Evolution von Lebenslaufstrategien: Individuen,
Fitness, Populationen

Oliver Kriuger

Das Mannchen der Gelbfu3-Beutelmaus
(Antechinus flavipes) erreicht mit kaum
zehn Monaten die Geschlechtsreife. Sein
Testosteronlevel ist aul3erordentlich hoch,
es versucht, alle Nebenbuhler um paa-
rungsbereite Weibchen zu verdrangen.
Da Testosteron das Immunsystem beein-
trachtigt, ist das Mannchen am Ende der
ersten Paarungssaison von Infekten ge-
plagt und mit Parasiten tiibersaht. Es hat
wahrend der einen Saison einige Dutzend
Nachkommen gezeugt. Es wird seinen
zwelten Winter nicht erleben.

Ein Wanderalbatros (Diomedea
exulans) britet zum ersten Mal im Alter
von acht bis 15 Jahren. Nach einem kom-
plizierten Balzritual findet sich ein Brut-
paar zusammen und bleibt dies bis zum
Tod eines Partners. Alle zwei Jahre legt
das Weibchen ein einziges Ei, Bebrutung
und Aufzucht dauern bis 16 Monate. Auf
den Nahrungsfligen legen die Eltern bis
zu 1000 ki am Tag zuruck. Das ge-
schatzte Maximalalter liegt bel mindes-
tens 70 Jahren.

Diese beiden gegensatzlichen Bei-
spiele veranschaulichen die Diversitat der
Lebenslaufstrategien. Die Erforschung
von Lebenslaufstrategien setzt sich zum
Ziel, diese in der Natur beobachtbare
Diversitat der Strategien zu verstehen
(Stearns 1992). Die Lebenslaufstrategie
eines Organismus kann als die Summe
einer Vielzahl von Verhaltensweisen, die

sogenannte , trade-offs" wahrend des
gesamten Lebens 16sen, definiert werden.
Wann sollte ein Individuum mit der Fort-
pflanzung beginnen, an welchem Platz,
mit welchem Partner; sollte es eher auf
Quantitat der Nachkommen setzen oder
auf Qualitat? Individuen variieren in der
Losung dieser Allokationsprobleme auf-
grund genetischer und umweltbedingter
Variation, wobel der relative Anteil von
Genen und Umwelteinflissen an der ge-
samten phanotypischen Variation meist
schwer zu quantifizieren ist (Stearns
1992). Die Evaluation verschiedener
Lebenslaufstrategien oder Verhaltens-
weisen als Teil einer Strategie erfolgt
durch ihre Fitness, sie ist die Wahrung
der Evolution. Zwar ist der Fitnessbegriff
nicht eindeutig definiert (Stearns 1992),
aber der lebenslange Reproduktionser-
folg ist ein wesentliches Mal3 der Fitness,
gleichgtiltig, welche Definition verwendet
wird (Clutton-Brock 1988; Brommer
2000).

Fitness im Zentrum der Betrachtung
bildet ein solides theoretisches Funda-
ment fur Forschung auf der Ebene der
Gene, des Phanotyps und der Population.
Von der Fitness ausgehend kann sowohl
eine Reduktion auf die Ebene des Geno-
typs als auch eine Extrapolation auf die
Ebene der Population erfolgen (Abb. 1).
Wahrend der reduktionistische Ansatz
von der Ebene des Genotyps liber den
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Abbildung 1: Schema zum konzeptionellen
Ansatz der Erforschung von Lebenslaufstra-
tegien mit dem Fitnessbegriff im Zentrum.
Pfeile deuten Reduktion als auch Extrapolation
auf andere Betrachtungsebenen an. Dieser
Ansatz ist abgegrenzt sowohl vom reduktionis-
tischen Ansatz, der von der Ebene des Geno-
typs ausgehend auf hohere Ebenen extrapo-
liert als auch vom Ansatz, der den Phanotyp
ins Zentrum der Betrachtungen stellt, weil er
gut beobachtbar ist. Sowohl beim reduktionis-
tischen als auch beim Ansatz mit dem Phéno-
typ im Zentrum mussen mehr Annahmen tber
die biologische Relevanz der beobachteten
Varianz getroffen werden. Fimess im Zentrum
der Betrachtung steigert die biologische Re-
levanz der beobachteten Variation. Hier er-
folgt sowohl Reduktion als auch Extrapolation
zu anderen Ebenen der Betrachtung.

Phanotyp bis zur Population auf jeder Be-
trachtungsebene immer starkere Annah-
men machen muss, bleibt die biclogische
Relevanz phanotypischer und genotypi-
scher Fitnesskorrelate gewahrt, da Fit-
nessunterschiede zwischen Individuen
nahezu immer evolutionaren Wandel nach
sich ziehen. Ebenso ist der Phanotyp als
Zentrum der Betrachtung nicht problem-
frei: Anmahmen mussen sowohl bei der
Reduktion auf den Genotyp als auch bei
der Extrapolation auf die Populations-
ebene gemacht werden. Populationsdyna-
mik nur durch Populationsgenetik verste-
hen zu wollen ware ebenso schwierig wie
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phanotypische Variation direkt auf genoty-
pische Variation reduzieren zu wollen. Fit-
ness bietet einen idealen Startpunkt auch
fur Populationsokologie, da letztendlich nur
Veranderungen von Sterbe- und Gebur-
tenrate eine Population fluktuieren lassen.
Anhand von zwel Beispielen soll an dieser
Stelle aufgezeigt werden, wie das Messen
der Fitness dazu dienen kann, sowohl
schlieBlich auf der Ebene des Genotyps
Zu arbeiten als auch Phdnomene auf der
Ebene der Population zu erklaren.

Lebenslanger Reproduktionserfolg beim
Mausebussard (Buteo buteo)

In einem 300 km? grof3en Untersuchungs-
gebiet in Ostwestfalen wird seit 1989 eine
Population des Mausebussards untersucht.
Bei dieser Art gibt es einen ausgepragten
Polymorphismus im Gefieder und drei
Morphen werden unterschieden (Clutz et
al. 1971): dunkel, mittel und hell. Die Ge-
fledermorphe wird vererbt und bleibt bei
einem Individuum lebenslang konstant
(Cramp & Simmons 1980). Innerhalb der
Morphen existiert zusatzlich erhebliche
Variation im Gefieder, die eine individuelle
Erkennung erlaubt (Kriuger & Lindstrom
2001Db). Seit 2002 werden Farbringe und
Flugelmarken eingesetzt, die die individu-
elle Erkennung deutlich vereinfachen. Bis-
her konnte fur 239 Weibchen und 274
Mannchen der lebenslange Reproduk-
tionserfolg bestimmt werden.

Bei beiden Geschlechtern zeigen sich
signifikante Unterschiede in der Fitness in
Abhangigkeit von der Gefiedermorphe
(Abb. 2). Weibchen und Mannchen der
mittleren Morphe produzieren wahrend
ihres Lebens mehr als doppelt so viele
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Abbildung 2: Lebenslanger Reproduktions-
erfolg beim Mausebussard in Abhangigkeit
zur Gefledermorphe. Dargestellt sind Mittel-
werte und Standardfehler fur Mannchen
(oben) und Weibchen (unten). Modifiziert
nach Kriger & Lindstrom (2001Db).

Nachkommen wie Individuen der dunk-
len oder hellen Morphe. Diese signifikan-
ten Fitnessunterschiede sollten eigentlich
den Polymorphismus instabil werden las-
sen. Die Bestimmung der Gefieder-
morphe bei 1238 Kiiken aus 649 Bruten
mit bekannter Elternkombination deutet
an, dass der Polymorphismus auf einen
einzelnen Lokus mit den beiden Allelen

, Dunkel” und , Hell" zurtickgeht. Die

, Mittlere'* Morphe wird als heterozygot
angenommen (Tabelle 1). Dies kénnte
erklaren, warum der Polymorphismus
trotz Fitnessunterschieden zwischen den
Morphen stabil zu sein scheint.

Elternkombination N  Dunkel Mittel Hell
Dunkel x Dunkel 2 100,0 0,0 0,0
Dunkel x Mittel 153 48,4 51,6 0,0
Dunkel x Hell 29 0,0 96,6 3,4
Mittel x Mittel 570 17,7 67,4 14,9
Mittel x Hell 391 0,8 55,0 44,2
Hell x Hell 93 0,0 2,2 97,8

Tabelle 1: Aufteilung der von verschiedenen
Elternkombinationen produzierten Jungvogel
nach Gefiedermorphen. Werte in Prozent.
Modifiziert nach Kriiger et al. (2001).

Unbeantwortet ist jedoch, woher die Un-
terschiede in der Fitness zwischen den
Gefiedermorphen resultieren. Zwar bri-
ten helle und dunkle Individuen in Re-
vieren von schlechterer Qualitat als mitt-
lere Individuen (Kriiger 2002), doch sind
die Effekte zu Klein, um die grof3en Fit-
nessunterschiede zu erklaren. Die Mor-
phen unterscheiden sich jedoch auch in
threr Aggressivitat gegenuber potentiel-
len Pradatoren (Fowlie 2003) als auch
gegenuber Artgenossen, wobel intraspe-
zifische Aggression am starksten auf In-
dividuen der gleichen Morphe gerichtet
wird (Boerner 2005). Einige der klarsten
Beispiele zur Erklarung von Polymorphis-
men beziehen sich auf die Wechselbezie-
hungen zwischen Parasiten und Wirten
(Hansson & Westerberg 2002), und auch
beim Mausebussard scheint es gegenlau-
fige Selektion durch Ekto- und Endopara-
siten zu geben (Chakarov 2007). Wah-
rend der Befall mit Ektoparasiten (Fliegen
der Art Carnus haemapterus) bei Jung-
vogeln der dunklen Morphe am grof3ten
ist und signifikant iber dem Befall der
mittleren und hellen Morphe liegt, ist der
Befall mit Blutparasiten (Leucocytozoon
toddi) bel Jungvogeln der dunklen
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Abbildung 3: Intensitat des Ekto- und Endoparasitenbefalls juveniler
Mausebussarde in Abhangigkeit zur Gefiedermorphe. Dargestellt

sind Mittelwerte und Standardfehler.

Morphe am geringsten und nimmt bei
Jungvogeln der hellen Morphe signifikant
zu (Abb. 3). Jungvogel der mittleren
Morphe konnten insgesamt einen Fitness-
vorteil haben, da sie weder zu attraktiv
fir Ektoparasiten noch zu anféllig fiir eine
Infektion mit Endoparasiten sind.
Phanotypischer Polymorphismus ist
bei vielen Arten von Vogeln und Sauge-
tieren mit Variation im Melanocortin-1
Rezeptorgen (MCIR, Abb. 4) korreliert
(Mundy 2005), das 1992 zuerst bei Labor-
mausen isoliert wurde (Mountjoy et al.
1992). Hohe Aktivitat von MCIR fithrt zu
héherer Synthese von schwarzem oder
braunem Eumelanin, wahrend niedrige
Aktivitat von MCIR zu hoherer Synthese
von rotem oder gelblichem Phaeome-
lanin fihrt (Robbins et al. 1993). Die ge-
fundenen Punktmutationen kénnen die
Aktivitat von MCIR verandern (Mundy
20085). Die Sequenzierung von MCI1R
beim Mausebussard identifizierte genau
eine Punktmutation an Position 86. Der
Austausch von Serin durch Arginin kénnte
die Konformitat des Rezeptors verandern
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und den Polymorphis-
mus verursachen.
Weitere Studien sollen
zelgen, wie gut der
genetische Polymor-
phismus zum Poly-
morphismus im Gefie-
der passt und ob an-
dere phanotypische
Effekte mit dem gene-
tischen Polymorphis-
mus korrelieren. Die-
ses Beispiel zeigt, wie
fruchtbar der For-
schungsweg nach
dem Schema der Abbildung | sein kann
und wie sich unterschiedliche Ansatze
unter dem Konzept der Erforschung von
Lebenslaufstrategien erganzen konnen.

Mittel Hell

Alter bei der ersten Fortpflanzung, Fitness
und Populationsdemographie beim Ha-
bicht (Accipiter gentilis)

In einem 250 km? groB3en Untersuchungs-
gebiet im stidlichen Niedersachsen wird
seit 1975 eine Habichtpopulation unter-
sucht. Durch Sammeln von Mauserfedern
kénnen Weibchen individuell unterschie-
den werden und das Alter beil Emtritt in
die Brutpopulation ermittelt werden.
Dieser Ansatz ist bei einigen Arten der
Gattung Accipiter bereits erprobt und fur
verlasslich befunden worden (Newton &
Marquiss 1982; Bezzel et al. 1997; Nielsen
& Drachmann 2003). Das Alter zum Zeit-
punkt der ersten Fortpflanzung ist ein
wesentliches Merkmal einer Lebenslauf-
strategie. Pflanzen sich Individuen zu frih
fort, kann dies ihren spateren Fortpflan-
zungserfolg oder ihre Uberlebenswahr-
scheinlichkeit herabsetzen (Stearns



litat zwischen dem ers-
ten und dritten Jahr ist
der Eintritt in die Brut-
population mit drei
Jahren eine optimale

Lebenslaufentschei-
dung (Kriger 2005).
Die niedrigere Fitness

Méausebussard

Abbildung 4: Schematische Darstellung des Melanocortin-1
Rezeptorgens mit seinen 317 Aminosauren (Kreise). Grau unterlegte
Kreise geben die Position von Mutationen bel verschiedenen Vogel-
und Sdugetierarten an. Der gefundene Aminosaurenaustausch beim
Mausebussard an Position 86 ist in schwarz hervorgehoben.

Modifiziert nach Mundy (2005).

1989). Ein frither Start erhoht die Chance,
bis dahin uberlebt zu haben und verlan-
gert die potentielle Reproduktionszeit
(McGraw & Caswell 1996). Aus diesen
gegensatzlichen Selektionsdriicken resul-
tiert die Annahme, dass es ein optimales
Alter bei der ersten Fortpflanzung in
einer Population zu einem gegebenen
Zeiltpunkt gibt. Optimales Verhalten ist in
diesem Kontext natiirlich frequenzabhéan-
gig und daher ist die Rickwirkung der
Populationsdemographie und Popula-
tionsdichte ein wesentlicher Faktor.

Fur 74 Habichtweibchen konnten
sowohl das Alter bel der ersten Fortpflan-
zung als auch der lebenslange Reproduk-
tionserfolg bestimmt werden. Weibchen,
die im Alter von einem Jahr zu briiten be-
gannen, hatten eine signifikant niedrigere
Fitness als Weibchen, die im Alter von
drei Jahren zu briuten begannen (Abb. 5).
Auch unter Berucksichtigung der Morta-

von Weibchen, die im
Alter von einem Jahr
Zu bruten begannen
wird nicht durch héhe-
re Mortalitdt sondern
durch besonders nied-
rigen Bruterfolg in den
ersten Jahren erklart.
Obwohl das Briiten
im ersten Lebensjahr
kein optimales Verhal-
ten zu sein scheint, briteten am Anfang
der 1980er Jahre nahezu 70% der Weib-
chen im ersten Jahr (Abb. 6). Dieser Anteil
halbierte sich bis zum Jahr 2000 signifikant
auf 35%, immer noch ein hoher Wert,
wenn das Briiten im dritten Lebensjahr
optimales Verhalten ist. Ein Blick auf die
Populationsdynamik des gleichen Zeit-
raumes liefert einen ersten Erklarungs-
ansatz (Abb. 6). Wahrend die Bestands-
dichte Anfang der 1980er Jahre einen
absoluten Tiefpunkt erreichte, nahm sie
anschlief3end kontinuierlich zu, und die
Bestande haben sich inzwischen verdop-
pelt. Dies bedeutet, dass es Anfang der
1980er Jahre sehr viele verwaiste Reviere
gab, die von Weibchen im ersten Jahr zum
Bruten genutzt wurden, wahrend seit dem
Ende der 1990er Jahre kaum gute Reviere
vakant bleiben. Eine detaillierte Analyse
des Zusammenspiels zwischen Popula-
tionsdichte, Habitatheterogenitat und
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Abbildung 5: Lebenslanger Reproduktions-
erfolg beim Habicht in Abhangigkeit zum
Alter bel der ersten Fortpflanzung. Dargestellt
sind Mittelwerte und Standardfehler. Nach
Kriger (2005)

Ansiedlungsverhalten zeigt, dass Weib-
chen dann im ersten Jahr briten, wenn
ein gutes Revier vakant ist und dass die
Fitnesskosten sehr hoch sind, wenn
Weibchen im ersten Jahr in einem
schlechten Revier briiten (Kruger 2005).
Aufgrund der hohen intraspezifischen
Aggression sind Weibchen nicht in der
Lage, alle potentiellen Reviere zu inspizie-
ren, so dass suboptimale Verhaltensent-
scheidungen leicht erklarbar werden.
Informationen tiber Fitness, Alter bei
der ersten Fortpflanzung und Uberle-
benswahrscheinlichkeit kénnen sehr gut
dazu angewandt werden, die langjahrige
Wachstumsrate einer Population zu be-
schreiben. Sogenannte Matrixmodelle
(Caswell 2001) summieren individuelle
Lebenslaufe und eignen sich dazu, Popu-
lationsdemographie und Populations-
trends zu beschreiben (Oli & Armitage
2004; Reid et al. 2004). Uber die 32 Jahre
der Studie zeigte die Population eine
Wachstumsrate von 0.6% per annum, die
vom Matrixmodell mit 0.7% errechnet
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Abbildung 6: Anteil der Habichtweibchen, die
in einem vierjdhrigen Zeitraum im ersten Jahr
mit der Brut anfingen (oben) und Populations-
dynamik im Untersuchungsgebiet seit 1980
(unten). Nach Kriger (2005, 2007).

wird. Modell und Realitat liegen somit
extrem nah beieinander (Abb. 7). Der
wesentliche Faktor, der nach dem Matrix-
modell den langfristigen Populationstrend
beeinflusst, ist die Uberlebenswahr-
scheinlichkeit in den ersten Lebensjahren
(Kriiger 2007). Zudem ist die Habitathe-
terogenitdt von grof3er Bedeutung. Die
Revierqualitat beeinflusst entscheidend
den Bruterfolg (Kriiger & Lindstréom
2001a) und die Besiedlung der vakanten
Reviere erfolgt gemal3 der Qualitat, was
zur Populationsregulation beitragt. Diese
Ergebnisse kénnen auch im naturschutz-
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bis zur Hormonphy-
siologie umfasst.
Detaillierte Lang-
zeitforschungen auf
der Basis individueller
Lebenslaufe, mithsam
sowohl in der Durch-
fiihrung als auch Fi-
nanzierung, kénnen
einen wichtigen Bei-
trag zur Klarung der
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Abbildung T7: Vergleich der beobachteten Populationsdynamik des
Habichts von 1975-2006 mit einem Matrixmodell, basierend auf den
Lebenslaufen von 74 Weibchen. Modifiziert nach Kruger (2007).

biologischen Kontext benutzt werden,
wenn z.B. Prioritaten fur den Schutz von
Cebieten gesetzt werden mussen. In der
untersuchten Habichtpopulation wiirde
der Schutz von nur 40% der Reviere die
Jungvogelproduktion zu 80% schiitzen
(Kriger & Lindstrom 2001a).

Schlussfolgerungen

Fimess im Zentrum der Betrachtung von
Lebenslaufstrategien bietet ein fundiertes
Konzept, um sowohl via Reduktion auf der
Ebene der Gene als auch via Extrapolation
auf der Ebene der Population Phanomene
zu verstehen. Individuelle Unterschiede in
der Fitness sind immer hochgradig inte-
ressant, da Fimess die Wahrung der Evo-
lution ist. Sie eroffnen den Einstieg in eine
organismische Systembiologie, die im
konkreten Beispiel beim Mausebussard
inzwischen die Bandbreite von molekula-
rer Genetik Uiber Verhaltensexperimente

dungen auf der einen
Seite und Populations-
okologie auf der ande-
ren Seite liefern.
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