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6.1 Einfithrung und Fragestellung

Bei vielen im SiiBwasser lebenden und auch bei marinen Planktonarten
wird eine tagesperiodische Vertikalwanderung beobachtet. Etwa zum Zeit-
punkt des Sonnenunterganges verlassen diese Plankter durch aktives Abwarts-
schwimmen die oberen, warmen und néhrstoffreichen Wasserschichten. Dabei
legen sie im Verhéltnis zu ihrer Korpergroe, die bei adulten Tieren nur we-
nige Millimeter betrigt, beachtliche Distanzen zuriick, z.B. iiber dreilig Meter
im Bodensee und sogar mehrere hundert Meter im Meer. Nachts halten sie
sich dann im kalten und néhrstoffarmen Tiefenwasser auf. Erst zur Zeit des
Sonnenaufganges schwimmen sie wieder nach oben. Die Wanderamplitude
dndert sich im Laufe des Jahres und variiert stark von Art zu Art. Genaue
Untersuchungen der proximaten Griinde fiir dieses Verhalten, also der
unmittelbaren Auslosefaktoren, wie z.B. die Anderung der relativen
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Lichtintensitdt (Siebeck 1960; Ringelberg 1964), helfen wenig, um das
Vertikalwanderverhalten von einem evolutionsbiologischen Gesichtspunkt aus
zu verstehen. Bei der Bestimmung ultimater Griinde muf3 sehr vorsichtig
argumentiert werden. Wenn z.B. im Jahresverlauf der Beginn der
Vertikalwanderung nicht mit dem Auftreten von planktivoren Jungfischen
korreliert ist, so konnten dennoch diese Jungfische der ultimate Grund sein,
auch wenn eine andere UmweltgroBe als Auslosefaktor fungiert. Letzterer
hitte sich dann eben nur deshalb evoluieren kdnnen, weil er im Zusammen-
hang mit den zeitlich spéter auftretenden Jungfischen einen Selektionsvorteil
bietet.

Das Verlassen der futterreichen, warmen oberen Wasserschichten bedeutet
eine betriachtliche Reduktion der Futteraufnahme; auBlerdem wird bei
niedrigerer Temperatur die Entwicklungszeit der im Brutraum mitgetragenen
Eier verldngert. Sowohl die Energie fiir Wachstum und Reproduktion als auch
die Entwicklungszeit sind jedoch bedeutende FitneBfaktoren. Daher liegt es
nahe, zu vermuten, dafl diese aus der Vertikalwanderung offensichtlich er-
wachsenden FitneBverluste durch andere Vorteile kompensiert werden. Darin
sind dann die ultimaten Griinde fiir die Vertikalwanderung zu suchen. Es
wurden unterschiedliche Hypothesen aufgestellt (Literaturiibersicht in Lam-
pert 1989) z.B.. Vermeidung von Schiden durch zu intensive Sonnenein-
strahlung; metabolische Vorteile durch zeitweiligen Aufenthalt im kalten
Wasser; Reduzierung der Wahrscheinlichkeit zu verhungern durch Ener-
giesparen; Vermeidung von FraBdruck durch optisch orientierte Réuber. Die
Diskussion iiber diese Erklirungsmodelle ist noch nicht abgeschlossen und es
bedarf noch klirender Experimente. Es gibt etliche Untersuchungen (z.B.
Gliwicz 1986), die die Bedeutung der Vermeidung von Rauberdruck als mog-
licherweise entscheidenden Selektionsfaktor nahelegen. Auch fiir die Fille
von beobachteter inverser Vertikalwanderung (Ohman et al. 1983), wenn sich
die Tiere nachts unten und tagsiiber oben aufhalten, wurde das Ausweichen
vor Réubern, die selbst Vertikalwanderung ausfiihren, als plausibles Argu-
ment angefiihrt.

Im Bodensee koexistieren zwei morphologisch und physiologisch sehr dhn-
liche Daphnienarten (Stich & Lampert 1981, 1984; Geller 1986), wobei die
eine, Daphnia hyalina, ein ausgeprigtes Vertikalwanderverhalten zeigt, wih-
rend die andere, Daphnia galeata, immer in den oberen Wasserschichten ver-
bleibt d.h. oberhalb der sogenannten Thermokline (vgl. auch Abb. 5.2). In an-
deren Seen wird durchaus auch fiir D. galeata Vertikalwanderung beobachtet.
Dadurch wird die Frage nach den ultimaten Griinden der Vertikalwanderung
besonders kompliziert. Worin liegen differenzierende Faktoren bei so &hnli-
chen Arten, die es nur einer der beiden Art erlauben, ohne Vertikalwan-
derung zu iiberleben? Man konnte oberfldchlich argumentieren, daf3 die 6ko-
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logische Nische bereits von einer Art besetzt sei; eine solche Klassifizierung
hat jedoch wenig Erkldrungswert. Als der Bodensee noch néhrstoffarmer war,
wurde eine geringere Wanderamplitude der D. hyalina gemessen; D. galeata
trat gar nicht auf. Im Laufe der Eutrophierung kam es dann zu deutlichen
Verschiebungen der Artenzusammensetzung. Dies deutet darauf hin, da8
auch die Futterbedingungen eine entscheidende Rolle spielen kénnen. Es ist
naheliegend, anzunehmen, daf ein so komplexes Verhalten wie die Vertikal-
wanderung nicht monokausal erkldrt werden kann, sondern daB es aus einem
komplizierten Wechselverhiltnis verschiedener Selektionsfaktoren resultiert.

Im folgenden soll nun versucht werden, anhand von Modellbetrachtungen
zu untersuchen, wie und wann die verschiedenen mdéglichen Ursachen zu-
sammenwirken, um Vertikalwandern bzw. Nichtwandern zur bevorzugten
Strategie zu machen. Ferner soll gekldrt werden, ob die Koexistenz beider
Verhaltensarten vom theoretischen Standpunkt aus verstanden werden kann
und wenn ja, ob es sich dabei um einen stabilen oder labilen Zustand handelt.
Im weiteren wird ein Modellkonzept benutzt, um die verschiedenen EinfluB3-
faktoren soweit zu quantifizieren, da experimentell testbare Vorhersagen
gemacht werden kénnen.

6.2 Evolutioniire Spieltheorie als geeignete Methode

Fir obige Fragestellungen sind zunidchst verschiedene Modellierungsme-
thoden denkbar (zur ausfiihrlicheren Diskussion der Methodenwahl siehe
Thomas & Gabriel 1989). Dabei gilt es zu bedenken, inwiefern vorhandenes
empirisches Material und gesicherte Erkenntnisse ausreichend fiir eine Mo-
dellierung sind. Unter der Annahme, da die Vertikalwanderung von mehre-
ren, sehr unterschiedlichen EinfluBfaktoren determiniert wird, muf8 zunichst
ein moglichst genereller Modellansatz versucht werden, der aber auch die Im-
plementierung zusétzlicher Detailinformationen erlauben soll. Untersuchun-
gen von Weider (1984) haben gezeigt, daB8 unterschiedliches Vertikalwander-
verhalten vererbt werden kann. Damit ist eine wesentliche Voraussetzung fiir
eine evolutionstheoretische Behandlung des Problems erfiillt.

Durch die Anwendung spieltheoretischer Methoden auf Fragestellungen
der Evolutionsbiologie ist das vielversprechende Konzept der "evolutionér
stabilen Strategien” (= ESS) (Maynard Smith & Price 1973; Maynard Smith
1982) entstanden. Vereinfacht gesprochen, ist eine (Verhaltens-)Strategie
evolutiondr stabil, wenn sie resistent ist gegeniiber (mutanten) alternativen
Verhaltenstypen, so daf sie aus einer Population nicht mehr verdréngt werden
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kann, sobald sie sich dort etabliert hat. Es gibt auch die Mdoglichkeit, da von
mehreren Strategien jede einzelne fiir sich keine "ESS" ist, sondern daB nur
ein bestimmtes Mischungsverhiltnis von Strategien evolutionir stabil ist
(Thomas 1984). Im Falle der Koexistenz von zwei alternativen Verhaltensty-
pen wie bei den Daphnien im Bodensee ist also zu untersuchen, ob ein solcher
Polymorphismus evolutiondr stabil sein kann.

Die Vorziige des ESS-Konzepts liegen darin, da8 es die mathematisch for-
mulierten ESS-Bedingungen meist erlauben, mit relativ einfachen Methoden
alle evolutiondr stabilen Strategien eines Modells zu bestimmen, ohne den ge-
samten EvolutionsprozeB durch aufwendige Simulationen nachvollziehen zu
miissen. In einem ESS-Modell hingt der Erfolg einer Strategie vom Umfeld
der Alternativ-Strategien ab. Nicht die Frage der absoluten Optimierung einer
Strategie steht im Vordergrund, sondern es ist entscheidend, welche Strategie
aus einer Menge von Alternativen evolutionir stabil ist. Deshalb erméglicht es
das ESS-Konzept auch, komplexe Interaktionsanalysen durchzufiihren.

6.3 Das Modellkonzept

Zielsetzung ist es zunichst, die tagesperiodische Vertikalwanderung fiir
Daphnien mit einem spieltheoretischen Ansatz zu erkldren, wobei insbeson-
dere Futteraufnahme, Generationsdauer, metabolische Kosten und Mortali-
tatsrisiken von der jeweiligen Strategie abhingen. Nichtwandern fiihrt wegen
der hoheren Wassertemperaturen zu verkiirzten Entwicklungszeiten und er-
laubt eine vermehrte Nahrungsaufnahme im Gegensatz zum Vertikalwandern,
das seinerseits verringerten Rauberdruck durch optisch orientierte Réuber
(z.B. Fische) und eventuell verringerte metabolische Kosten wegen des gerin-
geren Stoffumsatzes bei niedriger Temperatur als Strategievorteile impliziert.
Die Populationsdynamik der Algen, die den Daphnien als Futter dienen, kann
durch die Populationsgroe der Daphnien und somit auch durch deren Wan-
derverhalten wesentlich beeinflut werden, jedenfalls dann, wenn die Algen-
dichte gering ist. Eine Erh6hung des Anteils vertikalwandernden Zooplank-
tons kann den FraBdruck auf die Algen verringern (Lampert & Taylor 1985).

Das Modell ist moglichst einfach und in Beschrankung auf das Wesentlich-
ste konzipiert, da es zunédchst um eine prinzipielle Untersuchung geht und der
Schwerpunkt demgemiB auf dem qualitativen Verhalten liegt. Fiir einen ge-
nauen quantitativen Vergleich mit Freilanddaten mag es nétig sein, den Mo-
dellansatz zu erweitern und jeweils der speziellen Situation anzupassen. Im
Modell wird davon ausgegangen, daB nur zwei Strategien existieren: Wandern
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und Nichtwandern. Wegen der schwierigen und daher bislang fehlenden Beo-
bachtung an einzelnen Individuen kann nicht ausgeschlossen werden, daB es
auch Individuen mit Mischstrategien gibt. Wir ordnen also Daphnia hyalina
dem wandernden und D. galeata dem nichtwandernden Ethotyp zu. Damit ist
auch sichergestellt, daB beide Ethotypen genotypisch determiniert sind.
Ansonsten werden D. hyalina und D. galeata in einer gemeinsamen Population
zusammengefaft.

tags nachts
s = nichtwandernd s = nichtwandernd
v = wandernd
tes Futterangebot tes Futterangebot
oben ohe Temperatur ohe Temperatur

zusitzliche Mortalitit

v = wandernd (kein Zooplankton)

schlechtes Futterangebot
unten niedrige Temperatur
verringerte Mortalitit

Tabelle 6.1. Vergleich der Zooplanktonstrategien (Erklarung im Text).

Fiir die untersuchte Fragestellung ist es ausreichend, die Wassertiefe in
zwei Bereiche einzuteilen: "oben" soll den Bereich charakterisieren, in dem
sich D. galeata "tags" sowie "nachts" und D. hyalina nur "nachts" aufhdlt;
"unten” soll den Aufenthaltsbereich von D. hyalina tagsiiber bezeichnen. Mit
einer ebenso vereinfachenden Zeiteinteilung in "tags" und "nachts" ist dann
eine einfache Raum-Zeit-Zuordnung der beiden Strategien gegeben (siehe
Tab. 6.1). Fir beide Verhaltenstypen wirken unterschiedliche Mortalitéts-
faktoren (natiirliche Mortalitdt, wirbellose Rauber etc.), die global, aber
strategieabhédngig beriicksichtigt werden; explizit soll aber nur die
Mortalitdtskomponente, die zusitzlich wihrend des Aufenthalts "oben" "tags"
durch optisch orientierte Rauber (z.B. Fische) entsteht, in das Modell einge-
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hen. Die Interaktion von Algen und Zooplankton wird im Detail berechnet, so
daB auch die Algendichte tagesperiodische Schwankungen ausfithren kann.
Vereinfachend wird angenommen, da8 die Algen nur "tags" wachsen. Die
Futterkonzentration "unten" wird als klein gegeniiber "oben" betrachtet; sie
soll "unten" hochstens ausreichen, die metabolischen Kosten zu decken. Als
weitere Modellparameter treten auf: Algendichte, "Grazing"-Rate (= Rate
der Futteraufnahme dividiert durch Futterkonzentration) und Populations-
groBe des Zooplanktons, Tagesldnge, Intensitdt und Dichteabhéngigkeit der
zusitzlichen Mortalitdt "oben" "tags", Umwandlungseffizienz von aufge-
nommenem Futter in Reproduktion (abziiglich anderer Mortalitétsfaktoren),
Temperaturabhingigkeit der (Ei-)Entwicklungsdauer. Die Interaktion der
beiden Strategien erfolgt nicht direkt (wie bei "Begegnungen” in einfachen
spieltheoretischen Modellen) sondern indirekt iiber die Konkurrenz um die
Nahrungsquellen und durch eine Verdnderung des Rauberdruckes, beides
Faktoren, die durch die relative Haufigkeit beider Strategien beeinfluBt wer-
den konnen. Eine solche Selbst-Interaktion kann eine notwendige Bedingung
fiir die Existenz evolutionidr stabiler Strategien sein (Gabriel & Thomas
1988a).

Wesentlich ist, wie der Erfolg der Strategien (= Auszahlung) bewertet
wird. Der kiirzest mogliche Bewertungszeitraum ist die Dauer eines Zyklus,
also 24 Stunden. Dies liefert dann die Strategiebewertung fiir eine spezielle Si-
tuation von gegebenen Parametern. In der Natur werden sich diese Parameter
von Tag zu Tag leicht &ndern. Um den EinfluB der verschiedenen Selektions-
kréfte zu studieren, reicht aber zunichst solch eine statische Betrachtungs-
weise aus. Die Bewertung muB3 jedoch auf einer Skala erfolgen, die ein ad-
dquates MaB fiir die relative Durchsetzungsfihigkeit beider Strategien dar-
stellt. Dafiir ist es notwendig, iiber den kurzfristigen Bewertungszeitraum hin-
aus die Auswirkungen auf die Fitne8 zu bedenken. Als Ma8 fiir die FitneB
bietet sich die erfolgreiche Reproduktion an, die allerdings nicht absolut,
sondern durch Vergleich der (unterschiedlichen) natiirlichen Wachstumsraten
der analysierten Strategien gemessen werden muf.

6.4 Evolutionire Stabilitit

Sind die "Auszahlungen" der Strategien berechnet, so ist die Analyse hin-
sichtlich evolutionirer Stabilitdt recht einfach, wenn nur zwei mogliche Strate-
gien vorliegen. Im folgenden bezeichnen wir die Vertikalwanderstrategie mit v
und die Nichtwanderstrategie mit s (= stationédr "oben"). Die relativen Hau-
figkeiten der Strategien seien durch x , bzw. xg gegeben. Wegen x, + xg =1
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Abb. 6.1: Durch Auftragen der Auszahlungsdifferenz zweier Strategien (s und v) gegen ihre
relative Haufigkeit 1aBt sich die Analyse der evolutionaren Stabilitat graphisch durchfiihren.

kann man sich auf eine Haufigkeit, z.B. x ¢, als unabhingige Variable be-
schrinken, mit der die Strategieverteilung beschrieben wird. Mit S seien die
Strategiebewertungen bezeichnet, die im allgemeinen nicht nur von der jewei-
ligen Strategie, sondern auch von der momentanen Strategieverteilung in der
Population abhéngen: S ,(x ) ist also die Auszahlung fiir die Wanderstrategie
v in Abhéngigkeit von der relativen Haufigkeit beider Strategien, die durch xg
reprdsentiert wird, und Sq(x;) ist die hdufigkeitsabhéngige Strategiebewertung
fir die Nichtwanderstrategie s. Um die mathematische Beschreibung evolu-
tiondrer Stabilitdt plausibel zu machen, nehme man an, eine Population be-
stehe nur aus Nichtwandernden, (d.h. xg = 1). Diese s-Strategie ist nach Defi-
nition nur dann eine "ESS", wenn im Falle des Auftretens einer geringen An-
zahl von Mutanten (xy = €, d.h. x§ = 1 - €) die Auszahlung fiir die s-Strategie
groBer ist als die fiir die v-Strategie (d.h. Sg(xg = 1- €) > S, (xg=1- €)),
denn dann verhindert die Selektion, daB sich Mutanten mit Wanderstrategie
in einer Population aus Nichtwandernden etablieren kénnen. Die analoge
Argumentation gilt dafiir, daB die v-Strategie eine "ESS" ist [xg = €,x, =
1- €,Sy(xg= €)>S (xg= ¢€)].
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Auch die Bedingung fiir evolutiondre Stabilitdt eines Polymorphismus, also
die Koexistenz beider Strategien, 148t sich einfach formulieren: fiir eine be-
stimmte relative Haufigkeit beider Strategien, Xs.miissen sich die Selektions-
krafte fiir beide Strategien ausgleichen, d.h. S (%) = S ¢ (%), aber so, dal bei
einer Abweichung von dieser relativen Haufigkeit die Population wieder zum
Gleichgewichtszustand zuriickkehrt. Fiir den Fall, daB x nur geringfiigig von
X abweicht, ist dies gewdhrleistet, wenn gilt:

(x5 - X5)x (S (xs)-Sy(xg)) <0

Das heiBt, daB die Funktion der Auszahlungsdifferenzen (Sg(xg) - S y(x 5))
an der Stelle x eine negative Steigung haben muB. Es gibt demnach drei ver-
schiedene Maoglichkeiten fiir eine evolutiondre Stabilitét:

1) Nur Nichtwandern ist evolutiondr stabil:
s ist ESS wenn fiir xg = 1 gilt: (Sg(x5)-Sy(x5)) > 0.
2) Nur Vertikalwandern ist evolutionir stabil:
v ist ESS wenn fiir xg = 0 gilt: (S ((x ¢)-S (x §)) < 0.
3) Es gibt einen stabilen Polymorphismus beider Strategien bei einer relativen
Haufigkeit x g
¢ ist ESS wenn fiir x; = X gilt:
a) Sq(%)-Sy(x) = 0 und
b) d(Ss(x)-Sv (x5))/dxs < 0.

Diese Aussagen beziehen sich zunichst auf lokale Stabilitdt, z.B. auf den
Umkreis des stabilen X Ob solche lokal stabilen Punkte auch global stabil
sind, hdngt vom Verhalten der Auszahlungsdifferenz im Gesamtbereich mog-
licher Strategieverteilungen (0 < xg < 1) ab. Die Analyse hinsichtlich evolu-
tiondrer Stabilitdt 148t sich also recht einfach durchfiithren, indem man die
Funktion der Auszahlungsdifferenzen (S (x ) - S (X5 )) gegen die relative
Hiufigkeit x ¢ der Strategien auftrigt. Einige Moglichkeiten sind in Abb. 6.1
gezeigt.
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6.5 Einige Details des Modells

Etwas komplizierter ist es, die Auszahlungen S¢(x) und S (x) selbst zu
bestimmen. Eine genaue Herleitung der Auszahlungsfunktionen ist in Gabriel
& Thomas (1988a) zu finden. Hier sollen nur die fiir das Verstindnis
notwendigen Zusammenhidnge dargestellt werden. Fiir die Differenz der
Auszahlungen ergibt sich:

Ss(xs)-Sy(xg) = (1-p)Bsay-3pB s(ap+tag) 7y /2+Bsap-Byagw
mit:

P zusitzliche Mortalitdt "tags" "oben",

By, B strategieabhingige Effizienz der Futterumwandlung in er-
folgreiche Reproduktion (andere Mortalitdtsursachen ein-
geschlossen),

ag,ap Futteraufnahme ‘"oben", "tags" (=d) und nachts (=n),

jeweils Funktionen, die von anderen Modellparametern und
insbesondere von der relativen Strategiehdufigkeit x ¢ abhidngen
konnen,

w Normierungsfaktor, um Auszahlung fiir v-Strategie mit
ihrer lingeren Entwicklungsdauer auf gleicher FitneB-Skala
wie die s-Strategie zu berechnen. Fiir w gilt:

w=(1+B8yapry)/(1+Byapnrs)v/Ts

TysTs strategieabhéngige Eientwicklungsdauer.

Wegen der speziellen Kinetik der Nahrungsaufnahme der Daphnien miis-
sen fiir die Berechnung von a,, und a 4 zwei Bereiche der Futterkonzentration
(=A) unterschieden werden, da die Futteraufnahme zunéichst linear mit der
Futterkonzentration anwichst, bis ein Schwellenwert A |;,, erreicht wird, ober-
halb dessen die Futteraufnahme konstant bleibt, d.h. von der Futterkonzen-
tration unabhingig ist. Unterhalb dieser Grenzkonzentration sind a, (Futter-
aufnahme "nachts" "oben" fiir beide Strategien) und a4 (Futteraufnahme "tags"
"oben" nur fiir s-Strategie) durch

ap = Aexp ((rp-gxN)(1-Tp)) (1-exp(-gNTy)) / N
aq = g A (exp((r p-gx sN)(1-Tp))-1) / (rp- gx;N)
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gegeben und hingen von der relativen Strategiehdufigkeit xg ab. Die anderen
Parameter sind

A Algenkonzentration,

Ip potentielle Wachstumsrate der Algen (in Abwesenheit des
Zooplanktons),

g "Grazing"-Rate der Daphnien,

N Gesamtdichte beider Daphnienarten,

T, relativer Anteil der "Nacht" (1= 24 Stunden).

Bei Futterkonzentrationen oberhalb der Grenzkonzentration A;,, reduzieren
sich diese Ausdriicke auf

an =8AimTn

aqg = gAim(1-Tp).

Fiir hohe Futterkonzentrationen sind a , und a 4 also unabhéngig von der
Strategieverteilung. (Die Werte der Modellparameter in den folgenden Abb.
sind, sofern nicht anders angegeben:p = 0.1, 8, = 11, 8 =10, r,=10,
=5, A>Ajjyoder A =05 xAjy,Tp, =035 g=055 N=1,T, =04).

6.6 Erste Resultate

Aus den Modellgleichungen des vorausgehenden Abschnittes folgt unmit-
telbar ein erstes Resultat: Fir hohe Futterkonzentrationen (Algendichten)
kann die Auszahlungsdifferenz aufgrund der Gleichungen nur dann von der
Strategieverteilung abhidngen, wenn die zusitzliche Mortalitat p fiir die v-Stra-
tegie durch die Dichte der nichtwandernden Daphnia-galeata-Population be-
einfluBt wird, also wenn z.B. diese Population fiir das Nahrungsspektrum der
Riuber so wesentlich ist, daB8 ihr Mortalitdtsrisiko von ihrer eigenen Dichte
abhéngt. Unter der Annahme, daB p dichteunabhéngig ist, ergibt sich eine von
X ¢ unabhingige Auszahlungsdifferenz. Dies ist in Abb. 6.2a gezeigt. Mit zu-
nehmendem Réuberdruck p wird die Auszahlungsdifferenz zugunsten der
Vertikalwanderung (v-Strategie) verschoben. Je nach Groe von p ist entwe-
der v oder s eine "ESS". Die Steigung der Funktion der Auszahlungsdifferenz
bleibt immer Null; es kann daher keinen stabilen Polymorphismus geben.
Nimmt man an, daB p mit zunehmender Haufigkeit der s-Strategie kleiner
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wird, so folgt unmittelbar aus den Gleichungen, da8 dann die Auszahlungsdif-
ferenz mit wachsendem x ¢ zunimmt. Dies bedeutet jedoch, daB die Steigung
positiv ist. Eine Population, die aus einer Mischung beider Strategien besteht,
wird dann aber immer aufgrund der Selektion, in Abhéngigkeit von der Aus-
gangslage, entweder in eine reine s- oder eine reine v-Population iibergehen.
Eine negative Steigung konnte nur fiir den unrealistischen Fall erzielt werden,
daB das Risiko, vom Réuber gefressen zu werden, mit zunehmender Beute-
dichte steigt. (Im Prinzip wére das denkbar, aber nur fiir einen Réuber, der
immer selektiver diese eine Beute im Vergleich zu reichlich vorhandener Al-
ternativbeute jagt, je hdufiger diese spezielle Beute wird. Es gibt jedoch kei-
nerlei Anhaltspunkte, die fiir den vorliegenden Fall eine solche Annahme
stiitzen konnten.) Aus der ESS-Analyse 1468t sich also folgern, daf fiir hohe
Algendichten (A > A i) keine solche Koexistenz von wandernden und nicht-
wandernden Daphnien zu erwarten ist. Diese Aussage ist durchaus im Ein-
klang mit der beobachteten Koexistenz im Bodensee, denn dort liegt das Nah-
rungsangebot fiir die Daphnien unterhalb der Grenzkonzentration A i,

Fir niedrige Algendichten (A < Ay;q,) ergibt sich nun ein ganz anderes Bild.
Selbst fiir dichteunabhédngige Mortalitdt p ist dann die Auszahlungsdifferenz
von den relativen Strategiehdufigkeiten abhédngig. Dies kann man Abb. 6.2b
entnehmen, in der gegeniiber Abb. 6.2a nur die Futterkonzentration gedndert
wurde. Der grofleren Klarheit wegen wird im folgenden nur noch der Fall
dichteunabhingiger Mortalitdt bei A <Aj;, betrachtet. Welche verschiedenen
Verldufe fiir die Auszahlungsdifferenz bereits fiir diesen einfachen Fall mog-
lich sind (dichteabhédngige Effekte, wie oben beschrieben, kénnten noch
iiberlagert werden), zeigt Abb. 6.3. Hier wurde nur ein Parameter (N) variiert,
allerdings iiber den realistischen GroBenbereich hinaus. Damit soll gezeigt
werden, daB aufgrund der Modellstruktur durchaus nicht-triviale Ergebnisse
moglich sind - wie das gleichzeitige Auftreten von stabiler Koexistenz bei klei-
nem x und einem instabilen Gleichgewicht (positive Steigung der Kurve) bei
groBeren x g-Werten. Es hidngt dann von den Startbedingungen ab, ob sich
eine stabile Mischung oder eine reine Strategie (hier s = Nichtwandern)
durchsetzt. Beschrankt man sich in der Analyse auf realistische
Parameterwerte, also auf Werte, die der Situation im Bodensee entsprechen,
dann zeigen sich meist einfachere und klar interpretierbare Verlaufe.
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Abb. 6.2. Auszahlungsdifferenz zwischen nichtwanderndem und vertikalwanderndem Zoo-
plankton in Abhéngigkeit von der relativen Haufigkeit der Strategien fiir unterschiedliches
Mortalitatsrisiko p durch optisch orientierte Rauber a) bei hoher Algendichte und b) bei Al-
gendichte unterhalb des Schwellenwertes A ;..
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Der EinfluB einzelner Parameter auf die evolutiondre Stabilitdt 148t sich
leicht graphisch demonstrieren. Dies wird in einem besonders krassen Beispiel
in Abb. 6.4 gezeigt, wo durch relativ geringfiigige Variation der Eientwick-
lungszeit rg der s-Strategen - eines Parameter, der sich in der Sensitivitits-
analyse als besonders einflulreich erweist - alle drei moglichen ESS-Zustédnde
durchlaufen werden. Fiir kurze Eientwicklungszeiten ist die Auszahlungsdiffe-
renz immer positiv, d.h. Nichtwandern ist eine evolutiondr stabile Strategie.
Mit Verldngerung der Entwicklungszeit ergibt sich ein stabiler Polymorphis-
mus (negative Steigung), dessen stabile Strategiehdufigkeiten sich mit wach-
sender Eientwicklungszeit immer mehr zugunsten der Vertikalwanderstrategie
verschieben (x ¢ strebt mit wachsendem rg von 1 gegen 0), bis die Auszah-
lungsdifferenz fiir alle x ¢ negativ ist, also nur noch Vertikalwanderung eine
ESS sein kann.

Wichtig ist festzuhalten, daB3 es realistische Parameterwerte gibt, in denen
die Koexistenz von wandernden und nichtwandernden Daphnien méglich und
auch evolutionir stabil ist. Allerdings gilt dies nur fiir bestimmte Parameter-
kombinationen und beschrénkt sich dort auf relativ enge Parameterbereiche.
Das Modell liefert also nicht nur eine Erkldrung fiir die Koexistenz des unter-
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Abb. 6.3. Abhangigkeit der Auszahlungsdifferenz von der Strategieverteilung fir unter-
schiedliche Zooplanktondichten N bei geringer Algendichte und konstanter Mortalitét p.
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schiedlichen Vertikalwanderverhaltens im Bodensee, sondern macht auch

gleichzeitig plausibel, warum dieses Phinomen in anderen Seen bisher nicht
beobachtet wurde.

6.7 Testbare Vorhersagen des Modells

Wie gezeigt wurde, lassen sich durch Variation der Parameter verschiedene
evolutiondr stabile Zustdnde erreichen. Nehmen wir an, eine Population be-
stehe nur aus nichtwandernden Daphnien; ferner sei unter den gegebenen
Umstidnden diese s-Strategie evolutionir stabil. Die Modellgleichungen zei-
gen, daB die FitneB der nichtwandernden s-Strategen mit zunehmendem
Réuberdruck p sinkt. Es 148t sich nun errechnen, wie gro3 p maximal werden
darf, wenn Nichtwandern die einzige ESS sein soll. Es gibt einen Toleranzwert
Ptol (Gabriel & Thomas 1988b):

Ptol = (ag+ an(1-wBy/B¢)) /(ag(1+ 157, ) + L5a, ),

T v ist ESS
051 i

s ist ESS

s ist lokale ESS \

0.5 1 instabiler Punkt \/

1v ist lokale ESS .

Auszahlungsdifferenz Ss—Sy

stabiler Punkt /'
Polymorphismus von s und v ist ESS

0.0 0.5 1.0 00 0.5 1.0
rel. Frequenz der s—Strategie

Abb. 6.4. Verschiebung des ESS-Zustandes durch geringfiigige Anderung der Eientwick-
lungszeit Tg des nichtwandernden Zooplanktons.
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so daB fiir p>p o der vertikalwandernde Verhaltenstyp in die Population der
s-Strategen eindringen kann. Die v-Strategie wird im allgemeinen zunéchst
mit der s-Strategie koexistieren und bei noch hoherem Rauberdruck die s-
Strategie ganz verdringen. Dieses fiir die s-Strategie maximal tolerierbare
Mortalitétsrisiko hingt in berechenbarer Weise von den Modellparametern
ab, wobei allerdings zu beriicksichtigen ist, da a ;, a 4 und w selbst
komplizierte Funktionen der Modellparameter sind. Strukturell maBgebliche
Abhingigkeiten lassen sich deshalb aus diesen Zusammenhingen noch nicht
leicht erkennen. In Abb. 6.5 ist p ¢, in Abhdngigkeit von 8, , der
Futterumwandlungseffizienzen der v-Strategie, fiir verschiedene Werte der
Eientwicklungszeit r, aufgetragen. Um die Parameterwerte besser mit der s-
Strategie vergleichen zu konnen, sind in der Abb. jeweils die Werte der
Parameterverhéltnisse (ry/r s und 8,/8¢) angegeben. Wie intuitiv zu erwarten
ist, kann die s-Strategie einen um so groBeren Riuberdruck tolerieren, je
langer die Eientwicklungszeit fiir die v-Strategie ist. Jedoch deutet sich hierbei
ein Grenzverhalten an, also die Existenz eines Maximalwertes fiir p ¢, der
von den Parameterwerten relativ unabhingig ist. Tatséchlich 148t sich solch
eine Grenze aus den Modellgleichungen herleiten (Gabriel & Thomas 1988b):

max (pyo)) = 1/(1-Tp + 1.575)

Diese Grenze ist also hauptséchlich eine Funktion der Eientwicklungsdauer
rg der Nichtwandernden. (T, ist wegen T, <1 hier fast zu vernachléssigen.)
Da rg im wesentlichen durch die Wassertemperatur bestimmt ist, kann diese
Grenze gut abgeschitzt werden. Mit dem generellen, viele Parameter enthal-
tenden Modellansatz wurde also eine simple Formel gefunden, die eine leicht
zu iiberpriifende Vorhersage liefert: Immer wenn

p > 1/(1'Tn + 1.5 Ts),

konnen sich vertikalwandernde Ethotypen in einer Population aus Nichtwan-
dernden etablieren.

Mit p o wird bestimmt, wie schlecht die Bedingungen "oben" werden kon-
nen, bevor Vertikalwanderung eine geeignete Strategie wird. Einen komple-
mentdren Aspekt liefert die Frage nach dem Reproduktionserfolg: Wie effizi-
ent muB die strategiebedingte Umwandlung 8, des Futters sein, um die Nach-
teile der Vertikalwanderung zu kompensieren, so da v eine ESS werden
kann? Bei dieser Fragestellung steht also nicht das Mortalitétsrisiko "oben",
sondern metabolische und sonstige mit "unten’, also der v-Strategie, ver-
kniipfte Vorteile im Vordergrund. Betrachten wir das Verhiltnis 8,/8;, so
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kann tatsdchlich ein Schwellenwert gefunden werden (Gabriel & Thomas
1988c),

(Bu/B)ges = (1 + 2g/an- plag/an+ 1S x n (1 + 2 g/a ) /w

unterhalb dessen nur die s-Strategie und nie die Vertikalwanderung eine evo-
lutiondr stabile Strategie ist.

6.8 Quantifizierung ultimater Griinde

Diese Schwellenwertgleichung fiir (8,/8¢)en, ist hilfreich fiir die Diskussion
der ultimaten Griinde der Vertikalwanderung. Der mit p multiplizierte
Klammerausdruck quantifiziert, inwieweit das zusitzliche Mortalititsrisiko
"oben" die Evolution der Vertikalwanderung erleichtert. Es zeigt sich, daB fiir
geringen Rauberdruck die Umwandlung von Futter in Reproduktion bei Ver-

0.124 TV/Ts= 4
5 0.094
o-l-l
0.06 +
T/ Tg= 1
0.03 } } } f
0.0 0.5 1.0 1.5 2.0

By/Bs

Abb. 6.5. Tolerierbares zusétzliches Mortalitatsrisiko p als Funktion der Konversionseffizienz
(B) der v-Strategie fiir unterschiedliche Eientwicklungszeiten (r) (B, ist relativ zu B5 und 7,
relativ zu 7 ; angegeben).
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tikalwandernden (8 ,) um Gro8enordnungen effizienter als bei Nichtwandern-
den (B ) sein muB, um die v-Strategie zur ESS zu machen. Damit erweisen
sich Erkldrungsversuche der Vertikalwanderung ohne Réuber als unreali-
stisch. Aber ebenso unangebracht wire es, in monokausaler Betrachtung nur
die Réuber als ultimaten Grund anzufithren. Schon die Gleichungen deuten
darauf hin, daB es sich um komplexe Interaktionen verschiedener Selektions-
krifte handelt.

Man kann nun versuchen, dieses Zusammenspiel verschiedener Ursachen
quantitativ zu fassen, um so etwas wie eine Rangfolge verschiedener Einflu83-
faktoren aufzustellen. Eine gewohnliche Sensitivitdtsanalyse der Modellpara-
meter wire dazu denkbar ungeeignet, da die Gleichungen stark nicht-linear
sind und daher eine Extrapolation von einer bestimmten, untersuchten Situa-
tion auf andere Parameterbereiche nicht moglich ist. Um dennoch zu Aussa-
gen zu kommen, wurde folgendes Verfahren gewihlt: Zunichst werden die
Parameter auf realistische Bereiche beschrinkt. Dann sollen nur solche Para-
meterkombinationen in Betracht kommen, in denen das Etablieren der jeweils
entgegengesetzten Strategie moglich erscheint. Deshalb werden zunichst nur
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Abb. 6.6. Rangfolge der Selektionskrafte fiir Vertikalwanderverhalten gemaB der relativen
Sensitivitat der Modellparameter und deren Standardabweichung. Siehe Text fiir die Erlda-
rung der dargestellten Parameter.
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Situationen betrachtet, in denen die Auszahlung fiir beide Strategien gleich
groB ist. Fiir solche Parameterkombinationen wird dann eine Sensitivitats-
analyse durchgefiihrt, d.h., es wird berechnet, wie stark sich die Auszahlungs-
differenz in Abhéngigkeit von den einzelnen Parametern dndert. Daraus er-
gibt sich eine relative Wichtung der Parameter fiir die untersuchte Parameter-
kombination. Durch Absuchen des gesamten, als realistisch betrachteten Pa-
rameterraumes wird so eine Statistik (detaillierte Darstellung siehe Gabriel &
Thomas 1989) erstellt, wie sie in Abb. 6.6 wiedergegeben ist. Die Rangfolge
der einzelnen Parameter kann als Abbild der relativen Stirke der entspre-
chenden Selektionskréfte interpretiert werden. Am einfluBreichsten erweist
sich die Eientwicklungszeit rg unter Nichtwanderstrategie. Die besondere
Stellung dieses Parameters ist schon in der Betrachtung des maximal tolerier-
baren Réuberdruckes aufgefallen. Der nichst-wichtige EinfluBfaktor ist der
Réauberdruck p selbst, gefolgt von der Eientwicklungszeit r, unter
Wanderstrategie. Die Umwandlungseffizienzen (8, , 85 ) und die relative
Tagesldnge (T,) sind schon von geringerer Bedeutung, koénnen aber
entsprechend ihrer relativ groBen Varianz noch stirkeren EinfluB als die
restlichen Parameter (A, g, N, r) haben.

6.9 Ausblick

Die Anwendung des modernen Konzepts der evolutionir stabilen Strate-
gien ("ESS") hat sich also fiir die anfingliche Analyse eines recht komplexen
Phénomens als sehr niitzlich erwiesen. Ausgehend von einem sehr allgemei-
nen Ansatz kann die Koexistenz zweier kontriarer Verhaltensweisen, Verti-
kalwanderung von Daphnia hyalina und Nichtwandern der morphologisch und
physiologisch sehr dhnlichen Daphnia galeata, unter einem evolutionstheoreti-
schen Blickwinkel verstanden werden. Das zugrundeliegende Modell liefert
testbare Vorhersagen dariiber, wann welche Strategie evolutiondr stabil sein
kann. Sofern man die erkenntnistheoretischen Grundlagen akzeptiert, sind die
gemachten Aussagen logisch-mathematische SchluBfolgerungen aus den ge-
machten Voraussetzungen. Dazu gehort wesentlich das Modellkonzept. Dies
entspringt zwar einer bestimmten Fragestellung, aber notwendigerweise wird
die Realitidt beim Modellieren, wie auch beim Experimentieren, immer dra-
stisch auf die als wichtig angesehenen Teilkomponenten reduziert. Die dabei
gewonnene Einsicht in Teilzusammenhénge bedarf immer der kritischen
Uberpriifung durch Freilanduntersuchungen und Experimente. Nur durch sol-
che Riickkopplung kann gepriift werden, ob wesentliche Komponenten ver-
gessen oder falsch erfalt wurden und ob das Modell ein addquates Bild des
betrachteten Realitdtsausschnittes liefert.
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