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KONKRETE UND ABSTRAKTE POPULATIONEN DES HOCKERSCHWANS
(CYGNUS OLOR) IN NORDWESTDEUTSCHLAND)*

Erwin Rudolf Scherner

ABSTRACT

The Mute Swan has spread throughout much of Northwest Germany. In contrast, breeding
birds attain low densities only, and during each year many suitable habitats remain unused.
Life-history traits suggest that winter abundance affects the probability of subsequent nesting.
Consequences of this view can be illustrated by a model based on a logistic equation relating
nesting to the number of adults alive at the previous 1st September.

In arriving at a population's structure and dynamics, the entire range of a spatially isolated
collective must be regarded. Any model confined to a partial area would yield an abstract
entity which originates in properties of its members. For the actual population, however, the
degree of intraspecific competition during winter is influenced by movements so that the
probability of nesting results from co-operation with birds of other regions.

keywords: mute Swan (Cygnus olor), population types, population regulation, density-
dependent fertility, life-history strategy

1. EINLEITUNG

Hockerschwine erlangen ihre Geschlechtsreife bereits gegen Ende des zweiten Lebensjahres.
Die individuellen Unterschiede hinsichtlich Beginn, Dauer und Kontinuitit der Fortpflan-
zungsleistung sind jedoch betrachtlich. Daher bestehen Populationen im Sommer regelmiBig
aus immaturen Vogeln, adulten Nichtbriitern und reproduktiven Tieren. Lokal und regional ist
die Abundanz reproduktiver Paare relativ gering, obwohl viele der als Nistplatz geeigneten
Standorte ungenutzt bleiben und rivalisierende Artgenossen dort hédufig fehlen. Demnach fallt
die Entscheidung fiir eine Fortpflanzung normalerweise nicht im Friihjahr, sondern eher, zu-
meist abseits der Brutgewidsser. Ausschlaggebend sind vermutlich die Uberlebenschancen der
Jungtiere im ersten Winter. Zentrale Bedeutung diirfte der Ernahrungssituation zukommen, die
u. a. von der Intensitit intra- und interspezifischer Konkurrenz sowie der Wirksamkeit des
elterlichen Schutzes abhéngt.

Dem hohen, moéglicherweise auch die Lebenserwartung des Brutvogels mindernden Fortpflan-
zungsaufwand steht das Risiko einer letztlich erfolglosen Reproduktion entgegen. Sind die
Aussichten fiir das Uberwintern der Jungtiere schlecht, sollte deshalb eine bessere Situation
abgewartet werden. Zumindest im ersten Jahrzehnt nach Erreichen der Flugfahigkeit wird eine
derartige Strategie durch sehr geringe Mortalititsraten begiinstigt.

Das Abschitzen der Uberlebensaussichten kiinftiger Nachkommen ist wohl nur im Zusammen-
hang mit den bisherigen Erfahrungen eines Individuums méglich. Eine unmittelbare Entschei-
dungshilfe bietet die eigene, durch entsprechendes Korpergewicht angezeigte Kondition am
Ende des Winters bzw. vor Beginn der neuen Fortpflanzungsperiode.

Das hier vereinfacht dargestellte Konzept einer Lebenslaufstrategie steht im Einklang auch mit
neueren Erkenntnissen {iber Sozial-, Wander- und Reproduktionsverhalten des Hockerschwans
(SCHERNER, in Vorb.). Fiir die Wahrscheinlichkeit, daB ein adultes Tier zur Fortpflanzung

* 16. Mitteilung aus dem Nordwestdeutschen Hockerschwan-Projekt
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schreitet, ist daher eine Dichteabhingigkeit anzunehmen. Konsequenzen dieser Hypothese
werden sichtbar bei Betrachtung einiger Befunde aus dem Nordwestdeutschen Hockerschwan-
Projekt (s. SCHERNER 1985).

2. GRUNDLAGEN EINER MODELLPOPULATION

Der Versuch, die Entwicklung eines Hockerschwan-Bestandes aus dem Zusammenwirken for-
maler und funktioneller Strukturelemente abzuleiten, fithrt zur Untersuchung numerischer
Aspekte, wihrend Dispersionsinderungen unberiicksichtigt bleiben. Angenommen wird eine
konstante, nicht endliche Umwelt, deren limitierende Bedeutung fiir die Populationsgrofie
allein in Einfliissen auf Bruterfolg und Mortalitit begriindet ist. Wegen dieser indirekten Be-
grenzung bedarf die Kapazitit des Lebensraumes keiner vorherigen Festlegung. Das ange-
stgrgbte Modell enthilt jedoch Komponenten, die Standardisierungen erfordern (s. SCHERNER
1985):

- Reproduktive Paare sind durch Nestbau definiert;

- Jungtiere gelten als fliigge, wenn sie den September des Geburtsjahres erreichen;

- Uberlebensraten (nach Erlangen der Flugfihigkeit) betreffen stets den Zeitraum vom 1.
September bis zum 31. August.

Die in Tab. 1 bezeichneten Parameter bilden ein System, das sowohl die Anzahl der am 1.
September lebenden Individuen als auch die Grofie des Brutbestandes im folgenden Friihjahr
festlegt (Abb. 1). Dabei sind die maBgeblichen Faktoren weitgehend auf Situationen in Nord-
westdeutschland bezogen (Bundeslander Niedersachsen, Bremen und Hamburg siidlich der
Siiderelbe).

Tab. 1: Modell einer Hockerschwan-Population (Verzeichnis der Komponenten)

Y Jahr (Y =0, 1, 2,...), jeweils vom 1. Sept. bis zum 31. Aug.

N, Anzahl i-jahriger Individuen am 1. Sept. des Jahres Y (i = 0, 1, 2,..., 13)
N, Anzahl 14jihriger und dlterer Individuen am 1. Sept. des Jahres Y

N Populationsgrofie am 1. Sept. des Jahres Y

A Anzahl erwachsener Individuen am 1. Sept. des Jahres Y (A = N-N,)

S Uberlebensrate im j-ten Lebensjahr (j = 1, 2, 3,...,13)
S;s  Uberlebensrate per annum ab 14. Lebensjahr
M Sexilitit (Méannchen-Anteil)
A\

Wahrscheinlichkeit, daf§ ein am 1. Sept. lebender Altvogel im folgenden Friihjahr zur
Fortpflanzung gelangt

U, V  konstante Parameter der logistischen Beziehung zwischen W und A
F Anteil erfolgloser Brutpaare

C mittlere Anzahl fliigger Nachkommen erfolgreicher Brutpaare

P Anzahl reproduktiver Paare im Jahr Y

2.1 Brutergebnisse

In Nordwestdeutschland diirfte alljahrlich jedes dritte Brutpaar ohne fliiggen Nachwuchs blei-
ben (Tab. 2). Vergleichbare Befunde aus anderen Gebieten ergeben Anteile zwischen 24 und
ca. 45 % (z.B. HOLZINGER und SCHILHANSL 1968; COLEMAN und MINTON 1980).
Die extreme Quote in Gottingen (F = 0,72 oder 0,74) ist weitgehend Resultat planmiBiger
"Regulation" durch Gelegevernichtung (s. SCHERNER 1985).
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Abb. 1: Modell einer Hockerschwan-Population (FluBdiagramm; Komponenten s. Tab. 1)

Bei erfolgreichen Brutpaaren Nordwestdeutschlands betrug die Anzahl fligger Nachkommen
1969 durchschnittlich 3,3. Im Zentrum von Wolfsburg erreicht C sogar 4,0, in Géttingen 3,0
(Tab. 3). Fiir andere Gegenden sind Mittelwerte zwischen 3,4 und 4,6 bekannt (z.B.
COLEMAN und MINTON 1980; MENZEL 1977).

Mit F = 0,33 ist fir 1969 in Nordwestdeutschland eine mittlere Produktivitit von 2,2 fliiggen
Nachkommen je Brutpaar anzunehmen. Im Zentrum von Wolfsburg betrug die durch (1 - F) x
C definierte Fortpflanzungsrate 2,4 - 2,8, in Gottingen lediglich 0,8. Entsprechende Befunde
aus ander6en Regionen fithren zu Werten von 1,9 - 3,7 (z.B. COLEMAN und MINTON 1980;
SZ1J7T 1963).
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Tab. 2: Fortpflanzungsleistungen von Hockerschwan-Brutpaaren (BP) in Nordwestdeutsch-
land. BPO = erfolgloses Brutpaar (ohne fliiggen Nachwuchs); BPm = erfolgreiches
Brutpaar; BPX = Brutpaar, dessen Erfolg ungewi8 ist.

BP BPO BPm BPX
Nordwestdeutschland und Randgebiete 1969 199 64 51 84
Zentrum von Wolfsburg 1955-1986 65 20 39 6
Gottingen 1972-1987 39 28 10 1

Tab. 3: Jungenzahl erfolgreicher Brutpaare (BPm) am 1. September. C = arithmetisches
Mittel

1 2 3 4 5 6 7 8 BPm C

Nordwestdeutschland 11 6 10 12 7 3 2 0 51 33
und Randgebiete 1969

Zentrum von Wolfsburg 2 8 8 4 8 3 4 1 38 4,0
1955-1986

Gottingen 1972-1987 5 0 0 2 2 0 1 0 10 3,0
2.2 Uberlebensraten

Bisherige Quantifizierungen der Sterblichkeit bei Hockerschwinen gehen auf verschiedene, oft
fragwiirdige Methoden zuriick. Probleme bereiten z.B. die Bewertung markierter Individuen,
die wéhrend einer Untersuchung "spurlos" verschwinden, UngewiBheiten iiber die Erfassungs-
grade fiir Todesfille und lebende Tiere sowie die verbreitete, aber nicht erwiesene Annahme
einer altersunabhingigen Mortalitit adulter Vogel.

Eine von den bei anderen Verfahren notwendigen Annahmen und Voraussetzungen befreite
Analyse der Informationen iiber 26 im Landkreis Gottingen und 102 im Raum Wolfsburg ge-
schliipfte Tiere zeigt, daB die Uberlebensrate altersabhdngig ist, mit einem Maximum ungefahr
zwischen 4. und 10. Jahr (Tab. 4). Die geringe Sterblichkeit im 1. Jahr nach dem Fligge-
werden ist u.a. darin begriindet, daB Jungtiere einen Teil dieser Zeit noch im Familienverband
verbringen (SCHERNER, in Vorb.). Hervorzuheben sind in diesem Zusammenhang die von
frither verdffentlichten Quoten z.T. erheblich abweichenden Ergebnisse regelmafiiger Beob-
achtungen an 47 Hockerschwinen in Schweden: die jdhrliche Mortalitit kann nach dem 1. Le-
bensjahr weniger als 10 % betragen und spiter, etwa ab dem 7. Jahr, deutlich zunehmen
(MATHIASSON 1987). Daneben ist auf eine von PERRINS und OGILVIE (1981)
vorgenommene Studie zu verweisen (Sterblichkeit im 2. und 3. Lebensjahr jeweils ca. 10 %).
In das Modell sind lediglich die fiir Hockerschwine aus dem Raum Gottingen geschitzten
Uberlebensraten (S; bis S;;) einbezogen (s. Tab. 4). Hinzu kommt die unreahstlsche
Annahme, daf die Mortalitat nach dem 13. Jahr konstant 50 % per annum betrdgt (Sq4
0,500). Denkbare Unterschiede zwischen Nichtbriitern und reproduktiven Tieren bleiben unbe-
riicksichtigt, da sie sich derzeit nicht quantifizieren lassen.

2.3 Geschlechterverhiiltnis

Unter den noch nicht fliiggen Jungtieren betragt die Sexilitit anndhernd 1:1 (MATHIASSON
1976, COLEMAN und MINTON 1979). Das Nordwestdeutsche Hockerschwan-Projekt
berticksichtigt 318 individuell markierte Vogel, von denen je 49 bei Kennzeichnung oder spé-
ter eindeutig als Minnchen bzw. Weibchen identifiziert werden konnten. (Fiir weiter 44 Tiere
liegen unsichere Angaben vor: 26 Minnchen, 18 Weibchen.) Im Modell gilt M = 0,5.
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Tab. 4: Jéhrliche Uberlebensraten (S;) nach dem Fliggewerden fiir Gruppen individuell
gekennzeichneter Hockerschwine aus den Raumen Wolfsburg und Gottingen
(Schitzwerte ohne Konfidenzintervalle).

Lebensjahr™ S,

()] Wolfsburg Gottingen
1 0,880 0,934
2 0,866 0,841
3 0,915 0,959
4 0,887 0,789
5 0,899 0,926
6 0,8% 0,517
7 0,930 0,913
8 0,924 0,896
9 0,867 0,879

10 0,902 0,869

11 0,863 0,848

12 0,881 0,834

13 0,861 0,631

14 0,837

15 0,811

16 0,759

17 0,597

* jeweils 1. Sept.-31. Aug.

2.4 Brutvogel

Ortswechsel innerhalb eines Gebietes wie auch Zu- und Abwanderungen sind ganzjihrig mog-
lich, weshalb Anzahl und Dispersion anwesender Hockerschwine selbst kurzfristig kaum
konstant bleiben. Wochen- oder monatelang stabil ist nur die Verteilung der Brutpaare. Diese
Problematik bedingt UngewiBheiten {iber die addquate Bezugsgrundlage fiir die Frequenz re-
produktiver Individuen. (Nach bisherigen Kalkulationen erreicht die Quote wihrend der Fort-
pflanzungsperiode gewohnlich 10 - 60 %).

Im Modell ist der Anteil nistender Individuen auf die am 1. September vorhandene Population
bezogen, deren Grofe (N) ein MaB fiir die Abundanz im Winter darstellt. Hinsichtlich der von
Alter und Geschlecht bestimmten Konkurrenzféhigkeit erfolgt eine Schematisierung, indem
alle erwachsenen Schwine (A) als gleichwertig gelten, wahrend die generell schwicheren
Jungtiere (N,) unberiicksichtigt bleiben (A = N - N;). Daher bezeichnet W die Wahrschein-
lichkeit, da8 ein am 1. September lebender Altvogel im néichsten Friihjahr zur Fortpflanzung
gelangt. Dieser Parameter wird durch die Mortalitit bis zur Brutsaison begrenzt (W < 1,0)
und soll, dichteabhéngig, aus der logistischen Beziehung

exp(U-VxA)

1 +exp(U-VxA)

mit den Konstanten U uynd V resultieren.
Hinweise auf W liefern fiktive Populationen konstanter GroBe und stabiler Altersvertellung
gemdh den Uberlebensraten (Tab. 4) aus den Riumen Géttingen (mit S,, = 0,500) und
Wolfsburg (analog mit S,;4 = 0,500). Da es sich um "stationdre" Bestinde handelt, sollten bei
= 0,5, F = 0,33 und C = 3,3 von den am 1. September lebenden Altvogeln (A) durch-
schnittlich 13,4 bzw. 12,6 % in den folgenden zwolf Monaten sterben und 14,0 bzw. 13,1 %
im Frihjahr zur Fortpflanzung gelangen. Willkiirlich, aber unter Beachtung dieser Quoten
werden im Modell zwei Situationen definiert: Ist am 1. September lediglich ein adultes Paar
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vorhanden (A = 2), betrdgt die Wahrscheinlichkeit fiir das Nisten 80 % (W = 0,8). Fiir A =
500 gilt W = 0,2, so da} in der nichsten Saison 50 Paare briiten (P = A x M x W). Die ent-
sprechenden Konstanten der logistischen Funktion lauten U = 1,39743 und V = 0,00557.

3. NUMERISCHE BEISPIELE

Die Untersuchung betrifft hdufige, regional geradezu charakteristische Ereignisse in der Ent-
wicklung von Hockerschwan-Bestinden, ndmlich die Ansiedlung einzelner, meist dem Tier-
handel entstammender Paare und die "Regulation” durch Gelegevernichtung. Die gewihlten
Beispiele sind deterministisch; das Modell liefert fiir N und P lediglich Erwartungswerte.
Wenn statt C eine Haufigkeitsverteilung der Jungenzahl (vgl. Tab. 3) beriicksichtigt wird, 1a8t
sich das Konzept jedoch so verindern, daB es auch stochastische Betrachtungen gestattet (z. B.
Abschitzen der Erfolgsaussichten bei Einbiirgerungen).

Abb. 2 zeigt einen Bestand, der auf die Freilassung eines Paares einjihriger Vogel zuriickgeht.
Fir Y = O gilt daher N = A = N, = 2. Die Brutergebnisse sind durch F = 0,33 und C =
3,3 definiert.

700 4 %0,
.

600 .

500 4

400

300 1

200 A

100 1 . + 50

Abb. 2: Entwicklung einer mit einem Paar einjihriger Vogel begriindeten Population (mit
F = 0,33 und C = 3,3). N = Individuen; P = Brutpaare; Y = Jahr.
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Abb. 3 reprisentiert eine Population, die mit SO0 Paaren einjihriger Vogel begriindet wurde.
Fir Y = 0 gilt N = A = N, = 1000 (Fortpflanzungsleistungen wie im vorigen Fall).

Abb. 4 entspricht der im ersten Beispiel dargestellten Sitution, doch beginnt 50 Jahre nach Be-
standsgriindung eine planmiBige "Regulation” mit den aus Gottingen bekannten Brutergeb-
nissen (s. Tab. 2 und 3). Ab Y = 50 gelten deshalb F = 0,73 (statt 0,33) und C = 3,0 (statt
3,3).

1000 N

900 A

800 W

700 A .

600 A .

500 A

400 9

300 4

200 -1

100 1 o, ' L s0

Abb. 3: Entwicklung einer mit 500 Paaren einjahriger Vogel begriindeten Population (mit
F =0,33und C = 3,3)
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4. DISKUSSION

Die meisten Populationen des Hockerschwans haben ihren Ursprung in Einbiirgerungen oder
Zuwanderungen, deren Konsequenzen vielfach durch Erfassung der Brutvorkommen doku-
mentiert sind: Einem langeren Zeitraum geringen Wachstums folgt eine kurze Phase starker
Zunahme mit einem Maximum, dem sich ein Riickgang anschliefit, der zu einer kleineren,
aber relativ konstanten Anzahl nistender Paare fiihrt. Eine dhnliche Entwicklung resultiert aus

dem Konzept einer dichteabhéngigen Festlegung der Frequenz reproduktiver Individuen (Abb.
2). .

Im Modell wird sichtbar, daB eine Dichteabhéngigkeit der Fertilitit und damit auch der Zu-
wachsrate einer Population selbst dann mdglich 1st, wenn die Nistgelegenheiten nicht limitiert
sowie Natalitit (F, C) und Mortalitit konstant sind. Ungeachtet der jeweiligen AnfangsgroBe
(s. Abb. 2 und 3) entwickelt sich eine Situation, in der W den fiir einen "stationiren" Bestand
zu erwartenden Wert annimmt. (Bei Y = 80 gilt in Abb. 2 und 3 jeweils W = 0,14.)

Bei welcher Abundanz der Sollwert fiir W eintritt, wird formal durch die Konstanten U und V
festgelegt. Konzeptionell jedoch entscheidet die Kondition des Altvogels am Winterende. Die
logistische Funktion ist demnach Ausdruck einer spezifischen Konstellation vielfdltiger Um-
weltgegebenheiten (Klima, Vegetation, konkurrierende Arten etc.), so daB U und V geogra-
phisch wie auch zeitlich variabel sind. Eine bestimmte PopulationsgroBe (N bzw. A) kann des-
halb regional und jéhrlich verschiedene Wirkung (W) haben.

Mit dem fir W giltigen Sollwert und der zugeordneten Abundanz existiert eine Gleich-
gewichtssituation, die durch negative Riickkopplung erméglicht wird. Einer Reduktion der
Populationsgroe muB daher ein erhohter Anteil reproduktiver Individuen folgen. Diesem
Regulationsmechanismus entspricht die Tatsache, daB nach den extremen Bestandsverlusten
der "Jahrhundertwinter” 1962/63 und 1978/79 die Anzahl der Brutpaare in vielen Gegenden
Europas nur wenig oder gar nicht abnahm (Beispiele s. HOLZINGER und SCHILHANSL
1968; PERRINS und OGILVIE 1981; KAATZ 1985; SCHONFELD et al. 1985; HAMPE
1986; COLEMAN in BIRKHEAD und PERRINS 1986).

Einwirkungen auf Parameter, von denen Struktur und Leistungen eines "stationaren" Bestandes
abhédngen, bedingen eine verdnderte Gleichgewichtssituation mit einem neuen Sollwert fiir W.
Ein Beispiel bietet die "Regulation” durch Minderung der Fertilitat. In Abb. 4 fihrt die Mani-
pulation von F und C zu W = 0,38 statt 0,14 (bei Y = 80). Die Moglichkeit, daB eine er-
héhte Anzahl reproduktiver Individuen einen Riickgang der Gesamtpopulation signalisiert, ist
nicht zuletzt deshalb beachtlich, weil bei vielen Arten, etwa in Seevogelschutzgebieten, ledig-
lich die Brutpaare erfafSt werden.

Viele der in Nordwestdeutschland geschliipften Hockerschwine verlassen zeitweise und oft
mehrmals diesen Raum, der auch einer grofen Anzahl fremder Tiere als Rast-, Mauser- und
Uberwinterungsgebiet dient (SCHERNER 1981). Bisher bekannte Migrationen gekennzeich-
neter Individuen (Beispiele s. LATZEL und SCHERNER 1984) dokumentieren einen Einzugs-
bereich von Belgien (Frankreich ?) und den Niederlanden (England ?) bis Schweden
(Norwegen ?), Lettland, Béhmen und Oberfranken mit einem Schwerpunkt im Tiefland
zwischen Rhein und Oder. Das Wanderverhalten bedingt, daB ein Vogel wahrend des Winters
auf Angehorige anderer Populationen treffen kann und keineswegs simtlichen Mitgliedern des
eigenen Bestandes begegnen muB, und es beeinflufit den aus der Intensitit intraspezifischer
Konkurrenz resultierenden Parameter W.

Fiir Nordwestdeutschland wird W im Zusammenwirken mit Vogeln anderer Gebiete festgelegt,
so daf} ein bestimmter "Sollwert" wohl schon vor Erreichen der zugeordneten Bestandsgrofie
(N bzw. A) eintritt. Die konkrete Population diirfte daher weniger Individuen und Brutpaare
umfassen als nach dem dargestellten Modell eines abstrakten Bestandes zu erwarten waren.

Die Besiedlung grofBer Teile Mitteleuropas und benachbarter Gebiete durch den Hockerschwan
begann mit vielen kleinen Vorkommen, die voneinander weitgehend isoliert und in ihrer
Dynamik vermutlich unabhdngig waren. Die spétere Entwicklung zu einer Fortpflanzungsein-
heit zwischen Fennoskandien und den Alpen mufte lokal und regional einen wachsenden Ein-
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Abb. 4:
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Entwicklung einer Population unter dem Einfluf einer 50 Jahre nach Bestandsgriin-
dung beginnenden "Regulation" durch Minderung des Bruterfolges. Ab Y = 50 gel-
ten F = 0,73 (statt 0,33) und C = 3,0 (statt 3,3).

fluf} fremder Vogel auf die Abundanz reproduktiver Individuen zur Folge haben. Der seit 1969
in Nordwestdeutschland fiir den gesamten Raum ebenso wie in Gottingen und dem Zentrum
von Wolfsburg nachweisbare Riickgang des Brutbestandes (SCHERNER 1989) kénnte auch als
Ergebnis dichteabhangiger Regulation unter zunehmender Beteiligung anderer Populationen
gedeutet werden.

Die in Modellen hiufig angestrebte Ableitung von Bestandsstruktur und -dynamik allein aus
den Leistungen der Brutvogel und den Uberlebensraten ihrer Nachkommen muf} bei Cygnus
olor offenbar auf das gesamte Areal einer raumlich isolierten Population bezogen werden (vgl.
SIEFKE 1982). Betrachtungen von Teilgebieten filhren dagegen zu abstrakten Bestinden, weil
die fiir eine Regulation konkreter Populationen mafBgebliche Abundanz unberiicksichtigt bleibt.
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