,
unverdff.; ScHwoppE, unveroff.).

3.7. Gewichtsentwicklung wihrend der Friihjahrssaison und
Gewichtsverluste in der Dormanzperiode

Die Gewichtsentwicklung im Verlaufe einer Saison vermittelt einen Einblick in den
Erndhrungszustand der Population. Aus der Differenz der Gewichte zu Beginn und zum
Ende einer Friihjahrssaison 1468t sich ablesen, wie grof die Fettkorperreserve ist, die zur
Uberdauerung der 9- bis 10-monatigen Dormanzperiode eingelagert wird. Dariiberhinaus
bietet der Vergleich der Gewichtsentwicklung von Ménnchen und Weibchen die Mog-
lichkeit, Aussagen zur Eiproduktion zu machen.

Im Mittel iiber alle Jahre betrug das Gewicht der Mdnnchen am Ende des Winters 350 mg
(in den einzelnen Jahren im Mittel 337 bis 369 mg), das der Weibchen 445 mg (414 bis
490 mg). Bis zum Ende der Friihjahrssaison nimmt das Gewicht der Mannchen um im
Mittel 25% (in den einzelnen Jahren im Mittel 19% bis 37%), das der Weibchen um im
Mittel 31 % zu (26% bis 46%). Um etwa dieselben Betrige reduziert sich das Gewicht
wihrend der Dormanzperiode bis zum Beginn der nichsten Friithjahrssaison (im Mittel
iiber alle Jahre bei den Ménnchen 20% (17% bis 26 %), bei den Weibchen 25% (20% bis
29%)). — Der Substanzverlust in der langen Dormanzperiode ist aber groBer als die oben
genannten Zahlen widerspiegeln, denn erstaunlicherweise nimmt das Korpergewicht der
iiberwinternden Tiere zum Ende des Winters hin nicht unerheblich zu. Dies ist moglicher-
weise die Folge einer Zunahme des Wassergehaltes des Korpers:

Datum Weibchen Mainnchen

1990 n Gewicht * s (mg) n Gewicht * s (mg)
4.1. 15 391 £ 47 32 320+ 32

12.1. 6 408 £ 31 5 342+ 30

23.1. 9 428 £ 52 11 345+ 40

24.2. 24 445 + 47 26 354 + 45
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Die Minnchen erreichen im Mittel die hdchsten Gewichte am Ende der Friihjahrssaison
(Abb. 10). Die gelegentlich beobachtete Abnahme des mittleren Gewichtes an den letzten
Fangtagen der Saison im Juni geht auf sehr aktive, relativ leichte Minnchen zuriick, die
kein Ruhequartier aufsuchen und vermutlich nicht iiberleben.

Um die Gewichtsentwicklung von Weibchen und Ménnchen vergleichen zu kénnen, wird
fiir die Weibchen ein erwartetes Gewicht unter der Annahme errechnet, da sich ihr mitt-
leres Gewicht in derselben Weise verindert wie das mittlere Gewicht der M#innchen
(nach der Formel: mittleres Gewicht der Ménnchen am Fangtag i multipliziert mit dem
Quotienten aus dem mittleren Gewicht der Weibchen am Winterende und dem mittleren
Gewicht der Médnnchen am Winterende). Die Gewichtsentwicklung der Weibchen wih-
rend der Friihjahrssaison ist sehr unterschiedlich. Meist beginnen die Weibchen bereits
im April relativ schwerer als die Mannchen zu werden:

mittlere Differenz zwischen beobachtetem und erwartetem Gewicht der
Weibchen (gerundet auf volle Zehner) (vgl. auch Abb. 10):

Jahr April Mai
mg mg
1985 40 100
1986 50 90
1987 -10 10
1988 100 110
1989 30 20
1990 50 50
1991 0 -10

In den Jahren 1987 und 1991 aber, in denen die Reproduktionsrate klein war (vgl. Kap.
3.5.), entwickelte sich das Gewicht der beiden Geschlechter fast identisch (Abb. 10).
Moglicherweise liefert die Gewichtsentwicklung der Weibchen wéhrend der Friihjahrs-
saison einen Hinweis darauf, ob Eier in grofierer oder in geringer Anzahl produziert wer-
den. Dies bestitigen Sektionsbefunde: in der 2. Saisonhilfte 1986, als die Weibchen rela-
tiv schwerer als die Ménnchen waren, betrug die Zahl der chorionisierten Eier pro Weib-
chen 6,8 + 4,1 (n = 34; 3 Weibchen ohne Eier); in der 2. Saisonhilfte 1987, als die Weib-
chen kaum relativ schwerer waren als die Ménnchen, betrug die Zahl chorionisierter Eier
pro Weibchen nur 3,4 *+ 3,3 (n = 44; 14 Weibchen ohne Eier).

Die Differenz zwischen erwartetem und beobachtetem Weibchengewicht (die ,,Gewichtsschere* in
Abb. 10) 148t aber keine genaue Aussage zum Umfang der Eiproduktion zu: zwar war z. B. 1988 die
Differenz grofB3, 1989 aber, als die Reproduktion ebenfalls hoch war, war die Differenz relativ klein.
Dies konnte mehrere Ursachen haben (1-3). (1) Eiproduktion und Eiablage werden in unterschiedli-
cher Weise von Umweltfaktoren kontrolliert (vgl. dazu van Duk, 1979 a): in Abhéngigkeit von der
Eiablagerate konnen Weibchen, die pro Saison dieselbe Anzahl Eier produzieren, unterschiedlich
schwer werden. (2) Die Ausprigung der Gewichtsschere hiangt wesentlich davon ab, in welchem
Ausmal} die Weibchen beziiglich Eiproduktion und Eiablage miteinander synchronisiert sind. Im
Jahr 1986 waren die Weibchen offenbar weitgehend synchronisiert: Ende April stieg innerhalb von
4 Tagen das mittlere Gewicht der Weibchen um 95 mg an (Abb. 10). Die Ménnchen zeigten in der-
selben Zeit nur einen sehr geringen Gewichtsanstieg (WEBER & KLENNER, 1987). (3) Die GroBe der
,.Gewichtsschere® ist abhidngig von den Winterendgewichten. Moglicherweise waren die zugrunde
gelegten Winterendgewichte nicht immer représentativ, da nicht Tiere von der Untersuchungs-
fliche, sondern Tiere von benachbarten Parzellen gewogen wurden.

Nach Sektionsbefunden kann die Fettkorperentwicklung von Jahr zu Jahr differieren, im-
mer aber ist — als Vorbereitung auf die lange Dormanzperiode — bei Médnnchen wie bei
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Abb. 10 a - c¢: Gewichtsentwicklung von Carabus auronitens in den Friihjahrssaisons 1985 - 1991.

Dargestellt sind jeweils Mittelwerte, Standardabweichung und Zahl der untersuchten
Tiere. Bei kleinen Fangzahlen wurden Fangtage zusammengefafit. Die erwartete
Gewichtsentwicklung der Weibchen ist gestrichelt. Das erwartete Gewicht der Weib-
chen wird nach der Formel errechnet: mittleres Gewicht der Méannchen am Fangtag i
multipliziert mit dem Quotienten aus dem mittleren Gewicht der Weibchen am Winter-
ende und dem mittleren Gewicht der Minnchen am Winterende. Fiir das Jahr 1989 liegt
kein Wintergewicht der Minnchen vor. Das eingetragene Wintergewicht der Ménn-
chen wurde aus dem Wintergewicht der Weibchen im Jahre 1989 und aus den Winter-
gewichten von Ménnchen und Weibchen in den iibrigen Jahren berechnet. - Abb. 10 a
1985 - 1987. Abb. 10 b 1988 u. 1989. Abb. 10 ¢ 1990 u. 1991.
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Weibchen der Fettkdrper am Ende der Friihjahrssaison maximal entwickelt (HEMMER u.
a., 1986).

Am Ende der Winterruhe ist der im Jahr zuvor gespeicherte Vorrat in der Regel keines-
wegs vollig verbraucht, ein nicht unerheblicher Rest kann zur Erfiillung von Leistungen
zu Beginn der Friihjahrssaison eingesetzt werden (z. B. fiir die Suche nach Nahrung und
Fortpflanzungspartnern; HEMMER u. a., 1986; KLENNER, 1989).

3.8. Die postecdysiale Reifung

Die Herbstsaison beginnt zwischen Mitte August und Ende September mit dem Erschei-
nen frisch geschliipfter Kafer (mit sehr weichem oder weichem Exoskelett). Einige Tage
bis Wochen nach Saisonbeginn erscheinen auch Kéfer mit fast hartem und hartem
Exoskelett in den Féangen; bis zum Ende der Saison werden jedoch weiterhin (in geringer
werdender Anzahl) frisch geschliipfte (sehr weiche) Tiere angetroffen (Abb. 4).

Die Exoskelettausreifung umfafit die Sklerotisierung der Exokutikula und die Ab-
lagerung der Endokutikula. Wéhrend der postecdysialen Reifung nimmt auch das Ge-
wicht der Tiere zu, wobei sich der Fettkorper kriftig entwickelt (HEMMER u. a., 1986).
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Offenbar ist die postecdysiale Reifung von einer Nahrungsaufnahme abhzngig; nach
histologischen Untersuchungen von M. KLENNER (1990) stagniert das Endokutikula-
Wachstum bei unzureichend ernghrten Kifern; frisch geschliipfte Kifer sind bereits
irreversibel geschédigt, wenn sie etwa 10 Tage lang keine Nahrung aufnehmen.

Die Dauer der vier unterschiedenen Stadien der postecdysialen Reifung (sehr weiches,
weiches, fast hartes, hartes Exoskelett) kann an Hand der Wiederfunde individuell mar-
kierter Tiere abgeschitzt werden. Bei einer groen Anzahl von Wiederfiangen ist die
Schétzung erstaunlich genau: die Lingen der verschiedenen Reifungs-Intervalle ergénzen
sich zu demselben Wert fiir die Gesamtdauer der Reifung.

Im Herbst 1990 dauerte die postecdysiale Reifung der Weibchen und Ménnchen im Mit-
tel 28 Tage (vgl. auch Abb. 11):

Summe der Dauer der Reifungs-Intervalle (Tage)
Weibchen Minnchen

sw-w + w-th + th-h 28 28
SW-W + w-h 29 26
sw-fh + fh-h 27 27
sw-h 29 28

Wihrend dieser Zeitspanne nahm das mittlere Gewicht der Weibchen von 325 mg auf
479 mg (um 47%) zu, das der Miannchen von 270 mg auf 382 mg (um 41%; Abb. 11).
Nach Sektionsbefunden haben frisch geschliipfte (sehr weiche) Kafer keinen erkennbaren
oder nur einen sehr schwach entwickelten Fettkorper, ausgehirtete Tiere weisen hin-
gegen einen kriftig entwickelten Fettkorper auf (HEMMER u. a., 1986).

Die Dauer der Exoskelettaushértung kann von Jahr zu Jahr erheblich variieren:

1982 21 Tage 1987  nicht bestimmbar
1983 22 Tage 1988 35 Tage
1984 24 Tage 1989 33 Tage
1985 21 Tage 1990 28 Tage

1986 32 Tage
Es ist nicht unwahrscheinlich, daf sich in diesen Differenzen Unterschiede in der
Nahrungsversorgung wihrend der postecdysialen Reifung widerspiegeln. — Unabhingig
von der Dauer nimmt bis zum AbschluB der postecdysialen Reifung das Gewicht der
Weibchen und Miannchen um 40 bis 50% zu (vgl. auch Grim, 1973).

Das Endgewicht, mit dem die jungen Kéfer das Winterlager aufsuchen, scheint im Mittel
kleiner zu sein als das Gewicht, mit dem iiberlebende Tiere am Ende der Friihjahrssaison
inaktiv werden. Dieser Unterschied ist z. T. noch im Winter feststellbar. In manchen Jah-
ren waren im Winterquartier gesammelte junge Weibchen (ohne ,,Gelbkérper®) im Mittel
signifikant leichter als alte Weibchen (mit ,,Gelbkorper), obwohl diese — bei z. T. hohen
Temperaturen — eine erheblich lingere Ruhepause verbracht haben. Vermutlich ist am
Ende der Friihjahrssaison die Nahrungsversorgung giinstiger als im Herbst.

3.9. Indirekte Hinweise auf Bedingungen der Larvalentwicklung

Im Herbst 1990 waren die Kifer im Mittel um so kleiner, je spater sie schliipften (Tab.
15). Dagegen war im Jahre 1989 die Korpergrofle vom Schliipfzeitpunkt unabhéngig. Die
1989 geschliipften Kéfer waren signifikant grofer als die des Herbstes 1990 (mit Ausnah-
me der friih geschliipften Weibchen) (vgl. auch KLENNER, 1990).

47



Gewicht [mg]

600 ™
e
500 —|
-
400 ]
.
300 AN R S N S SR BN B SR N S B SRR SRR SRR N R SN CHEN BN E N S SRR R NN IR S B
0 ”;L 5 10 15 20 25 30
Dauer der Exoskelettaushaertung [d]
326451 382159 436159 - 471164
°"—€'7'97*"°‘d_”§—§-a 7816 39d___9:——— £=10,9325,95d—#
403274 . . 432160
398175 496168
~— T =21,27¢7,82d ]
332455 _ 43558
O———— T =16,2147,34 d——————————=0
314247 46659
T =29,37:8,77d
Gewlicht [mg] h

Dauer der Exoskelettaushaertung [d]

261220 29538 =) - 371243
——E=8,1715, e —— T = 7,615,354 ————— ¥=12,5148,22d———4
308232 - -6%5 347159
208231 376429
—  §=18,22:8,04d——————— o8
276136 _ 3581245
O————————t=14,1836,63d———=0O

275135 a76+37
o P

¥ =28,13%9,78d
Abb. 11:  Dauer der postecdysialen Reifung (Exoskelettaushédrtung und Gewichtsentwicklung)
bei Minnchen und Weibchen im Herbst 1990. sw = sehr weiches, w = weiches, th =
fast hartes, h hartes Exoskelett. Uber der Standardabweichung der mittleren Gewichte
ist die Zahl der untersuchten Individuen angegeben. Unter der Abszisse ist die ge-

schitzte Dauer der Exoskelettaushirtung in Tagen dargestellt. Uber den Endpunkten
der Strecken das mittlere Gewicht (mg).

48



Tab. 15: Abhéngigkeit der KorpergréBe vom Jahr der Entwicklung und vom Schliipfzeitpunkt.

1. Abschnitt 2. Abschnitt 3. Abschnitt
1989 1990 1989 1990 1989 1990
30.7.- 30.7.- 21.8.- 20.8.- 8.9.- 109.-
20.8. 19.8. 7.9. 909 30.9. 21.10.
Mannchen ’
Anzahl 41 111 125 64 46 44
Liange (mm) 22,44 21,47 22,00 21,29* 21,93 20,82
+s +0,92 +0,73 +0,72 £0,77 +£0,77 £1,15
Weibchen
Anzahl 29 97 157 100 62 55
Linge (mm) 24,24 2422%%* 24,27 23,42% 24,11 23,05
+s +0,91 £0,84 +0,94 +1,04 +0,91 +1,06

Mit Ausnabme der im 1. Abschnitt geschliipften Weibchen sind die Tiere des Jahres 1989
signifikant grofier als die des Jahres 1990 (p < 0,001). Signifikanz der Unterschiede zum jeweils
folgenden Abschnitt im Jahre 1990: * < 0,05; *** < 0,001.

Diese Beobachtungen deuten darauf hin, dal die Entwicklungsbedingungen der Larven
von Jahr zu Jahr variieren kénnen und daf3 sich in manchen Jahren die spét schliipfenden
Kifer unter ungiinstigeren Bedingungen entwickeln als die friih schliipfenden. Grofen-
unterschiede scheinen indirekte Hinweise auf Bedingungen der Larvalentwicklung zu ge-
ben — ein wichtiger Befund angesichts der Schwierigkeit, die Entwicklung der Larven im
Habitat direkt zu analysieren.

Uber die Habitat-Faktoren, die die Larvalentwicklung einheimischer Carabiden-Arten
beeinflussen, ist wenig bekannt. Detailliertere Untersuchungen, insbesondere zum Ein-
flul der Temperatur sowie der Quantitdt und Qualitét der Nahrung, liegen bisher nur fiir
die Larvalentwicklung von Pterostichus oblongopunctatus (HEESSEN & BRUNSTING,
1981), Pterostichus versicolor, Calathus melanocephalus (vaN DUk & DEN BOER, 1992)
und Nebria brevicollis vor (NELEMANS, 1987 a, b, 1988). Die Nahrungsversorgung der
Larven scheint haufig suboptimal zu sein (z. B. bei Nebria brevicollis). VAN Duk und DEN
Boger vermuten, daB die Fihigkeit der Larven von Pterostichus versicolor und Calathus
melanocephalus, Nahrung zu erlangen, eingeschrinkt ist.

4. Diskussion
4.1. Kritik des JoLLy-SEBER-Modells

Die Anwendbarkeit des JoLLy-SEBER-Modells zur Bestimmung von Individuendichten
bei Laufkifern wurde von NELEMANS u. a. (1989) in Zweifel gezogen. Bei dem Laufkifer
Nebria brevicollis wurden nach dem Modell Abundanzen geschitzt, die um die Hilfte
oder mehr die Individuenzahlen unterschritten, die bestimmt wurden, indem auf einer
eingezdunten Untersuchungsfliche alle Tiere markiert wurden (Tab. 16 a).

Nach den Autoren unterschitzt das JoLLY-SEBER-Modell dann die Individuendichte, wenn
die Fangwahrscheinlichkeit individuell variiert (vgl. auch Cormack, 1972; CAROTHERS,
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Tab. 16 a-c: Zur Genauigkeit der Schitzung der Individuendichte von Carabiden nach dem

JoLLY-SEBER-Modell.

Tab.16 a: Markierungs-Wiederfangexperiment an Nebria brevicollis auf einer eingezdunten Fla-

che von 1700 m? (nach NELEMANS u.a., 1989). 2n, = Anzahl der Fange; >n_ Anzahl der
nachgewiesenen Individuen

Schitzung der Populationsgrofe nach

2n; 2nje Craic I Craic I JoLLy
1976 3090 461 353 467 232
1977 1719 362 263 374 148

Tab. 16 b: Markierungs-Wiederfangexperimente an Antisphodrus schreibersi, Eggerloch bei

50

Villach, Kirnten, nach Ruspga (im Druck).

Die Untersuchung erstreckte sich iiber Frithjahr und Herbst 1986 und 1987 und Friih-
jahr 1988. Die Fallen wurden téglich zweimal kontrolliert. Die Finge einer grofleren
Anzahl aufeinanderfolgender Fangtermine wurden zusammengefaflt. Wiederfinge in-
nerhalb eines Intervalles wurden ignoriert. Die Individuenanzahl wurde fiir jedes Inter-
vall nach dem JoLLY-SEBER-Modell mit der den gesamten Untersuchungszeitraum um-
fassenden R - und Z-Tabelle geschitzt.

Zn,_ = Anzahl der in der jeweiligen Saison bis zum angegebenen Datum nachgewiese-
nen Individuen; * die Zahl der nachgewiesenen Individuen erreichte einen Plateauwert;
Z Anzahl der Individuen, die vorher und nachher gefunden wurden, nicht aber in der

betreffenden Saison.

Intervall Fangtermine Snie N; NV VarN; Zg
26.5.-4.6.86 1-11 61 -

21.6.-27.6. 12-25 95 118 12
28.6.-6.7. 26 - 38 99 102 8
7.7.-12.7. 39 -49 101 90 10 -
25.9.-1.10.86 50 - 63 32 232 57

3.10. - 18.10. 64 - 75 40 137 35

19.10. - 25.10. 76 - 88 50 173 48 42
7.4.-3.6.87 89 - 101 48 107 9
4.6.-9.6. 102 - 113 83 153 20
15.6.-21.6. 114 - 127 100 106 7
226.-27.6. 128 - 139 106 98 6 4
48.-21.887 140 - 151 36 94 8
22.8.-278. 152 - 162 92 149 4
31.8.-7.9. 163 - 174 57 120 24
8.9.-16.9. 175 - 187 66 230 97 23
31.5.-17.6.88 188 - 192 28 66 7

19.6. - 27.6. 193 - 197 56 95 15
29.6.-7.7. 198 - 202 69 62 7
9.7.-177. 203 - 207 79 - - -



Tab. 16 c: Markierungs-Wiederfangexperimente an in kiferdichten Gehegen (Durchmesser 20 m)
ausgesetzten Carabus auronitens (nach ScHwoppe, unveroffentlicht). - Die nicht
zuriickgefangenen Tiere sind vermutlich kurz nach dem Aussetzen gestorben.

Gehege

TQTmmga

Anzahl einge-
setzter Tiere

51
49
47
48
50
50

Anzahl nicht riick-

gefangener Tiere

1

5

— L W N W

Anzahl gefangener Tiere n,und Abundanz N, geschitzt nach dem JoLLy-SEBER-Modell;
in Klammern die auf Grund des Kriteriums n, < 10% N, nicht vertrauenswiirdigen
Schitzwerte (vgl. Kap. 2.8.). Werte innerhalb der Plateauphase der geschitzten
Abundanz, die bei der Berechnung der Mittelwerte beriicksichtigt wurden, sind unter-
strichen. Die Einzelwerte wurden nicht gewichtet. Unterste Zeile: prozentualer Anteil
des Mittelwertes an der Anzahl der vermutlich im Gehege vorhandenen Tiere.

Gehege C D E F G H
Datum n; Ni n; Ni n; Ni n; Ni n; Ni n; Ni
13.4. 12 - 10 - 10 - 13 - 11 - 20 -
18.4. 0 - 1 - 0 - 1 - 0 - 0 -
25.4. 2 (22) 1 9 6 24 9 29 2 - 0 -
27.4. 10 40 4 18 2 - 5 30 14 46 7 31
2.5. 10 47 7 19 14 98 13 37 18 40 5 38
4.5. 5 37 1 - 13 37 10 37 2 (23) 1 -
8.5. 11 39 12 (180) 18 36 23 37 24 33 12 30
11.5. 25 41 28 40 25 41 24 41 1 (22) 0 -
16.5. 3 (102) 3 (35) 9 38 13 45 2 (22) 0 -
18.5. 2 (36) 8 38 6 45 6 43 5 36 1 -
23.5. 27 42 14 49 12 42 12 40 17 35 14 25
25.5. 16 36 9 36 22 45 10 47 2 2 6 (66)
29.5. 31 39 20 32 22 41 20 40 7 (75) 5 22
1.6. 13 44 11 39 15 41 12 49 2 2 0 -
6.6. 5 37 5 28 9 41 4 39 0 - 1 -
8.6. 11 34 7 31 21 43 19 40 3 (30) 3 16
12.6. 13 40 16 45 14 46 17 42 10 23 4 (52)
15.6. 14 26 11 33 24 39 15 36 3 3 7 7
20.6. 8 32 3 12 8 43 14 42 4 4 0 -
22.6. 13 22 12 14 21 46 21 32 0 - 0 -
28.6. 4 16 1 7 11 38 17 28 0 - 0 -
5.7. 3 6 6 9 12 36 15 24 0 - 0 -
11.7. 1 2 3 3 11 26 8 21 0 - 0 -
18.7. 1 2 1 6 25 4 16 0 - 0 -
25.7. 2 2 1 - 7 21 13 16 0 - 0 -
30.7. 1 2 1 - 14 30 10 13 0 - 0 -
Mittelwerte 40 37 44 41 38 33
% der Individuen 87 84 98 91 84 85
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1973; GiLBERT, 1973). Stirkeres individuelles Variieren im Aktivitdtsverhalten wird auch
von uns als Grund dafiir angesehen, warum die Abundanz der Carabus auronitens-Weib-
chen wiahrend der Friihjahrssaison offensichtlich hédufig unterschitzt wird (vgl. Kap.
3.4.). Ob bereits jede Abweichung der Haufigkeitsverteilung der Anzahl der individuel-
len Finge von der Poisson-Verteilung (vgl. Abb. 6) signalisiert, daf3 die Voraussetzungen
zur Anwendung des JoLLY-SEBER-Modells schwerwiegend verletzt sind, erscheint uns al-
lerdings fraglich (vgl. auch Abb. 27 in HockmaNN u.a., 1989.).

In unserer Arbeitsgruppe bestimmte Ruspea (1992) die Individuendichte einer weitge-
hend isolierten Population des Hohlenlaufkéfers Antisphodrus schreibersi nach dem
JoLLy-SEBER-Modell und dem Verfahren der Markierung aller vorhandenen Individuen;
beide Verfahren lieferten fiir die untersuchten Friihjahrssaisons weitgehend identische
Werte (Tab. 16 b). Fiir die Herbstsaisons schitzt das JoLLy-SEBER-Modell Werte, die gro-
Ber sind als die in der jeweiligen Saison festgestellte Individuenanzahl. Dies ist zum Teil
auf Individuen zuriickzufiihren, die vorher und nachher, nicht aber in der jeweiligen
Herbstsaison gefangen wurden (vgl. dazu Kap. 2.8.). Grofie Varianzen der Herbstwerte
signalisieren Fehlschétzungen.

Wiederfangexperimente in kéferdichten Gehegen mit bekannter Anzahl eingesetzter In-
dividuen haben uns iiberzeugt, dal das JoLLy-SEBER-Modell bei Carabus auronitens — an-
ders als offenbar bei Nebria brevicollis — relativ vertrauenswiirdige Schitzwerte liefert,
vorausgesetzt die Zahl der Fangtermine und Zahl der Finge pro Termin sind hinreichend
groB. Ein Teil der Ergebnisse ist in Tab. 16 c¢ zusammengefallt (ScHWOPPE,
unveroffentlicht). Es ist bei der Bewertung der mitgeteilten Werte in Rechnung zu stellen,
daB sich ein Schétzwert N, nur auf den Fangtermin i bezieht und Individuen, die noch
nicht aktiv geworden sind, ebensowenig beriicksichtigt, wie solche Individuen, die end-
giiltig inaktiv geworden sind (vgl. Kap. 2.8. u. 3.4.). Durch die Anwendung des
Vertrauenskriteriums n. > 10% N. werden stérker abweichende Schitzwerte eliminiert.
Die Mittelwerte aus den Einzelwerten N, in der Plateauphase der Abundanz sind nur um
2% bis 16%, im Mittel um 12%, kleiner als die erwartete Anzahl vorhandener Individuen.
Werden die Fangwerte aus den Gehegen C — F zusammengefalit, schitzt das JorLLy-
SeBer-Modell 160 Individuen (89%). Da vermutlich auch wihrend der Plateauphasen der
Abundanz einige Tiere gestorben sind, diirften die Schitzwerte der Realitit vermutlich
noch niherkommen. Die Genauigkeit der Abundanzschitzung der Weibchen und Ménn-
chen war nicht unterschiedlich (88% bzw. 92%).

Da in Rundgehegen die individuelle Nachweiswahrscheinlichkeit sehr groB ist, sind die
in diesen Experimenten gewonnenen Erfahrungen nicht ohne weiteres auf die
Abundanzschitzungen fiir die Untersuchungsfliche zu iibertragen. Um dennoch eine
Vorstellung iiber die VerldBlichkeit der Werte zu gewinnen, bietet es sich an, die JoLLY-
SEBER-Schétzung nur mit den Fingen bestimmter Fallengruppen durchzufiihren und dann
mit den Werten zu vergleichen, die auf der Gesamtheit der Fiange basieren. Fiir 4 Saisons
schitzten wir die Abundanz (fiir die jeweilige Plateauphase der Saison) einerseits allein
mit den Fiangen der Randfallen (54 Fallen), die an der Innenseite der Gehegeumziunung
exponiert sind, und andererseits allein mit den Fingen der freistehenden Fallen im
Gehege (114 Fallen, vgl. Kap. 2.5.1.).

alle Fallen nur Randfallen ohne Randfallen

Saison 2 n % NSaison 2 n % NSaison
H 1989 370 646 101 484 85
F 1990 535 1086 92 505 76
H 1990 325 433 80 315 86
F 1991 452 598 96 500 84

> n Anzahl der Finge in der Plateauphase
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Die grofie Fiangigkeit der Randfallen hat zur Folge, dal Abundanzschitzungen auf der
Grundlage allein der Randfallenfinge nur um maximal 20%, im Mittel um 8% kleiner
sind als bei Verwendung aller Fallenfange. Wir folgern aus diesem Ergebnis, dafl durch
die Einrichtung der Randfallen die Schitzung nach dem JoLLy-SeBER-Modell eine Genau-
igkeit erreicht hat, die durch eine weitere Erh6hung der Fangzahlen nicht mehr bedeutend
verbessert werden konnte. Dennoch sind Schitzfehler als Folge einer Verletzung der
Voraussetzungen des JoLLy-SEBER-Modells auch weiterhin nicht auszuschlielen, z. B.
dann, wenn (trotz groBer Fallenanzahl) die individuelle Fangwahrscheinlichkeit
verhaltensbedingt stark divergiert (vgl. Kap. 3.2. u. 3.4.).

Vor Herbst 1988, als die ersten Randfallen installiert wurden, diirften die Abundanzen zu
klein geschitzt worden sein. Es ist allerdings fraglich, ob die Schétzfehler so grof3 waren,
wie bei der Berechnung oberi ohne Randfallen (maximal 25%, im Mittel 17%), da die
Fangigkeit der frei auf der Untersuchungsfliche exponierten Fallen durch die Randfallen
vermutlich etwas reduziert wird.

Da alternative Verfahren fiir die Schétzung der Individuendichte in offenen Systemen
(mit Ein- und Auswanderung) nicht zur Verfiigung stehen, ist die Anfélligkeit des JoLLY-
SeBer-Modells fiir Schitzfehler in Kauf zu nehmen und durch Einsatz vieler Fallen bzw.
andere MaBnahmen zu reduzieren, durch die die Fangwahrscheinlichkeit erhoht wird. In
Anpassung an die Phinologie der untersuchten Art ist die Schitzung mit Hilfe von R -
und Z-Tabellen vorzunehmen, die mehrere Saisons umfassen. Grofle Varianzwerte
signalisieren Fehlschédtzungen. Durch die Anwendung von Vertrauenskriterien werden
mit groBem Fehler behaftete Werte mit hoherer Wahrscheinlichkeit eliminiert als Werte,
die mit kleinem Fehler behaftet sind. Durch Mittelung von Schétzwerten in einer
Plateauphase der Abundanz kann der EinfluB} fehlerbehafteter Werte gemindert werden.

Die von Craic (1953; Southwoud, 1978, S. 113) (vgl. Tab. 16 a) und Y1p (1991) vorge-
schlagenen Verfahren sind ungeeignet, wenn der Austausch von Individuen mit der Um-
gebung so grof} ist, daf3 er nicht unberiicksichtigt bleiben kann (wie bei unseren Untersu-
chungen, vgl. Kap. 3.2.). An geschlossenen Gruppen (in kéferdichten Gehegen) anderer-
seits kann natiirliches populationsdynamisches Geschehen, das Ein- und Auswanderung
mit einschlieft, nicht untersucht werden; auBerdem ist bei Langzeituntersuchungen die
Gefahr zu groB, daB untersuchungsbedingte Effekte wirksam werden (d.h. durch Ein-
bzw. Auswanderung nicht mehr ausgeglichen werden).

4.2. Die Stabilitdt der untersuchten Subpopulation

Den Boer (1979 b, 1981, 1991) schlagt vor, die Stabilitdt lokaler Gruppen
(Subpopulationen) mit Hilfe der folgenden Koeffizienten zu bewerten: (1) ,LR* ist die
Differenz zwischen dem (natiirlichen) Logarithmus der hochsten und der niedrigsten im
Untersuchungszeitraum gemessenen Abundanz. ,,LR* mifit die Grenzen, zwischen denen
die Abundanz fluktuierte. — (2) ,,Var R* ist die Varianz der jihrlichen Nettoreproduktion
R (R = Abundanz der Generation n dividiert durch Abundanz der Generation n-1). ,,Var
R* beschreibt den Umfang der Abundanzfluktuationen und ist ein MaB fiir die Wahr-
scheinlichkeit, daf extreme Abundanzwerte erreicht werden (DEN BoER, 1985).

In der folgenden Aufstellung werden die Koeffizienten, die die Stabilitdt der lokalen
Gruppe von Carabus auronitens wihrend der Untersuchungsdekade charakterisieren, mit
Koeffizienten verglichen, die fiir andere Carabidenarten vorliegen (DEN BOER, 1979 b,
1981). Da die Koeffizienten moglicherweise nicht konstanten (art- und
habitatspezifischen) Grenzwerten zustreben, sondern dazu tendieren, mit der Dauer einer
Untersuchung groBer zu werden (dies impliziert die stochastische Hypothese: DEN BOER,
1981, 1991), ist auch die Dauer der jeweiligen Untersuchung zu beriicksichtigen.
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Art LR Var R Untersuchungs-

zeitraum
Pterostichus versicolor’ 1,53 0,25 11 Jahre
Pterostichus versicolor’ 2,26 0,43 19 Jahre
Calathus melanocephalus' 3,67 1,79 11 Jahre
Calathus melanocephalus' 4,88 3,27 19 Jahre
Agonum assimile 1,11 0,31 8Jahre
Pterostichus oblongopunctatus 0,81 0,17 8 Jahre
Nebria brevicollis 2,07 1,34 8 Jahre
Carabus auronitens *
Friihjahrsbestand 0,75 0,11 10 Jahre
Herbstbestand 2,92 12,01 10 Jahre

! Mittelwerte von 9 lokalen Gruppen; ? auf der Grundlage der Saison-
Abundanzwerte (vgl. Tab. 13 u. 14).

Der Friihjahrsbestand von Carabus auronitens scheint etwas stabiler gewesen zu sein als
die untersuchten lokalen Gruppen der ebenfalls im Friihjahr briitenden wald-
bewohnenden Arten Pterostichus oblongopunctatus und Agonum assimile (bei denen al-
lerdings Fénge iiber jeweils ganze Jahre zugrunde liegen); er ist deutlich stabiler als die
der Freilandarten Pterostichus versicolor und Calathus melanocephalus und erheblich
stabiler als die der herbstbriitenden eurydken Art Nebria brevicollis. Hoch-instabil ist
hingegen der Herbstbestand von Carabus auronitens. Diese Instabilitit ist die Folge da-
von, dafl der Reproduktionserfolg starken Schwankungen ausgesetzt ist. Die Ursachen
dafiir werden im néchsten Kapitel analysiert.

Die Stabilitdit des Friihjahrsbestandes der untersuchten Carabus auronitens-
Subpopulation ist offenbar durch das Uberleben eines relativ groBen Teils des Alttier-
bestandes bedingt. Die Mehrjdhrigkeit der Adulten ist auch bei anderen Carabiden ein
wesentliches Element, durch das die Individuendichte stabilisiert und das Risiko des
Aussterbens lokaler Gruppen gemindert wird (vgl. DEN BoEr, 1979 b; van Dok, 1972,
1979 b, VaN HEerDT u.a., 1976; BRUNSTING, 1981). — Dagegen zeigen Arten mit hoher
Mortalititsrate der Adulten nach der 1. Reproduktionsphase, wie z. B. Nebria brevicollis,
relativ starke Fluktuationen (DEN BoOER, 1979 b).

4.3. Abhéngigkeit der Reproduktion

In der Untersuchungsdekade war zweimal die mittlere Maitemperatur besonders niedrig:
1987 mit 10,3°C und 1991 mit 10,4°C (das langjdhrige Mittel der mittleren Mai-
temperatur betrigt fiir Miinster 12,8°C). In beiden Jahren war — gemessen an der ge-
schitzten Individuenanzahl im Herbst — die Reproduktionsrate der untersuchten Carabus
auronitens-Subpopulation sehr gering. Diese Beobachtung gab Veranlassung, den Zu-
sammenhang zwischen Temperatur und Reproduktion genauer zu analysieren.

Tab. 17: Mittlere Monats-Temperatur (°C).

April Mai April Mai
1982 8,0 13,5 1987 11,0 10,3
1983 9,3 11,3 1988 8,9 15,3
1984 8,0 11,0 1989 72 14,7
1985 8,7 14,4 1990 8,5 14,2
1986 6,6 14,3 1991 83 10,4
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Ein Zusammenhang zwischen Reproduktionsrate (Tab. 14) und mittlerer Maitemperatur
(Tab. 17) scheint fiir die untersuchte Dekade in der Tat zu bestehen: der Koeffizient der
Korrelation zwischen mittlerer Maitemperatur und Reproduktion betrigt etwa 0,8.
Korrelation zur mittleren Maitemperatur (x)
r lineare Regression P

R, 0,86 y=0,35x-323 < 0,01

R, 0,79 y=0,37x-3,56 < 0,01

R 0,80 y=0,57x-546 < 0,01

3

Fiir die Signifikanz spricht, daf} nicht nur die beiden Jahre mit niedrigster Temperatur und
Reproduktion diesen Zusammenhang bedingen; werden sie eliminiert, ergibt sich immer
noch eine positive Korrelation (r = 0,60 bis 0,71; z. T. p < 0,05); auch die lineare
Regression verdndert sich nur wenig.

Zwischen mittlerer Temperatur im April (Tab. 17) und der Reproduktionsrate (R) ver-
mittelt ein Korrelationskoeffizient vonr =-0,67 (y =—-0,44 x + 4,99; p < 0,05). Es ergibt
sich auch dann eine negative (allerdings nicht signifikante) Korrelation, wenn das Jahr
1987 (hochste Apriltemperatur — niedrigste Reproduktion) eliminiert wird (R : r=-0,50;
y =—-0,42 x + 4,86). Ein Zusammenhang der Art, daB die Eiproduktion vor allem dann
durch hohe Temperaturen im Mai stimuliert wird, wenn der April relativ kiihl war, ist
nicht unwahrscheinlich. Dennoch erscheint die errechnete Beziehung zwischen Repro-
duktion und Apriltemperatur wenig vertrauenswiirdig: der multiple Korrelations-
koeffizient betrdgt nur 0,90 und ist damit nur wenig groBer als der Koeffizient der
Korrelation Maitemperatur — Reproduktion (Koeffizient der Korrelation April- — Mai-
temperatur: r = — 0,49). — Als relativ gesichert kann nur gelten, daf} eine hohe mittlere
Temperatur im April nicht Voraussetzung fiir eine hohe Eiproduktion in der Friihjahrs-
saison ist. :

Nachdem sich in vorldufigen Analysen der populationsdynamischen Daten diese Temperatur-
abhingigkeit der Reproduktion herausgeschalt hatte, konnte als Saisonwert der Abundanz, der der
GroBe der reproduzierenden Gruppe auf der Untersuchungsfliche am besten entsprechen diirfte,
der Mittelwert iiber die Einzelwerte N, die von Mitte April bis zum Ende der Plateauphase gemes-
sen werden, festgelegt werden (vgl. Kap. 3.4.). Da} die errechnete Beziehung zwischen Mai-
temperatur und Reproduktion kein Artefakt dieser Festlegung ist, folgt daraus, daB} sich die
Korrelation nicht verindert, wenn die Abundanzwerte N, vom Beginn der Friihjahrssaison bis zum
Ende der Plateauphase gemittelt werden und diese Mittelwerte der Berechnung der Reproduktions-
rate zugrunde gelegt werden (r = 0,86).

Unsere Befunde lassen auch eine Aussage dariiber zu, auf welche Weise die Temperatur
im Mai die Reproduktionsrate beeinfluBit. Es ist vorstellbar, daf durch niedrige Tempera-
turen Embryonen und Larven geschidigt werden, ebenso aber auch, daf bereits die
Oogenese gehemmt ist. Letzteres scheint der Fall zu sein: nur im Friithjahr 1987 und 1991
wurden die Weibchen nicht relativ schwerer als die Mannchen (Abb. 10). Ob dariiber hin-
aus auch die Entwicklungsstadien durch niedrige Umgebungstemperaturen geschadigt
werden, ist unbekannt.

Die Entwicklung der ,,Gewichtsschere zwischen beobachtetem und erwartetem Gewicht
der Weibchen als Ausdruck der beginnenden Oogenese wirft im einzelnen noch unge-
klirte Fragen auf. Warum entwickelte sich die ,,Gewichtsschere* 1988 bereits relativ frith
im April, 1986 und 1989 aber erst Ende April, und warum bildete sich 1987 im April (bei
hohen Temperaturen) keine ,,Schere* aus (Abb. 10)? Moglicherweise konnen genauere
Vergleiche mit dem Witterungsverlauf in den verschiedenen Friihjahrssaisons zu begriin-
deten Annahmen fiihren.
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Auf welche Weise die Temperatur die Eiproduktion beeinfluBlt, ist nicht genau bekannt.
Die starke Abhéngigkeit der Aktivitit von der Temperatur (Kap. 3.3.) 148t es denkbar er-
scheinen, daB bei niedrigen Temperaturen die Nahrungsaufnahme der Weibchen, als Fol-
ge reduzierter Aktivitit, so gering ist, daf} die Oogenese gehemmt wird. Der Einfluf} von
Nahrungsmenge (und Nahrungsqualitit) auf die Hohe der Eiproduktion bei Laufkéfern
ist bereits mehrfach im Labor und unter Aufienbedingungen untersucht worden (van Dk,
1979 b, 1983; Hegessen, 1980; Sota, 1985 b). Wir gewannen allerdings 1987 nicht den
Eindruck, daB ungeniigende Erndhrung der Grund fiir die gedrosselte Eiproduktion war:
im Untersuchungsgebiet herrschte im Mai eine Eichenwickler- und Frostspanner-
Kalamitét; Schmetterlingsraupen waren in hoher Dichte auch auf dem Erdboden anzu-
treffen und fiir die Kéfer, die ja nicht inaktiv waren, leicht zu erreichen. Wir vermuten
deshalb, daB8 die Umgebungstemperatur die Eiproduktion unmittelbar beeinflufite.

Es ist sehr unwahrscheinlich, daf3 die mittlere Maitemperatur der unmittelbar fiir die
Eiproduktion entscheidende Faktor ist. Vermutlich ist letztlich ein kleinrdumig variieren-
der Temperaturfaktor bestimmend (vgl. Kap. 4.3.).

Eine nicht zu niedrige Maitemperatur ist fiir eine intensive Eiproduktion nur eine notwendige, nicht
hinreichende Bedingung. Welche anderen Habitat-Faktoren die Reproduktion von Carabus
auronitens beeinflussen konnen, ist unbekannt. Moglicherweise kann unter verinderten Bedingun-
gen die Reproduktionsrate entscheidend von Faktoren beeinfluft werden, die in der
Unterschungsdekade nicht oder nur schwach wirksam wurden (und darum unerkannt blieben), zum
Beispiel von einem limitierten Nahrungsangebot. — Wihrend des Untersuchungszeitraumes wurde
im Forst Tinnen schwacher bis starker Befall durch Eichenwickler und Frostspanner beobachtet,
deren Raupen im Frithjahr fiir die Erndhrung von Carabus auronitens bedeutsam sein konnten.
Eine Beziehung zwischen der Reproduktion des Kifers und der Befallsdichte (nach Aufzeichnun-
gen des Forstbetriebsbezirkes Miinster-West) bestand jedoch nicht. Es ist z.B. nicht nachweisbar,
daB die relativ hohe Reproduktionsrate im Jahr 1984 (bei relativ niedriger mittlerer Maitemperatur,
vgl. Tab. 14 u. 17) die Folge eines besonders reichhaltigen Nahrungsangebotes war: 1984 wurde im
Forst Tinnen kein Schidlingsbefall beobachtet.

Zwischen Abundanz bzw. Anzahl der Individuen im Friihjahr und der Reproduktionsrate
besteht kein signifikanter Zusammenhang (p > 0,05):

Abundanz - R : 1 =-0,55;

Anzahl der nachgewiesenen Individuen —R,: r =—-0,41;

Anzahl der nachgewiesenen Weibchen — R3: r=-0,52.

4.4. Strategien der Risikoverteilung

Unsere Untersuchungen belegen die starke Abhéngigkeit der untersuchten Carabus
auronitens-Gruppe von nicht vorhersehbaren Verdnderungen der Umweltfaktoren (der
Witterung). Nicht nur die lokomotorische Aktivitdt der Imagines, auch die reproduktive
Aktivitdt war in der untersuchten Dekade in erheblichem Mafie von der Umgebungs-
temperatur abhingig. Die Bestimmtheitsmafle betrugen etwa 90% bzw. 65%. Eine Ursa-
che fiir die starke Umweltabhingigkeit konnte sein, dal Carabus auronitens in der
Miinsterschen Bucht, am nordlichen Rande seines Verbreitungsgebietes, bereits in der
Nihe seines Umweltpessimums lebt. Eine starke Abhdngigkeit von abiotischen Faktoren
kennzeichnet allerdings Carabiden insgesamt (LINDROTH, 1949; THiELE, 1977). Insbeson-
dere auf die Temperaturabhingigkeit der Eiproduktion ist in verschiedenen Untersuchun-
gen hingewiesen worden (z. B. van Duk, 1979 b, 1982, 1983; Heessen, 1980).
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Wie stark die Umweltzwinge sind, denen Carabus auronitens unterworfen ist, geht aus
der folgenden Uberlegung hervor. Sollte in der untersuchten Population nicht eine
Variante im Vorteil sein, die Eier auch noch zu einer etwas spiteren Zeit als im Monat
Mai produziert? In unserem Gebiet sind Maitemperaturen, die fiir die Oogenese von
Carabus auronitens pessimal sind, kein seltenes Ereignis (vgl. unten); die ab Ende Mai,
Anfang Juni herrschenden Temperaturen aber sollten fiir die Produktion von Eiern stets
hoch genug sein. Dal sich eine solche Variante, falls sie je entstand, nicht durchsetzen
konnte, hat vermutlich den Grund darin, dafl bei spiter Eiablage der Abschluf3 der
Individualentwicklung (einschlieBlich der postecdysialen Reifung) vor Einbruch des
Winters nicht gesichert ist (vgl. auch das exakte ,, Timing*“ des Endes der Reproduktions-
phase bei Pterostichus oblongopunctatus: HEESSEN u. a., 1982). Risikodrmer ist die Stra-
tegie, die wir bei Carabis auronitens verwirklicht finden: vor einer (spéten)
Eiproduktion mit zweifelhaftem Erfolg hat die Nahrungsspeicherung im Fettkorper, d.h.
die Sicherung des Uberlebens der Alttiere, Vorrang. Auch in den Jahren mit reduzierter
Reproduktion, 1987 und 1991, erreichten die Kéfer, Weibchen und Minnchen, am Ende
der Friihjahrssaison maximale Korpergewichte (d.h. einen maximal entwickelten Fett-
korper) (vgl. Abb. 10).

Solange Jahre mit niedrigen mittleren Friithjahrstemperaturen nur vereinzelt oder in kur-
zer Serie auftreten, ist das Uberleben der untersuchten lokalen Gruppe ungeféhrdet: sie
iiberlebt in ihren alten Generationen. Da einige Tiere an 3, vielleicht sogar 4
Reproduktionsphasen teilnehmen (vgl. Kap. 3.1. u. 3.6.), gefihrdet vermutlich erst ein
Ausfall der Reproduktion, der sich iiber mehr als 2 — 3 Jahre erstreckt, das Uberleben der
lokalen Gruppe.

Seit 1853, dem Beginn regelméBiger meteorologischer Aufzeichnungen in Miinster, be-
trug die hdchste gemessene mittlere Maitemperatur 17,0°C (1868), die niedrigste 9,1°C
(1902). Die mittlere Maitemperatur war achtzehnmal niedriger als 11°C; in drei Féllen
folgten zwei Jahre mit niedriger mittlerer Maitemperatur unmittelbar aufeinander: 1873
u. 1874; 1876 u. 1877 sowie 1961 und 1962. Lingere Serien mit niedrigen Mai-
temperaturen wurden nicht beobachtet. Die untersuchte Carabus auronitens-Population
erweist sich somit in ihrem Altersaufbau als angepaBt an die (variablen) Friihjahrs-
bedingungen eines Gebietes im EinfluBbereich atlantischer und kontinentaler Klima-
bedingungen.

Die Verteilung des Aussterberisikos auf verschiedene Generationen ist vermutlich bei der
Mehrzahl der Carabiden-Arten eine Strategie, die dazu beitrégt, trotz unvorhersehbarer
Schwankungen der abiotischen Umweltbedingungen (unvorhersehbar beziiglich Zeit-
punkt und AusmalB) die Gefahr des Aussterbens zu reduzieren (van Dok, 1972, 1982
1979 a; pEN BOER, 1979 b).

Neben der zeitlichen Risikoverteilung ist auch bei Carabus auronitens die raumliche
Verteilung des Aussterberisikos der Population bedeutsam (zum Phédnomen der rdumli-
chen Risikoverteilung vgl. insbesondere pEN BOER, 1970 b, 1979 a, 1981; 1985; TurIN &
DEN BOER, 1988). Auf Grund von populationsgenetischen Untersuchungen (TERLUTTER,
1991; Nienugs, unverdffentlicht) wird vermutet, dal die Art im Gebiet um Miinster die
mittelalterliche-frithneuzeitliche Waldverwiistung in wenigen Reliktpopulationen iiber-
lebte (moglichwerweise nur 2 bis 3), die so klein waren, dal genetische Drift zur
Allelelimination fithren konnte. Die Wahrscheinlichkeit des Aussterbens in den Isolaten
war offenbar sehr grof3, und vermutlich sind auch viele isolierte lokale Gruppen ausge-
storben. Nach Regeneration naturnaher Hochwalder konnte sich die Art von Relikt-
gruppen, die zufillig tiberlebt hatten, iiber ein groBeres Gebiet (das Gebiet zwischen den
Baumbergen und der Davert) ausbreiten (vermutlich erst nach 1880) und hier fast jede
Waldparzelle besiedeln. Auf Grund des Wirksamwerdens einer relativ grofien
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Ausbreitungskraft, deren Grundlagen z. Zt. untersucht werden, entstand eine
»Metapopulation* mit zahlreichen lokalen Gruppen (zum Metapopulations-Konzept vgl.:
Hanskr, 1989; Hanskr, 1991; Hanskr & GiLpiN, 1991; Harrison, 1991). Die lokalen Grup-
pen dieser Metapopulation leben unter nicht identischen Umweltbedingungen; mogli-
cherweise fluktuieren sie asynchron. Damit scheint die Metapopulation z. Zt. keinem
akutem Aussterberisiko ausgesetzt zu sein: das Risiko des Scheiterns (des Aussterbens)
wird von zahlreichen Schultern getragen (raumliche Risikoverteilung).

Selbst in kleineren Waldgebieten, wie dem Forst Tinnen, wirkt Umweltheterogenitét er-
kennbar stabilisierend auf die Abundanz ein. Im Herbst 1987 und 1991 wurden nicht nur
auf der Untersuchungsfldche, sondern auch auf anderen Waldparzellen Fallenfinge
durchgefiihrt. In beiden Jahren wurden auf einigen Vergleichsflichen erheblich grofiere
Anzahlen von Tieren als im Gehege gefangen, besonders auffillig waren diese
kleinrdumigen Unterschiede im Jahre 1991 :

Fallenfinge im Forst Tinnen vom 9.9. bis 23.10.1987 (Anzahl Tiere in

100 Fallen pro Nacht):
Flédche Anzahl der Fangrate
Fallen
Gehege 114 0,2
NL 50 1,1
GR 50 1,0
RH 50 3,0

Fallenfange im Forst Tinnen vom 20.9. bis 2.11.1991 (Anzahl Tiere in

100 Fallen pro Nacht):
Anzahl der Fangrate

Flidche Fallen Weibchen Miinnchen
Gehege 168 2,1 1,7
AuBenrandfallen 66 2,5 1,8

Al 25 11,3 7,6

A2 25 0,7 0,7

A3 25 2,5 3,3

A4 25 1,1 1,1

A5 25 16,0 12,4

Gehege, AuBlenrandfallen: Buchen, Eichen, wenige Hainbuchen, sparliche
Krautschicht

A1l: Buchen, einzelne Eichen, wenige Hainbuchen, spirliche Krautschicht

A2: Eichen, dichter Hainbuchenbestand, ohne Krautschicht

A3: Nédhe Waldrand (Siiden); Laubverwehungen; Eichen, Buchen, Hainbuchen,
stirker ausgebildete Krautschicht

Ad4: Laubwaldkorridor zwischen 2 Fichtenschonungen; Buchen; ohne Krautschicht

AS5: kleine Lichtung (Windwurf) und Bestand aus Buchen, jungen Eichen u. Birken,
spérliche Krautschicht

Aus diesen Beobachtungen folgt zwangsléufig, da die mittlere Maitemperatur nicht der
unmittelbar fiir die Reproduktionsleistung entscheidende Faktor sein kann. Entscheidend
scheint vielmehr ein kleinrdumig variierender Faktor (ein Temperaturfaktor ? ) zu sein,
der sich in Abh#ngigkeit von der mittleren Maitemperatur in Parzellen-spezifischer Wei-
se verdndert. Moglicherweise bestimmt die Erwérmung der Laubstreu, in der sich die
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Kifer tagsiiber aufhalten, die Intensitét der Eiproduktion. Bei niedrigen mittleren Tempe-
raturen wird auf Fldchen mit lichtem Baumbestand und geringer Streuauflage die not-
wendige Erwdrmung moglicherweise durch direkte Sonneneinstrahlung erreicht.

Aus zahlreichen Laboruntersuchungen ist bekannt, dal Laufkifer sehr sensibel auf die
abiotischen Faktoren Licht, Temperatur und Feuchte reagieren (TuigLEg, 1977). Es ist hin-
gegen noch relativ unbekannt, welche abiotischen Faktoren bzw. Faktorenkomplexe die
populationsdynamischen Parameter der verschiedenen Arten vorherrschend beeinflussen
(vgl z. B. Grum, 1986). Eine detaillierte Analyse der abiotischen (und biotischen) Fakto-
ren, die den Reproduktionserfolg von Pterostichus versicolor und Calathus
melanocephalus bestimmen, haben kiirzlich van Duk und DEN Boer (1992) vorgelegt. Bei
Pterostichus versicolor beeinflussen kleinrdumig variierende abiotische und biotische
Faktoren die Mortalitdt der Eier und Larven. Bei Calathus melanocephalus dominiert
hingegen ein groBrdumig wenig variierender abiotischer Faktor (die Witterung im Win-
ter) die Larven-Mortalitit. Dieser Unterschied zwischen den beiden Arten hat
populationsdynamische Konsequenzen: die lokalen Gruppen von Pterostichus versicolor
fluktuieren asynchron, die von Calathus melanocephalus fluktuieren stirker synchron;
die Populationen von Pterostichus versicolor sind relativ stabil, die von Calathus
melanocephalus relativ instabil (vgl. die in Kap. 4.2. mitgeteilten Stabilititskoeffizienten
»LR“und ,,Var R“).

4.5. Dichteabhingige Prozesse?

Bei den Untersuchungen an Carabus auronitens sind Elemente einer Strategie der
Risikoverteilung deutlich hervorgetreten: die Zusammensetzung der lokalen Gruppen aus
verschiedenen Generationen und die Besiedlung von Parzellen mit mehr oder weniger
stark voneinander abweichenden Umweltbedingungen garantieren einen effektiven
(wenn auch nicht absoluten) Schutz gegeniiber unvorhersehbaren Schwankungen der
Umweltbedingungen. Daneben sind dichteabhéngige Mechanismen nicht deutlich ge-
worden. Die Reproduktionsrate ist nicht signifikant mit der Abundanz bzw. der Anzahl
nachgewiesener Individuen korreliert (vgl. Kap. 4.2.).

Man konnte allerdings spekulieren, ob nicht populationsdynamische Phidnomene, die im
Jahre 1990 zu Tage traten, auf dichteabhéngige Prozesse hinweisen. Bei hoher mittlerer
Maitemperatur war die Reproduktionsrate relativ klein. Dies konnte eine Folge der sehr
hohen Dichte der reproduzierenden Individuen gewesen sein, wobei die Gegenregulation
wihrend der Larvalentwicklung wirksam geworden sein konnte. Moglicherweise waren
die Larven so zahlreich, daf intraspezifische Konkurrenz um Nahrung wirksam wurde —
mit mehreren Konsequenzen: die Larven wurden so aktiv, daf sie in Becherfallen in un-
gewohnlich grofler Anzahl gefangen wurden (beobachtet); viele Kifer, besonders die spit
geschliipften, waren relativ klein (beobachtet); aber auch die Mortalitéit der Larven konn-
te hoch gewesen sein, so dal die Zahl der im Herbst schliipfenden Kifer relativ klein
blieb (beobachtet). Konkrete Hinweise dafiir, da} dieser Prozef3 tatsdchlich wirksam war,
liegen aber nicht vor.

Auch bei anderen Carabiden sind Hinweise auf dichteabhingige populationsdynamische
Prozesse spirlich (Baars & van Dok, 1984 b; Hegessen, 1980; HEEsSEN & BRUNSTING,
1981; BrunsTING & HEESSEN, 1983). Nur ein konkreter Hinweis auf eine Dichteregulation
scheint bisher publiziert worden zu sein: BRUNSTING & HEESSEN (1984) beobachteten bei
Gehegeexperimenten mit Pterostichus oblongopunctatus, daf} eine kiinstlich erhohte oder
reduzierte Individuendichte wieder einer habitatspezifischen Sollwert-Dichte zustrebt.
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Experimente in der Natur bieten vermutlich viele Moglichkeiten, um die Hypothese einer
Regulation der Individuendichte durch dichteabhingige Faktoren zu iiberpriifen. In ei-
nem ersten Ansatz hat MopeEREGGER (unverdffentlicht) ein von LENsk1 (1984) erstmals
durchgefiihrtes Experiment in folgender Weise bei Carabus auronitens abgewandelt. Zu
Beginn der Friihjahrssaison 1991 wurden 87 bzw. 86 individuell markierte Kéfer (Ménn-
chen und Weibchen etwa im Verhiltnis 1:1) in 2 kéaferdichte Rundgehege (Gehege A u.
B), die im Forst Tinnen errichtet worden waren, eingesetzt (Durchmesser 20 m; die
Individuendichte entspricht maximaler natiirlicher Abundanz). In Gehege A wurden zwei
Gruppen unterschieden. Tiere der einen Gruppe wurden, wenn sie gefangen worden wa-
ren, im Labor iiber Nacht ad libitum gefiittert (mit zerschnittenen Schaben), ehe sie am
néichsten Tag wieder ausgesetzt wurden. Die Tiere der anderen Gruppe wurden ebenso
wie alle Tiere aus Gehege B nicht gefiittert und noch am selben Tag wieder freigelassen.
Es stellt sich die Frage, ob die ungefiitterten Kifer in Gehege A von der Fiitterung des
anderen Teils der Tiere profitieren (Minderung intraspezifischer Konkurrenz um Nah-
rung ? ). Die wihrend der gesamten Saison im Labor aufgenommene Nahrungsmenge
betrug bei den (seltener gefangenen) Weibchen im Mittel 3786 £ 1727 mg pro Tier, bei
den (héufiger gefangenen) Ménnchen 4323 + 1756 mg. Die Fiitterung beeinfluBte nicht
das mittlere Koérpergewicht am Ende der Friihjahrssaison, jedoch erreichten die gefiitter-
ten Tiere das Endgewicht etwas frilher und wurden etwas frilher inaktiv als die
ungefiitterten Tiere in Gehege A und die (ebenfalls nicht gefiitterten) Tiere in Gehege B.
Beziiglich der Wiederfangraten traten keine im Sinne der Fragestellung interpretierbaren
Unterschiede auf. Wéhrend der Herbstsaison wurden in Gehege A 12 frisch geschliipfte
Tiere festgestellt, 2 weitere unmarkierte Tiere, die vermutlich ebenfalls im Herbst im
Gehege geschliipft waren, kamen im Friihjahr 1992 hinzu; in Gehege B wurden im Herbst
3 Tiere, im Friihjahr 1 weiteres unmarkiertes Tier gefangen (der Unterschied in der Re-
produktion zwischen den Gehegen A und B ist mit p < 0,025 signifikant). Unterschiede
traten auch hinsichtlich der Uberlebensrate der Alttiere auf:

Gehege A Gehege B
gefiittert nicht-gefiittert nicht gefiittert
F 1991 eingesetzt 42 45 86
F 1992 zuriickgefangen 36 31 38

Der Unterschied zwischen den gefiitterten Tieren in A und den nicht gefiitterten Tieren in
B ist schwach signifikant (p < 0,05); zwischen den nicht-gefiitterten Tieren in A und in B
ist der Unterschied nicht signifikant (p > 0,05; jeweils x>-Vierfeldertest und G-Test). —
Das Ergebnis des Fiitterungsexperimentes ist damit nicht eindeutig.

Wir haben in den Ergebnissen unserer bisherigen Untersuchungen an Carabus auronitens
keine signifikanten (sondern allenfalls nur schwache) Hinweise dafiir gefunden, daB
dichteabhéngige Prozesse wirksam wurden und die Individuendichte der untersuchten lo-
kalen Gruppe stabilisierten. Damit ist aber noch nicht gezeigt, da83 bei dieser Art dichte-
abhéngige Prozesse unter allen Umstédnden nicht existent bzw. unwirksam sind.

Carabus auronitens hat sich als ein giinstiges Objekt fiir populationsdynamische Unter-
suchungen erwiesen. Wir konnten zeigen, dafl eine Reihe variabler Parameter relativ
leicht quantitativ bestimmt und populationsdynamisch interpretiert werden kann: Fang-
rate, Ein- und Auswanderungsrate, Individuendichte, Reproduktionsrate; relative
Gewichtsentwicklung der Weibchen wihrend der Reproduktionssaison; Dauer der
postecdysialen Reifung; Groe der Imagines. Eine Fortsetzung des Projektes — unter Ein-
schluf} von Experimenten in der Natur — 146t eine eindeutigere Antwort zu der kontrovers
diskutierten Hypothese einer Dichteregulation erwarten.

60



Literaturverzeichnis

Andrewartha, H.G. & L.C. Birch (1984): The ecological web — more on the distribution and
abundance of animals. — Chicago Univ. Press, Chicago. 506 S.

Baars, MLA. & TH. S. van Duk (1984 a): Population dynamics of two carabid beetles at a Dutch
heathland. —I. Subpopulation fluctuations in relation to weather and dispersal. — J. Anim. Ecol.
53:375-388.

Baars, M.A. & TH. S. vaN Duk (1984 b): Population dynamics of two carabid beetles at a Dutch
heathland. — II. Egg production and survival in relation to density. — J. Anim. Ecol. 53: 389 —
400.

BoODENHEIMER, F.S. (1928): Welche Faktoren regulieren die Individuenzahl einer Insektenart in der
Natur? — Biol. Zbl. 48: 714-739.

BRANDMAYR, P. & F. WEBER (1983): Research in carabid ecology in past, presence and future. — In:
BRANDMAYR, P., P.J. DEN BoER & F. WEBER (Hrsg.): Ecology of carabids: the synthesis of field
study and laboratory experiment. Rep. 4% Symp. Carab. “81 (1983): 191-196. Pudoc,
Wageningen.

BrunsTING, A.M.H. (1981): Distribution pattern, life cycle and phenology of Pterostichus
oblongopunctatus F. (Col., Carabidae) and Philonthus decorus Grav. (Col., Staphylinidae). —
Netherl. J. Zool. 31: 418 — 452.

Brunsting, AM.H. & H.J.L. Heessen (1983): Cannibalism, laboratory artefact or natural
phenomenon? — - In: BRANDMAYR, P., P.J. DEN BoerR & F. WEBER (Hrsg.): Ecology of carabids:
the synthesis of field study and laboratory experiment. Rep. 4" Symp. Carab. “81 (1983): 135-
139. Pudoc, Wageningen.

BrunsTING, A M.H. & H.J.L.. HEESSEN (1984): Density regulation in the carabid beetle Pterostichus
oblongopunctatus F. (Col. Carabidae). — J. Animal Ecol. 53: 751-760.

BURRICHTER, E. (1973): Die potentielle natiirliche Vegetation in der Westfilischen Bucht. Erldute-
rungen zur Ubersichtskarte 1 : 2000.000. — Reihe Siedlung und Landschaft in Westfalen. In:
Miiller-Wille & Bertelsmeier (Hrsg.) Landeskundliche Karten und Hefte der geographischen
Kommission fiir Westfalen. Selbstverlag der Geographischen Kommission, Miinster (Westf.).

CAROTHERS, A.D. (1973): The effects of unequal catchability on Jolly-Seber estimates. — Biometrics
29: 79 - 100.

CorMack, R.M. (1972): The logic of capture-recapture estimates. — Biometrics 28: 337-343.

Craig, C.C. (1953): On the utilization of marked specimens in estimating populations of flying
insects. — Biometrika 40: 170-176.

DeN BoEr, P.J. (1968): Spreading of risk and stabilization of animal numbers. — Acta Biotheor. 18:
165-194.

DEN BOER, P.J. (1970 a): Stabilization of animal numbers and the heterogeneity of the environment:
the problem of the persistence of sparse populations. — Proc. Adv. Study Inst. Dynamics
Numbers Popul. (Oosterbeck, 1970): 77-97.

DEN BOER, P.J. (1970 b): On the significance of dispersal power for populations of carabid beetles
(Coleoptera, Carabidae). — Oecologia (Berlin) 4: 1-28.

DeN BoEr, P.J. (1973): Das Uberleben von Populationen und Arten und die Bedeutung von
Umweltheterogenitit. — Verh. Dtsch. Zool. Ges. 1973: 125-136.

DEN BoEr, P.J. (1979 a): The significance of dispersal power for the survival of species, with
special reference to the carabid beetles in a cultivated countryside. — Fortschr. Zool. 25 (2/3):
79-94. G. Fischer, Stuttgart.

DeN Bokr, PJ. (1979 b): The individual behaviour and population dynamics of some carabid
beetles of forests. — In: P.J. peN Boer, H.U. ThieLE & F. WeBER (Hrsg.): On the evolution and
behaviour in carabid beetles. — Miscellaneous Papers 18: 151-166. Agricultural University
Wageningen.

DEN BOER, P.J. (1981): On the survival of populations in a heterogeneous and variable environment.
— Oecologia (Berl.) 50: 39 — 53.

DeN Boer, P.J. (1985): Fluctuations of density and survival of carabid populations. — Oecologia
(Berl.) 67: 322-330.

61



DEN BoER, P.J. (1986 a): Population dynamics of two carabid beetles at a Dutch heathland. The
significance of density-related egg production. S. 361-370. — In: P.J. pEN Boer, M.L. Lurr, D.
Mossakowski & F. WEeBER (Hrsg.): Carabid beetles — their adaptations and dynamics. G. Fi-
scher, Stuttgart.

DEN BOER, P.J. (1986 b): Density dependence and stabilization of animal numbers. 1. The winter
moth. — Oecologia (Berlin) 69: 507-512.

DEN BoEr, P.J. (1991): Seeing the trees for the wood: random walks or bounded fluctuations of
population size? — Oecologia (Berlin) 86: 484-491.

GiLBerT, R. O. (1973): Approximations of the bias in the Jolly-Seber capture-recapture model. —
Biometrics 29: 501-526.

GriEs, B., D. Mossakowskl & F. WEBER (1973): Coleoptera Westfalica, Familia Carabidae: Genera
Cychrus, Carabus und Calosoma. — Abh. Landesmus. Naturk. Miinster 35 (4): 41-80.

GrossescaLLaU, H. (1981): Okologische Valenzen der Carabiden (Ins. Coleoptera) in
hochmontanen, naturnahen Habitaten des Sauerlandes (Westfalen). — Abh. Landesmus.
Naturk. Miinster 43 (3): 3-33.

GrUMm, L. (1971): Spatial differentiation of the Carabus L. (Carabidae, Coleoptera) mobility. —
Ekol. Polska 19: 1 — 34.

Grom, L. (1973): Weight increase of newly hatched carabid-beetles. — Bull. Acad. Polonaise Sc.,
Ser. sc. biol. Cl. II, 21: 499 — 503.

Growm, L. (1975): Mortality patterns in carabid populations. — Ekologia Polska 23: 649-665.

Grim, L. (1986): Density fluctuations in a carabid guild. S. 343-359. — In: P.J. peN BoEr, M.L.
Lurr, D. Mossakowskl und F. WEBer (Hrsg.): Carabid beetles — their adaptations and
dynamics. G. Fischer, Stuttgart.

Hanski, 1. (1989): Metapopulation dynamics: does it help to have more of the same? — TREE 4:
113-114.

Hanski, 1. (1991): Single-species metapopulation dynamics: concepts, models and observations. —
Biol. J. Linnean Soc. 42: 17-38.

Hanski, 1. & M. GiLpiN (1991): Metapopulation dynamics : brief history and conceptual domain. —
Biol. J. Linnean Soc. 42: 3-16.

HARRISON, S. (1991): Local extinction in a metapopulation context: an empirical evaluation. — Biol.
J. Linnean Soc. 42: 73-88.

Heessen, HJ.L. (1980): Egg production of Pterostichus oblongopunctatus (Fasricius) (Col.,
Carabidae) and Philonthus decorus (GrRavensORST) (Col, Staphylinidae). — Neth. J. Zool. 30,
35-53.

Heessen, HJ.L. (1981): Egg mortality in Pterostichus oblongopunctatus (Fasricius) (Col.,
Carabidae). — Oecologia (Berlin) 50: 233-235.

Heessen, H.J.L. & AM.H. BRUNSTING (1981): Mortality of larvae of Pterostichus oblongopunctatus
(FaBricius) (Col., Carabidae) and Philonthus decorus (GRaVENHORST) (Col., Staphylinidae). —
Neth. J. Zool. 31: 729-745.

Hegssen, HJ.L., M.A. WiLpscaut & A.M.H. BrunsTING (1982): Duration of the developmental
stages and timing of the end of the reproductive season of Pterostichus oblongopunctatus
(Fasricius) (Col., Carabidae) and Philonthus decorus (GRAVENHORST) (Col., Staphylinidae). —
Neth. J. Zool. 32: 49-62 (1982).

HemMER, J. , M. KLEnnNer, H. Niesing,H. & F. WeBer (1986): Life history phenomena in a
subpopulation of Carabus auronitens from the Westphalian Lowland. S. 439-464. — In: P.J.
DEN BoER, M.L. LurF, D. Mossakowskr & F. WeBER (Hrsg.): Carabid beetles — their adaptations
and dynamics. G. Fischer, Stuttgart.

HockMann, P., P. ScHLOMBERG, H. WALLIN & F. WEBER (1989): Bewegungsmuster und Orientierung
des Laufkifers Carabus auronitens in einem westfélischen Eichen-Hainbuchen-Wald (Radar-
beobachtungen und Riickfangexperimente ). — Abh . Landesmus. Naturk. Miinster 51 (1): 3-
71.

Hurka, K. (1971): Die Larven der mitteleuropéischen Carabus- und Procerus-Arten. — Rozpravy
CSAV, rada mat.-prir. ved. 81 (8): 1-136. Academia, Prag.

JoLry, G. (1965): Explicit estimates from capture-recapture data both with death and immigration
stochastic model. — Biometrika 52: 225 — 247.

KEeRn, P. (1912): Uber Fortpflanzung und Eibildung bei einigen Caraben. — Zool. Anz. 40: 345-351.

62



KLENNER, M. (1989): Uberlebensstrategien einer stenotopen Waldart: Untersuchungen zur Dyna-
mik einer westfélischen Carabus auronitens-Population (Coleoptera, Carabidae). — Verh. Ges.
Okologie XVII: 781 — 791, Essen 1988.

KLENNER, M. F. (1990): Uberlebensstrategien einer stenotopen Waldart: Untersuchungen zur
Populationsdynamik von Carabus auronitens F. (Col., Carabidae) in einem westfilischen Ei-
chen-Hainbuchenwald. — Diss. Universitét Miinster. 223 S.

LarssoN, S.G. (1939): Entwicklungstypen und Entwicklungszeiten der dénischen Carabiden. —
Entomol. Meddr. 20: 277-560.

Lenski, R.E. (1984): Food limitation and competition: A field experiment with two Carabus
species. —J. Anim. Ecol. 53: 203 — 216.

LinprotH, C. H. (1949): Die Fennoskandischen Carabidae. Eine tiergeographische Studie. ITI. All-
gemeiner Teil. — Goteborgs Kungl. Vetenskaps- och Vitterhets-Samhélles Handlingar. S. F.
Ser. B, Bd. 4 (No. 3). Stockholm. 911 S.

May, R.M. (1980): Theoretische Okologie. — Verlag Chemie, Weinheim. 284 S,

MurpocH, W.W. (1966 a): Aspects of the population dynamics of some marsh carabidae. — J.
Animal Ecol. 35: 127-156.

MurpocH, W.W. (1966 b): Population stability and life history phenomena. — American Nat. 100:
5-11.

NEeLEMANS, M.N.E. (1987 a): On the life-history of the carabid beetle Nebria brevicollis (F.). — Neth.
J. Zool. 37: 26-42.

NEeLEMANS, M.N.E. (1987 b): Possibilities for flight in the carabid beetle Nebria brevicollis (F.). The
importance of food during larval growth. — Oecologia (Berlin) 72: 502-509.

NeLEmaNns, M.N.E. (1988): Surface activity and growth of larvae of Nebria brevicollis (F.)
(Coleoptera, Carabidae). — Neth. J. Zool. 38: 74-95.

NEeLeEmans, M.N.E., P.J. peEN Boer & A. Spee (1989): Recruitment and summer diapause in the
dynamics of a population of Nebria brevicollis (Coleoptera: Carabidae). — Oikos 56: 157-169.

NicHOLSON, A. J. (1933): The balance of animal populations. — J. Animal Ecol. 2: 132-178.

RuspEa, E. (1992): Stabilisierende Selektion bei microphthalmen Hohlentieren: Untersuchungen
zur tageszeitlichen Aktivititsverteilung und Populationsdynamik von Laemostenus
schreibersi (KusTer) (Carabidae). — Mém. Biospéol. im Druck.

Sacss, L. (1984): Angewandte Statistik. 6. Auflage. — Springer, Berlin. 552 S.

Schwerdtfeger, F. (1979): Demdkolgie. Struktur und Dynamik tierischer Populationen. 2. Aufl. —
Parey, Hamburg. 450 S.

SEBER, G.AF. (1965): A note on the multiple-recapture census. — Biometrika 52: 249-259.

Sora, T. (1985a): Activity patterns, diets and interspecific interactions of coexisting spring and
autumn breeding carabids: Carabus yaconinus and Leptocarabus kumagaii (Coleoptera,
Carabidae). — Ecol. Entomol. 10: 315 — 324.

Sota, T. (1985b): Limitation of reproduction by feeding condition in a carabid beetle, Carabus
yaconinus. — Res. Popul. Ecol. 27: 171 — 184.

Soutawoop, T.R.E. (1978): Ecological methods wih particular reference to the study of insect
populations. — Methuen, London. 524 S.

Sturani, M. (1962): Osservazione e richerche biologiche sul genere Carabus LINNAEUS (sensu lato)
(Coleoptera, Carabidae). — Mem. Soc. Ent. Italiana 38: 85-202.

TERLUTTER, H. (1991): Morphometrische und elektrophoretische Untersuchungen an westfélischen
und siidfranzosischen Carabus auronitens-Populationen (Col. Carabidae): Zum Problem der
Eiszeitiiberdauerung in Refugialgebieten und der nacheiszeitlichen Arealausweitung. — Abh.
Landesmus. Naturk. Miinster 53 (3): 3-111.

TrieLe, H.U. (1977): Carabid beetles in their environments. — Springer, Berlin. 369 S.

TrieLe, H.U. & F. WEBER (1968): Tagesrhythmen der Aktivitit bei Carabiden. — Oecologia (Berl.)
1: 315 - 355.

Turiy, H. & P.J. peN Boer (1988): Changes in the distribution of carabid beetles in the Netherlands
since 1880. II. Isolation of habitats and long-term time trends in the occurrence of carabid
species with different powers of dispersal (Coleoptera, Carabidae). — Biol. Conservation 44:
179-200.

VaN Duk, Tu.S. (1972): The significance of the diversity in age composition of Calathus
melanocephalus L. (Col., Carabidae) in space and time at Schiermonnikoog. — Oecologia (Ber-
lin) 10: 111-136.

63



VaN Dok, Tu.S. (1973): The age-composition of populations of Calathus melanocephalus:
analysed by studying marked individuals kept within fenced sites. — Oecologia (Berlin) 12:
213-240.

Van Duk, Ta.S. (1979 a): Reproduction of young and old females in two carabid beetles and the
relationship between the number of eggs in the ovaries and the number of eggs laid. S. 167-
183. —In: P.J. peN Boer , H.U. Tuiete & F.WEBER (Hrsg.): On the evolution and behaviour in
carabid beetles. — Miscellaneous Papers 18: 167-183. Agricultural University Wageningen.

Van Dok, TH.S. (1979 b): On the relationship between reproduction, age and survival in two
carabid beetles: Calathus melanocephalus L. and Pterostichus coerulescens L. (Coleoptera,
Carabidae). — Oecologia (Berlin) 40: 63-80.

VaN Dok, TH.S. (1982): Individual variability and its significance for the survival of animal
populations. S. 333-351. — In: D. Mossakowski & G. Rotu (Hrsg.): Environmental adaptations
and evolution. G. Fischer, Stuttgart.

Van Duk, TH.S. (1983): The influence of food and temperature on the amount of reproduction in
carabid beetles. — In: BRANDMAYR, P., P.J. DEN Boer & F. WEBER (Hrsg.): Ecology of carabids:
the synthesis of field study and laboratory experiment. Rep. 4" Symp. Carab. "81 (1983): 105-
123. Pudoc, Wageningen.

Van Dok, TH. S. & P. J. pEN BoER (1992): The life histories and population dynamics of two carabid
species on a Dutch heathland. I. Fecundity and the mortality of immature stages. — Oecologia
90: 340-352.

VaN HeeroT, P.F., B. BLockuuis & C. vaN HaarTeN (1976): The reproductive cycle and age
composition of a population of Pterostichus oblongopunctatus (Fasricius) in the Netherlands
(Coleoptera, Carabidae). — Tijdschr. Entomol. 119: 1-13.

WEBER, F. & M. KLENNER (1987): Life history phenomena and risk of extinction in a subpopulation
of Carabus auronitens. — Acta Phytopath. Entom. Hung. 22 (1-4): 321-328.

Y, P. (1991): A martingale estimating equation for a capture-recapture experiment in discrete
time. — Biometrics 47: 1081-1088.

Korrespondierender Autor: Prof. Dr. Friedrich Weber
Institut fiir Allgemeine Zoologie und Genetik der Universitit
SchloBplatz 5
4400 Miinster

64



ZOBODAT - www.zobodat.at

Zoologisch-Botanische Datenbank/Zoological-Botanical Database

Digitale Literatur/Digital Literature
Zeitschrift/Journal: Abhandlungen aus dem Westfélischen Provinzial-

Museum flr Naturkunde
Jahr/Year: 1992
Band/Volume: 54_4 1992
Autor(en)/Author(s): diverse

Artikel/Article: Ergebnisse eines Zehn-Jdahres-Zensus an einer Carabus

auronitens-Subpopulation im Minsterland (Westf.) 3-64



https://www.zobodat.at/publikation_series.php?id=20932
https://www.zobodat.at/publikation_volumes.php?id=58490
https://www.zobodat.at/publikation_articles.php?id=396516



