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Welche dkologischen Faktoren bestimmen die GruppengroBe
bei Phoeniculus purpureus (Gemeiner Baumhopf) in Siidafrika?

— Ein individuenbasiertes Modell

Christian Neuert, Morné A. du Plessis, Volker Grimm und Christian Wissel

Synopsis

The green (red-billed) woodhoopoe (Phoeniculus pur-
pureus) lives territorially in small groups. The groups
are organized strictly hierarchically. Only the males
and females with the highest ranking position repro-
duce. In a 10-year comparative field study it turned
out that mean group size depends significantly on the
ecological situation within which a woodhoopoe
population lives. In order to clarify how behavioural
patterns and ecological factors determine mean group
size, an individual-based model was developed.
Simple rules are used for the description of the wood-
hoopoes behaviour. The propensity of lower ranking
individuals to undertake scouting flights beyound the
borders of their home territory, and the predation risk
during the flights are the most important determi-
nants of group size. Without scouting flights the
population would sooner or later disintegrate into
small isolated subpopulations which are not able to
survive.

Viogel, Gemeiner Baumhopf, kooperatives Briiten,
soziale Hierarchie, Gruppengrdfe, Territorien,
Réuber, Metapopulation, individuenbasiertes Modell

Birds, green (red-billed) woodhoopoe, cooperative
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1. Einleitung

Der in Zentral- und Siidost-Afrika verbreitete green
(red-billed) woodhoopoe (Phoeniculus purpureus,
Gemeiner Baumbhopf), der bei einer Koérperldnge von
bis zu 40 cm ein Gewicht von iiber 80 g besitzt, ist
in offener Savanne und Regenwaldgebieten anzutref-
fen. Beim woodhoopoe handelt es sich um territorial
und kooperativ in Gruppen bis zu 10 Tieren lebende
Vogel. In einer solchen Gruppe herrscht sowohl bei
den adulten Ménnchen als auch Weibchen eine
strenge Hierarchie vor, in der nur das jeweils rang-
hochste Mdnnchen und Weibchen zur Reproduktion
kommen und sdmtliche anderen Tiere als Helfer fun-
gieren. Die Helfer sind dabei in sdmtliche soziale
Aktivitdten — bis auf das Briiten selbst — integriert.
Fiir adulte Helfer gibt es zwei Strategien, um selbst

Brutposition zu erlangen. Zum einen besteht die
Méglichkeit, dal ein solches Tier innerhalb der
Gruppe, in der es geschliipft ist, darauf »wartet«, dal
in der Hierarchie vor ihm stehende Tiere sterben, um
sich durch Nachriicken fiir jedes gestorbene Tier um
jeweils einen Rang zu verbessern. Zum anderen kén-
nen Helfer in unregelmdRigen Abstdnden Erkun-
dungsfliige in die in der Nihe liegenden Territorien
unternehmen, auf denen sie frei gewordene Brut-
plitze wahrnehmen und einnehmen konnen. Eine
besondere Gefahr fiir die woodhoopoes auf Erkun-
dungsfliigen sind Raubvdgel. Wahrend einer 10 Jahre
dauernden Feldstudie, in der diese Végel in zwei stid-
afrikanischen Regionen ausfiihrlich untersucht wur-
den, konnten regionale, von der jeweiligen dkologi-
schen Situation abhéngige, signifikante Unterschiede
in der mittleren Gruppengrofle festgestellt werden.
Da der Einfluf und das Zusammenwirken verschiede-
ner Faktoren auf die Gruppengrole auf rein verbaler
Ebene nicht gekldrt werden konnen, wurde ein
Modell unter folgender Fragestellung entwickelt:
Welche Verhaltensmuster des woodhoopoes und
welche 6kologischen Faktoren beeinflussen die mitt-
lere Gruppengrofe einer woodhoopoe-Population?

2. Das Modell

Das hier vorgestellte Simulationsmodell beschrankt
sich zundchst auf eine der beiden untersuchten siid-
afrikanischen woodhoopoe-Populationen (DU PLES-
SIS 1989a, b, ¢, 1991, 1992). Diese Population lebt
in relativ schmalen Wéldern in FluBtdlern. Wir ord-
nen deshalb die Territorien im Modell linear an,
wobei jedes dieser Territorien eine Gruppe von
woodhoopoes beinhalte. Jedes einzelne Individuum
wird durch die Eigenschaften Geschlecht, Alter und
soziale Stellung charakterisiert. Das Verhalten eines
jeden Individuums wird anhand der folgenden
Regeln beschrieben:

(1) Juvenile Tiere haben eine geringere monatliche
Uberlebensrate ({=0,976) als adulte Tiere
(1,=0,993; ohne Beriicksichtigung der Mortalitét
infolge von Réubern). Die Uberlebensraten der
Weibchen sind geringfiigig kleiner als die der
Minnchen.
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(2) Ein Tier stirbt spétestens im Alter von 10 Jahren.

(3) Minnchen und Weibchen sind im Alter von einem
Jahr geschlechtsreif.

(4) Ein Brutpaar kann maximal einmal im Jahr Nach-
wuchs produzieren. Die Zahl der Nachkommen
wird mittels einer Poissonverteilung bestimmt
(Mittelwert x,,,=0,71 fiir ein Brutpaar ohne adul-
te Helfer; x,,,=0,93 fiir ein Brutpaar mit adulten
Helfern).

(5) Neugeschliipfte Tiere stehen in der Hierarchie an
hinterster Stelle.

(6) Stirbt ein Tier, so verbessern alle rangniedrigeren
Tiere ihre soziale Stellung um einen Rang.

Fiir adulte Helfer gibt es zusatzlich zwei Suchstrate-
gien nach freien Brutpldtzen:

Suchstrategie |

(7) AuBerhalb der Brutsaison koénnen Erkundungs-
flige unternommen werden. Die dabei zuriickge-
legten Entfernungen variieren zwischen 1 und 6
Territorien. Die Wahrscheinlichkeit, in einem
Monat einen Erkundungsflug zu machen, héngt
sowohl vom Geschlecht, Alter und sozialer Stel-
lung des Tieres als auch von der Jahreszeit ab.

(8) Entdeckte freie Brutpldtze werden immer einge-
nommen, 2. Rédnge mit geringerer Wahrschein-
lichkeit. Dabei muB sich bei einem Territoriums-
wechsel die soziale Stellung des Tieres verbes-
sern.

(9) Bedingt durch Raubvégel unterliegt ein wood-
hoopoe auf einem Erkundungsflug einem erhoh-
ten Sterberisiko. p=0,02 ist dabei die Wahr-
scheinlichkeit, auf einem Erkundungsflug getotet
zu werden. Wird keine geeignete Brutposition
gefunden, und féllt der Vogel keinem Rduber
zum Opfer, dann kehrt er nach dem Erkundungs-
flug in sein Territorium zuriick.

Suchstrategie 11:

(10) Ein freier Brutplatz wird unabhdngig von Erkun-
dungsfliigen sofort vom Nachbarterritorium aus
besiedelt, wenn ein geeignetes Tier zur Verfi-
gung steht.

Alle angegebenen Parameter sind als individuelle
Wahrscheinlichkeiten anzusehen, d.h. in jedem
Monat wird fiir jedes Individuum auf dem Computer
yausgewdirfelt«, ob es z.B. {iberlebt oder nicht. Fiir
die statistische Auswertung des Modells miissen
daher viele Einzelldufe gemittelt werden. Die Lange
eines Zeitschrittes im Modell betrdgt 1 Monat. Die
Population lebt in einem 30 Territorien groRen
Gebiet. Fir eine detailliertere Beschreibung des
Modells siehe NEUERT (1994).

3. Ergebnisse

Fiir den oben genannten Satz an Modellparametern
ergibt sich eine gute Ubereinstimmung mit grundle-
genden empirischen MeBwerten (Abb. 1 und Tab. 1).
Das ist nicht selbstverstdndlich, denn es hitte durch-
aus sein konnen, daR weitere Schliisselfaktoren, die
die Gruppengréfe bestimmen, bisher iibersehen wur-
den. Insbesondere war nicht zu erwarten, daR das —
hier aus Platzgriinden nicht dargestellte — Submodell,
mit dessen Hilfe ein Modell-Vogel aufgrund seines
Alters, seines Geschlechts und seiner sozialen
Stellung »entscheidet«, ob er einen Erkundungsflug
unternimmt oder nicht, zu verniinftigen Ergebnissen
fiihrt. Die gute Ubereinstimmung zwischen Modell-
ergebnissen und empirischen MeRwerten erlaubt
zwar nicht den logischen SchluB, daf dag Modell in
allen Aspekten »realistisch« ist, aber die grundlegen-
den Ziige der untersuchten woodhoopoe-Population
scheinen richtig beschrieben zu sein. Das Vertrauen
in das Modell reicht somit aus, um zum eigentlichen
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Abb. 1
Relative Haufigkeit vorkom-
mender Gruppengroen.

Empirik (Gemittelt iiber 10 Laufe zu je
B Simulation 1000 Jahren.)
Fig. 1
Relative frequency of occu-
>=8 ring group sizes. (Averaged

over 10 runs of 1000 years per
run.)
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Tab. 1

MeRgrofe Simulation Empirische Vergleich der Modellergeb-

Messung nisse mit den Ergebnissen

der Feldstudie.

monatliche Uberlebensrate: o

. . ab.

adulte Méannchen: 0,986 0,986 Comparison of model results

adulte Weibchen: 0,990 0,988 with the results of the field
study.

GruppengriBe:

Mittelwert: 3,30 3.4

Standardabweichung: 1,39 1,38

Geschlechterverhaltnis:

(adulte Mannchen/adulte Weibchen): 0,93 0,97

Verhiltnis erfolgreicher Territoriums-

wechsel:

(Méannchen/Weibchen): 1,42 1,14

Zweck des Modells tiberzugehen. Wir sind jetzt ndm-
lich in der Lage, die Frage nach den Faktoren, die die
Gruppengrofe bestimmen, zu untersuchen, indem
wir verschiedene Szenarien ansetzen, d.h. innerhalb
des Modells werden Modifikationen betrachtet, auf
die man in der Natur keinen Zugriff hdtte. Mit Hilfe
des Modells werden gewissermafen in der Realitdt
undurchfithrbare Experimente am Computer durch-
geftihrt. Als Beispiel betrachten wir die Frage, welche
Auswirkungen es auf eine woodhoopoe-Population
hat, falls von den Vogeln dieser Population entweder
nur Suchstrategie | oder ausnahmslos Suchstrategie II
Verwendung fande.

Unter der Annahme, daB allein Suchstrategie I
angewendet wird, ergeben sich nur minimale
Abweichungen von den oben dargesteliten Ergeb-
nissen. Falls aber nur Suchstrategie II Anwendung
findet, lassen sich einige interessante Phdnomene
beobachten. Zum einen ist eine deutlich erhdhte
mittlere GruppengréBe von 3,97 mit einer Standard-
abweichung von 2,16 zu beobachten. Des weiteren
stellt sich heraus, daR die Gesamtpopulation bald in
voneinander isolierte Subpopulationen zerféllt (Abb.
2). Die Subpopulationen sind aber zu klein, um Uber-
leben zu kénnen, so daR die Uberlebenszeit der
Gesamtpopulation klein ist, wahrend sie im Referenz-
modell (s. oben) praktisch unbegrenzt war. Auf diese
Weise wird deutlich, daB es bei der woodhoopoe-
Population einen Metapopulations-Aspekt gibt, der
erst durch die Erkundungsfliige der sozial niederen
Vogel zum Tragen kommt.

4. Diskussion

Mit Hilfe des Modells ist es gelungen, die in der
Natur auftretenden komplexen sozialen Strukturen
und die komplexe raum-zeitliche Dynamik, die einer
Population von woodhoopoes zugrunde liegt, auf
eine Art und Weise zu modellieren, die eine »ver-
niinftige« Beschreibung gewdéhrleistet. »Verniinftig«
insofern, daf fiir einen speziellen, biologisch plausi-
blen Parametersatz eine gute Ubereinstimmung zwi-
schen empirischen Werten und Simulationsergebnis-
sen erhalten werden konnte. Bei der Modellierung
wurde Wert darauf gelegt, das Modell so einfach wie
moglich zu halten, um einen Verstdndnisgewinn {iber
einige grundlegende Fragestellungen zu erlangen
(WISSEL 1989). Die aufgrund der empirischen Unter-
suchung bereits vermutete Bedeutung der Erkun-
dungsfliige konnte bestétigt und quantifiziert werden
(Suchstrategie ). Zum einen wird aufgrund der auf
diesen Fliigen lauernden Rauber die Grundlage dafiir
geschaffen, daB die mittlere Gruppengrofe nur
geringfiigig tiber 3 Tiere anwachsen kann, zum ande-
ren wird aber erst aufgrund dieser Erkundungsfliige
durch die daraus resultierende rasche Besetzung frei-
er Brutpositionen das Fortbestehen einer Population
iiber einen ldngeren Zeitraum hinweg gewdhrleistet.
Mit Hilfe des Modells sind wir nun in der Lage, uns
in einem ndchsten Schritt (der aber iiber die vorlie-
gende Arbeit hinaus geht) der anderen in Siidafrika
untersuchten Population zuzuwenden. Diese lebt in
offenen Baum-Savannen, und ist somit wihrend der
Erkundungsfliige einem wesentlich hoheren Rauber-
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Abb. 2: Beispiel eines einzelnen Simulationslaufs: Zahl der Individuen in jedem der 30 zur Verfiigung stehenden Territorien zu
unterschiedlichen Zeiten. Nur Suchstrategie Il wird von den Vigeln angewendet (keine Erkungsfliige).

Fig. 2. Example of one single simulation run: Number of individuals in each of the 30 available territories at different times.
Only searching-strategy Il is used by the birds (no scouting flights).

druck ausgesetzt. AuBerdem sind hier die Territorien
nicht mehr linear angeordnet, sondern fiillen die
Flache aus. Die mittlere Gruppengrofe ist dort um
ca. ein Individuum groBer als in dem Vorkommen,
das wir in der vorliegenden Arbeit untersucht haben.
Andere Vorkommen in Kenia (LIGON & LIGON
1983) mit noch groReren Gruppengréfen weisen
weitere Unterschiede auf: Die Territoriengréfen han-
gen dort von der GruppengrofBe ab, und die Vogel
briiten in der Regel 6fter als einmal pro Jahr.

Aber auch ein Aus- bzw. Umbau des Modells auf
in einigen Punkten im Sozialverhalten &hnliche
Vogelarten (STACY & KOENIG 1990) oder ganz

andere Arten wie z.B. Dachse (LANKESTER & al.
1991, VERBOOM & al. 1991) oder Léwen (STAR-
FIELD & BLELOCH 1986) konnte eine lohnenswerte
Investition sein und neue Erkenntnisse hervorbrin-
gen. AbschlieBend sei betont, daB es bei all den
erwahnten Fragestellungen und Untersuchungsobjek-
ten in unseren Augen keine Alternative zu dem von
uns gewdhlten individuenbasierten Ansatz gibt (vgl.
GRIMM & UCHMANSKI 1994).
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