
C0 1 Analysen, Meinungen, HintergrOnde 

Die Arterhaltung ist tot 
es lebe die Erhaltung der Arten 

EinPliidoyer fOr moderne Konzepte In der Wildbiologle 

Heinz-Ulrich Reyer 

"Natural selection at work" 
"NatOrliche Selektion bel der Arbeit." 
Unter dieser Uberschrift lIIustriert der 
amerikanische Karlkaturist Gary Lar
son eine mehr als zwanzig Jahre alte 
wissenschaftliche Erkenntnis, die sich 
aber noch nicht Oberall durchgesetzt 
hat, insbesondere nlcht bel allen Wild
biologen und Jagern 1m deutschspra
chigen Raum. Diese Erkenntnis be
sagt: 
Selektion (Auswahl) sonder! schlechter 
angepasste 'ndlvlduen aus, nlcht aber 
schlechter angepasste Populationen. 
Verhaltenswelsen und andere Merkma
Ie, die sich im Laufe der Evolution 
entwlckelt haben und, die wir heute 
beobachten, helfen den Individuen zu 
Oberleben und sich fortzu pflanzen; sie 
dienen nicht dem Wohl einer Popula
tion oder gar der ganzen Art. Der Ver
haltensokologe H.-U. Reyer nlmmt die 
Studle Uber die Rehe In SUdtirol 
("wildtiere" 4/91) zum Anlass, um auf 
einlge gedankliche Fehler in der Auf
fassung der Arterhaltung hlnzuweisen, 
andere· Erklarungsmog lichkeiten vorzu
stellen und moderne Konzepte fUr die 

Natural selection at work Wildbiologie zu fordern. 

Es gibt in der Wissenschaft wohl nichts Spannenderes aIs festzustellen, dass Forschungs
ergebnisse die vorher gehegten Erwartungen (Hypothesen) nicht erfiillen. Saleh eine Fest
stellung verrat niirnlich, dass wir die untersuchten Zusammenhange noch nicht. vollig 
verstanden haben. Aus diesem Grund wurde ich neugierig, als ich im Editorial von 
"wildtiere" 4/91 las, dass in Siidtirol "nonkonforme" Rehe die Hypothesen von Wild for
schcrn nber den Haufcn geworfen hatten. Nach der Lektiire des Artikels und der Origi
nalarbeitenmusste ich allerdings feststellen, dass in diesem Fall wohl nicht die Rehe, 
sondern die Wissenschaftlcr die Nonkonformisten waren. Mehrere ihrer Ergebnisse stel
len namlich nur deshalb einen Widerspruch zu den Erwartungen dar, weil die Hypothe
sen nicht auf dem heutigen Stand des okologischen Wissens formuliert worden waren. • 

Bevor ich diese Behauptung begriinde, eine Bemerkung: Meine. Ausfiihrungen sollten 
nicht als personlicher Angriff auf die Verfasser der "Hahnebaum-Studie" in Sndtirol ver
standen werden. Die Studie ist nur der AusIoser fur Einwande, die auf viele derartige 
Untersuchungen zutreffen. (Seite 12: Stellungnahme des Leiters der Hahnebaum-Studie) 
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Womit lasst sich meine Behauptung begriinden? 

In Tabelle 1habe ich die drei in "wlldtiere" 4/91 (Seite 5) dargestellten Hypothesen undj 

die vorlaufigen Ergebnisse einander gegeniibergestellt. In keinem Fall bestatigten die Er

gebnisse die Erwartung. Das mag zum Teil methodische Griinde haben, welche die Lei
ter der Studie selbst nennen: Die Daten iiber korperliche Verfassung (Hypothese 1) seien 

unter anderem deshalb so wenig eindeutig, well die Zeitpunkte der Abschiisse nicht ein

heitlich genug waren. Und die Daten zur Raumnutzung (Hypothese 2) erlaubten deshalb 

keine klaren Aussagen, weil zu wenige und zu ungenaue Ortsregistrierungen vorliegen. 


Das ist nach sieben Jahren Feldarbeit zwar eine bittere Erkenntnis, aber Methoden kann 

man im Laufe einer Untersuchung verbessern und Datenmengen vergrassern. Eine unge

nilgend formulierte Hypothese hingegen schleppt sich als "Erblast" durch die gesamte 

Studie und kann Datenerhebung, -auswertung und -interpretation in eine wenig sinn

volle oder sogar vollig falsche Richtung lenken. Meine Kritik richtet sich daher auf ei

nige Schwachen im Konzept der zehnjahrigen Studie in Sildtirol. 


Krltlsche Oberlegungen 

Die erste Hypothese lautete: 
Bei geringercr Dichte verbessert sich die karperliche Verfassung aller Tiere und die 
Fruchtbarkeit der Weibchen. Begriindet werden diese Erwartungen mit der Annahme, 
dass bei abnehmender Dichte jedes Tier. mehr Nahrung hat. Das stimmt zwar theore
tisch, aber es ist die Frage, ob die Rehe zusatzliche Nahrung ilberhaupt brauchen. Denn 
wenn die Rehe schon bei hoher Dichte im "Schlaraffenland" gelebt haben und in bester 
Verfassung ,waren, ist gar nicht zu erwarten, dass sie bei niedrigerer Dichte schwerer 
und fetter werden oder mehr Kitze zur Welt bringen. Dichte allein sagt ja noch nichts 
ilber Nahrungskonkurrenz aus. In einem Wild park oder an einer Futterstelle z.B. ist die 
Dichte um vieles haher als in jedem unbeeinflussten Lebensraum. Trotzdem sind die 
Tiere hier nicht in schlechterer Verfassung als ihre Artgenossen im Freiland - im 
Gegenteil. Wenn aber hohe Dichte nicht unbedingt zu schlechterer Verfassung fiihrt, 
muss abnehmende Dichte auch nicht unbedingt zu besserer Verfassung fiihren. Das, was 
die Studie nach sieben Jahren als Folgerung prasentiert, hatte also von vornherein als Er
wartung einfliessen sollen, etwa so, wie ich es als "korrigierte Hypothese" in Tabelle 1 
formuliert habe. 

Tabelle 1: 

Hypothesen "Hahnebaum" vorlaufige Ergebnisse korrigierte Hypothese (Reyer) 

geringere Dichte ... geringere Dichte ... geringere Dichte ... 

Hyp. 1 ...verbessert korperl. ... verbessert nicht die ... verbessert korperl. Verfas-
Verfassung korperl. Verfassung 	 sung nur, wenn bei hohe

rer Dichte Nahrungs-
Ressourcen nicht 
ausreichen 

Hyp.2 ...fllhrt zu grosseren ... fllhrt nicht zu grosseren ... fllhrt nur dann zu grosse-
Streifgebieten Streifgebieten 	 ren Streifgebieten, wenn 

kleine Streifgebiete den 
Sedarf nicht decken 

Hy~. 3 ...Iasst relativ mehr ... verandert nicht das ... lasst relativ I\lehr Sohne 
Tochter zur Welt Geschlechterverhaltnis zur Welt kommen, falls 
kommen korperl. Verfassung der 

MOtter bei geringerer 
Dichte besser ist als bei 
hoherer 
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Die zweite Hypothese: 
Auch die zweite Hypothese, dass die Rehe bei geringerer Dichte ihr Streifgebiet vergros
sern, ist nicht unbedingt zwingend. Oder wiirden Sie, Hebe Leserinnen und Leser, zum 
Einkaufen einen fern en Supermarkt aufsuchen, nur weil dort die Kundenzahl abge
nommen hat? Doch wohl kaum. Sie wiirden nur dann weiter herumziehen, wenn Sie in 
Ihrer Nahe nicht die notwendige Nahrung bekommen und wenn die zusatzlichen Kosten 
an Zeit,.. Energie und (Verkehrs-)Risiko in einem sinnvollen Verhaltnis zum Nutzen 
stehen. Ahnlich okonomisch miissen auch Tiere mit Zeit, Energie und Risiko umgehen. 
Unter dem Stichwort "optimale Nahrungsuche" (englisch: optimal foraging) gibt es zu die
sem Thema seit ca. 25 Jahren eine standig wachsende Zahl an Untersuchungen (z.B. 
Stephens & Krebs 1986). Sie werden in der Hahnebaum-Studie und vielen anderen wild
biologischen Untersuchungen nicht beriicksichtigt, wiirden aber so manche Hypothese 
korrigieren. Dabei miisste man auch beach ten, dass sich die Eignung eines Streifgebietes 
nicht nur in einer einzigen optimalen (bestm5glichen) Bedingung aussert. Benotigt wird 
eine optima Ie Kombination von Bedingungen, zu der - neben der Nahrung - bei Miinn
chen z.B. auch die Eignung als Brunftrevier geh5rt, bei Weibchen z.B. auch die Dek
kungsmoglichkeit fur das Setzen der Kitze. 

Die dritte Hypothese: 
Zur Verteidigung der Hypothesen 1 und 2 konnte man anfiihren, sie seien zu wenig 
differenziert formuliert worden, waren aber unter bestimmten Bedingungen aufrecht zu 
erhalten. Das ist richtig, und diese beiden Hypothesen der Hahnebaum-Studie sind nicht 
vollig falsch. Anders liegt der Fall bei Hypothese 3. Sie besagt: Bei guten Nahrungs
bedingungen (z.B. infolge geringerer Dichte) werden relativ mehr Tochter, bei schlechten 
Bedingungen (z.B. infolge h5herer Dichte) werden relativ mehr Sohne geboren. Wie wird 
diese Vorhersage begriindet? 

Mit dieser Frage m5chte ich mich naher beschaftigen, weil sie eine Auffassung beriihrt, 
die weit verbreitet ist und die sich hartnackig in unserem Denken halt, obwohl sie wis
senschaftlich seit Jahrzehnten iiberholt ist. Ich meine die Auffassung von der "Arterhal
tung durch Gruppenselektion", die die Ansicht vertritt, dass Arterhaltung die Ursache sei 
fiir die Evolution von Verhaltensweisen. Diese Auffassung werde ich im folgenden die 
"herkommliche Auffassung" nennen und ihr eine "neue Theorie" entgegensetzen. 

Die herkommliche Auffassung: 
Arterhaltung durch Gruppenselektion 

Im Hinblick auf das Geschlechter-Verhiiltnis unter den Nachkommen lautet die her

kommliche Auffassung folgendermassen: 

Unter guten Bedingungen, also bei reichlich vorhandenen Ressourcen, ist es von Vorteil, 

wenn viele Nachkommen geboren werden und unter diesen mehr Tochter sind als 

Sohne. Viele Tochter erhOhen die Fortpflanzungschancen der Population, denn die Zahl 

der Nachkommen steigt mit der Zahl der gebarfahigen Weibchen. Eine Population mit 

vielen Weibchen kann schneller wachsen und die reichlich vorhandenen Ressourcen bes

ser nutzen. Unter schlechten Bedingungen hingegen sind viele T5chter und das damit 

verbundene PopuIationswachstum von Nachteil. Die ohnehin schon knappen Ressourcen 

wiirden noch mehr erschopft, viele Tiere wiirden verhungern und die Population k5nnte 

vollig zusammenbrechen. Daher ist es besser, nicht nur insgesamt weniger Nachkommen 

zu haben sondern vor aHem auch weniger T5chter, was gleichbedeutend ist mit relativ 

mehr Sohnen. , 


In dieser Argumentation steckt folgende Grundidee: 

1m Laufe der Evolution haben Tiere Verhaltensweisen und andere Merkmale entwickelt, 

die u.a. dafiir sorgen, dass die Grosse einer Population optimal an die jeweilige Biotop

Beschaffenheit angepasst wird (vgl. Ellenberg 1978). Die Verhaltensweisen und Merkmale 

dienen gewissermassen dem Wohl der Population und der Erhaltung der Art. 
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In der Hahnebaum-Studie wird diese herkommliche Auffassung zwar nicht explizit ver
treten, aber so wie Hypothese 3 formuliert war, liess sie vermuten, dass die Wissen- --./ 
schaftler eine derartige Evolution von Geschlechter-Verhaltnissen zum besten der Popu
lation oder der Art fur moglich halten. Das wurde mir auf telefonische Anfrage auch 
von Herrn Wotschikowsky besNitigt. 

Die herkommliche Auffa s sung, Verhaltensweisen dienen der Erhaltung der Art, wird 
aber nicht auf die Geburt von S6hnen und Tochtern beschriinkt, sie wird in vielen Stu
dien auch immer wieder fur Verhaltensweisen herangezogen, die scheinbar selbstlos 
sind, z.B. Schonung eines unterlegenen Gegners im Kommentkampf (ritualisierter 
Kampf)i Fiittern von fremden Jungen bei der kooperativen Jungenaufzuchti Warnrufe, 
die zwar anderen niitzen, aber den Rufer selbst eventuell gefiihrden usw. In all diesen 
Beispielen scheint das Verhalten weniger dem Individuum zu dienen als vielmehr einer 
ganzen Gruppe, wobei· der Begriff "Gruppe" von wenigen Individuen iiber eine Popu
lation bis hin zur ganzen Art angewendet wird. 

Derartige "gruppendienliche" Verhaltensweisen stellten die Biologen lange Zeit vor ein 
Dilemma. Schon Darwin scheiterte .an dem Versuch, die Evolution solcher Verhaltens
weisen mit seinem Konzept der "natiirlichen Selektion" zu erklaren, denn nach seinem 
Konzept setzen sich in der Evolution die Verhaltensweisen und Merkmale der 
erfolgreicheren Individuen durch, zum Beispiel derjenigen Individuen, die Feinden schnel
ler entkommen, die geschickter Nahrung suchen, die mehr Geschlechtspartner anlocken 
oder ihre Jungen besser fiittern und dadurch Hinger leben und mehr Nachkommen hin
terlassen als andere. Man spricht daher von Indivldualselektion. 

Fur Tiere, die ihren eigenen Oberlebens- und Fortpflanzungserfolg zugunsten von Artge
nos sen zurUckstecken, scheint Darwins Konzept auf den ersten Blick unbrauchbar. Des
halb erganzten manche Zoologen wie der Englander Wynne-Edwards (1962) die Evolu
tionstheorie durch folgende Uberlegung: Es setzen sich Verhaltensweisen der 
erfolgrelcheren Gruppen durch, zum Beispiel deTjenigen Gruppen, die ihre Nachkommen
zahl und das Verhaltnis von S6hnen und Tochtern auf die verfiigbaren Ressourcen ab
stimmen und daher ihren Lebensraum weder zu viel noch zu wenig beanspruchen. Sie 
sprechen somit von Gruppenselektioni und auf diesem Konzept beruht die herk6mmliche 
Auffassung, Verhaltensweisen dienten der Arterhaltung. 

In beiden Konzepten wird "erfolgreich" im Sinne der Evolution verstanden: 
Wcitergabe des Erbgutes an moglichst viele Nachkommen (= "fitness"). 

In beiden Konzepten geht es also urn die Weitergabe des Erbgutes. Dieser gemeinsame 
Gedanke teilt sich dott, wo es urn die Frage geht, auf welcher Ebene Erbgut ausgewahlt 
(selektiert) und weitergegeben wird: 

• 	 Nach Darwin setzt die Selektion an den Verhaltensweisen des einzelnen. 
Individuums an. 

• 	 Nach den Vertretern der Gruppenselektion setzt die Selektion an den Verhaltens
weisen einer Population oder einer ganzen Art an. 

Der Unterschied zwischen diesen beiden Konzepten lasst sich mit einem Beispiel aus 
dem Sport verdeutlichen: Wenn man Sportlerinnen und SportIer fUr Wettkampfe zusam
menstellt, wahlt (selektiert) man in manchen Disziplinen (z.B. Kugelstossen, Weitsprung) 
das beste Individuum aus, wei! eS nur auf die Leistung des einzelnen ankommt; in an
deren Disziplinen (z.B. Fussball, Rudern) wiihlt man die beste Mannschaft aus, selbst 
wenn dabei hervorragende Einzelathleten oder -athletinnen auf der Strecke bleiben, well 
es hier auf die Zusammenarbeit der Gruppe ankommt. 

------------wildbiologie-----------
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Die neue Theorie: 
\....- Theorle von der Evolution des gunstigsten Geschlechter-Verhliltnisses 

Wie nun wird im Wettkampf der Evolution gewiihlt? Wie wird hier iiber das giinstigste 
Verhaltnis von S6hnen und T6chtern entschieden? Werden sich diejenigen Geschlechter
Verhaltnisse durchsetzen, die fUr das Individuum am vorteilhaftesten sind oder dieje
nigen, die einer Gruppe, Population oder Art am meisten niitzen? Ein einfaches Zahlen
beispiel solI helfen, diese Fragen zu beantworten: 

Tabelle 2: 

herkomml. Auffassung neue Theorie 
Weibchen 1 Weibchen 2 

Nahrungsbedingungen: Nahrungsbedingungen: 

gut schlecht· gut schlecht 

3 gute Tochter 3 schlechte Sohne 3 gute Sohne 3 schlechte Tochter 

je 3 Kitze 0 Kitze je 3 Kitze nur je 2 Kitze 

9 Enkelinnen 0 Enkel 9 Enkel 6 Enkelinnen 

~. 

Tabelle 2 zeigt die Nachkommen von zwei Weibchen. Der Einfachheit halber nehmen 

wir an, dass jedes Weibchen im Laufe seines Lebens drei Kinder zur Welt bringt: 

Weibchen 1 verhiilt sich entsprechend der herk6mmlichen Auffassung (Strategie 1): 

Bei guter k6rperlicher Verfassung wirft es T6chter, bei schlechter Verfassung SOhne. 

Weibchen 2 verhiHt sich genau umgekehrt (Strategie 2): Bei guter korperlicher Verfas

sung wirH es S6hne, bei schlechter Verfassung T6chter. 


Wir nehmen femer an, dass die Strategien WI und W2 erblich sind, dass also aIle Nach

kommen von Weibchen 1 bei guten Bedingungen T6chter gebiiren, die Nachkommen von 

Weibchen 2 bei guten Bedingungen aber S6hne in die Welt setzen. Wenn sich die Ver

fassung der Miitter auf die Verfassung der Kinder iibertragt, was bei vielen Tierarten 

der Fall ist, dann hinterlasst Weibchen 1 gute Tochter und schlechte S6hne, Weibchen 2 

hingegen schlechte Tochter und gute S6hne. . 


Was wird passieren? 

. Da sich ein Rehbock mit mehreren Weibchen paaren kann, k6nnen aIle Tochter "sieher 

sein", dass sie begattet werden, ganz gleich ob sie in guter oder schlechter Verfassung 

sind. Allerdings kann sich ihre Verfassung auf die Anzahl der Nachkommen auswirken: 

Die drei T6chter von Weibchen 1 in guter Verfassung bringen je 3 Kitze zur Welt, wo

raus sich 9 Enkelinnen ergeben. 

Die drei Tochter von Weibchen 2 in schlechter Verfassung aber bringen nur je 2 Kitze 

zm Welt, was 6 Enkelinnen ergibt. 


Die Sohne hingegen k6nnen keineswegs "sieher sein", dass sie aIle zur Fortpflanzung 

kommen. In der Konkurrenz urn Weibchen werden sich diejenigen durchsetzen und . 

mehrere Paarungen erzielen, die in guter Verfassung sind, wahrend die Mickerlinge leer 

ausgehen. Weibchen 1 wird dahcr tiber seine schlechten Sohne vielleicht gar keine Enkel 

bekommen, wahrend Weibchen 2 iiber seine guten Sohne neun Enkel erwarten kann, 

wenn sie sieh mit drei guten Tochtern paaren. Dabei spielt es keine Rolle, ob jeder der 

drei S6hne drei Enkel zcugt oder einer alle neun. Derartig drastische Unterschiede im 

Fortpflanzungserfolg einzelner Mannchen sind durchaus realistisch. In einer Untersu

chung an Rothirschen auf der schottischen Insel Rhum z.B. lag die Zahl der Jungen, c1Je 

verschiedene Mannchen }m Laufe ihres Lebens gezeugt hatten, zwischen 0 und 24 

(Glutton-Brock et al. 1982). Ahnliche Bcfunde gibt es bei anderen Saugetieren und auch bei 

V6geln, z.B. bei Rauhfusshiihnern, zu denen die Birkhiihner gehoren (s. Abb. 1, Seite 6). 


'- . In der Endabrechnung dieses Zahlenbeispiels hinterlassen beide Weibchen unter guten 
Bedingungen zwar gleich viele Enkelinnen bzw. Enkel, namlich neun. Unter schlechten 
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Bedingungen jedoch hinterliisst Weibchen 2 sechs Enkelinnen, Weibchen 1 aber gar keine. 
Damit wird sich das Erbgut von Weibchen 2 von Generationzu Generation starker ver- _---' 
mehren als das von Weibchen 1 und dieses schliesslich vollig verdrangen, wie dies in 
Abb. 2 als Ergebnis einer Computersimulation dargestellt ist. Der genaue Verlauf der 
Kurven ist hier unwichtig. Er andert sich zwar, wenn man die Zahlen der Nachkommen 
in Tabelle 2 durch andere ersetzt, aber das Ergebnis ist immer dasselbe: Solange die 
Unterschiedein der Nachkommenzahl der Sohne grosser sind als die der Tochter - wie 
das die Regel ist (siehe Abb. 1) - so lange wird die Strategie WI verschwinden. Daswird 
selbst dann geschehen, wenn Strategie WI zu Beginn die vorherrschende Art der Fort
pflanzung gewesen sein sollte. 

Interessant ist dabei - und hier wird die herkommliche Auffassung widerlegt -, dass die 
siegreiche Strategie W2 zwar dem Individuum zu mehr Nachkommen verhilft, dass sie 
aber fUr die Erhaltung der Art schlechter ist. Denn: Das Wachstum einer Population 
wird vor allem vom gesamten Fortpflanzungserfolg der Weibchen bestimmt, und der ist 
bei Strategie W2 mit sechs Enkelinnen geringer als bei WI mit neun Enkelinnen. 

4l 
% % :rL""",",,If 

1 2 3 4 5 6 7 8 910 12 14 16 18 20 22 

Abb. 1: 

Bei vie/en V6geln und Saugetieren ist der Fortpflanzungseriolg nicht gleichmassig ilber aile Mann

chen verteilt. Hier zwei Beispie/e: Bei Birkhahnen und bei Uganda Kobantilopen kam etwa die Ha/fte 

aller Miinnchen nicht zur Paarung: Bei den Birkhiihnen verpaarten sich Mannchen 6-9 nicht; bei den 

Anti/open verpaarten sich Miinnchen 12-22 nicht. DafUr entfie/en ca. 35 % der Paarungen auf nur 

ein Mannchen (jewei/s Nr. 1), das damit fUr die Ausbreitung des Erbgutes das "eriolgreichste" war. 

n = Gesamtzahl der beobachteten Paarungen. (nach Krebs & Davies 1981) 


Anteil von WI und W2 an der Gesamtpopulation 
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80 

60 -%Wl 
% 

40 D%W2 
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Abb.2: 
Strategie W1 (Gruppenselektion): Weibchen 1 bringt bei guten Bedingungen Tijchter zur Welt, bei 

schlechten Bedingungen S6hne. ' 
Strategie W2 (/ndividualse/ektion): Weibchen 2 bringt bei guten Bedingungen Sohne zur Welt, bei 

schlechten Bedingungen TOchter. 
/m Laufe der Evolution wird Strategie W1 von Strategie W2 verdriingt. -..;-' 
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Die Lehre aus dem Zahlenbeisplel veranschaulicht die neue Theorie: 

Wenn Verhaltensstrategien, die den Erfolg des Individuums verbessern, im Wettstreit ste

hen mit Verhaltensstrategien, die den Erfolg der Population oder Art verbessern, dann 

setzen sich in der Evolution diejenigen Strategien durch, die dem Wohle des Individu

ums dienen. 


Diese Erkenntnis geht auf Arbeiten des amerikanischen Biologen G. C. Williams (1966) 

zuruck und ist bereits fiinfundzwanzig Jahre alt. Sie wurde nicht nur in Fachzeitschriften 

sondem auch in popuHirwissenschaftlichen Veroffentlichungen verbreitet (z.B.Dawkins 1976, 

Wickler & Seibt 1991). 


Was nun die Gruppenselektion betrifft, so kann man zwar in der Theorie Rahmenbedin

gungen konstruieren, unter denen Gruppenselektion funktionieren konnte, aber diese Be

dingungen sind im Hinblick auf Gruppengrosse, Genfluss sowie Geburts- und Sterberate 

unrealistisch, denn in der Natur kommen soIche Rahmenbedingungen kaum vor. In der 

Natur stellen Verhaltensweisen zum Wohle einer Population oder einer ganzen Art keine 

"Evolutions-stabile Strategie" dar (..ESS, ein Begriff, der 1982 vom engl. Biologen Maynard-Smith 

gepragt wurde); sie werden immer von Verhaltensweisen verdrangt, die den Erfolg des 

Individuums verbessern (Individualselektion) oder die zumindest seinen Verwandten zugute 

kommen (Verwandtenselektion). Diese Folgerung bleibt auch dann .giiltig, wenn man die 


\..... 	 erfundenen Zahlen in Tabelle 2 durch wirklichkeitsnahe ersetzt. Die der Hypothese 3 
zugrunde liegende Idee der Arterhaltung lasst sich also nicht aufrechterhalten. 

Vergleich von Theorie und Praxis 

An dieser Stelle werden Sie, liebe Leserinnen und Leser, vielleicht sagen: "Gut, diese 

neue Theorie von der Evolution des giinstigsten Geschlechter-Verhaltnisses leuchtet mir 

ein. Aber erklart sie auch die tatsachlichen Verhiiltnisse in der Natur? Nur dann ware 

sic ja glaubhaft und der herkommlichen Auffassung der Arterhaltung vorzuziehen." Urn 

diese berechtigte Frage zu beantworten, habe ich die Fachliteratur durchgesehen und in 

Tabel1e 3 (Seite 8) die Daten einiger Saugetierarten zusammengestellt: 


I 	 In Spalte I sind sieben Bedingungen angegeben, die hiiufig zu guter korperlicher 

Verfassung der Mutter fiihren. 


II 	 Bei den in Spalte II genannten Arten fiihrte die gute korperliche Verfassung der 

Mutter zu mehr Sohnen. Diese Arten sti.itzen also die neue Theorie. 


\...... III 	 Bei den in Spalte III genannten Arten ist es genau umkehrt: Mutter in guter Ver
£assung hatten relativ mehr Tochter. Oiese Arten scheinen also die herkommliche 
Auffassung zu bestatigen. 

IV 	 Bei den in Spalte IV genannten Arten war iiberhaupt kein Zusammenhang zwischen 

Verfassung und Geschlechter-Verhiiltnis festzustellen. Eine mogliche Erklarung dafiir 

ware, dass das Verhiiltnis Mannchen:Weibchen von den Miittern gar nicht veran

dert und damit den jeweiligen Bedingungen auch nicht angepasst werden kann. 


In dieser Zusammenstellung aussern sich einerseits Unterschiede zwischen verschiedenen 

Arten, wie z.E. unterschiedliche Reaktion bei Reh undMaultierhirsch auf milde Winter, 

andererseits aber auch Unterschiede zwischen Populationen und Altersklassen innerhalb 

derselben Art. So ffihrt z.B. bei Rhesusaffen der hohe Rang der Mutter in einer Kolonie 

zu mehr S6hnen, in einer anderen Kolonie zu mehr Tochtcm, in einer dritten beeinflusst 

er das Geschlechter-Verhiiltnis uberhaupt nkht. 


• 

Insgesamt ein verwirrendes Bild. Zwar bestarken diese Befunde, was wir schonaus theo

retischen Grunden gefolgert hatten, narnlich dass Arterhaltung durch Gruppenselektion 

nicht als allgemeines Erklarungsprinzip taugt, aber ist mit diesen Daten nicht auch die 

neue Theorie gestorben? - Nein, ich glaube nicht. 
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Tabelle 3. zusammengestellt nach Clutton~Brock & Jason (1986) und Ellenberg (1978). Text S.7: 

Auswirkung der Verfassung der Mutter auf das 
Geschlechter-Verhiiltnis 

I " III IV 
Bedingungen, die bel diesen Arten flihrte bel dlesen Arten fOhrte keine 
zu guter korperl. gute Varfassung der gute Varfassung dar Auswirkung 
Verfassung der MOHer zu MOtter zu 
Mutter flihren mehr SOhnen mehr Tochtern 

hoher Rang 	 Rothirsch Gelber Babuin Rhesusaffe 
Rhesusaffe Rhesusaffe 

weniger Aufwand Maultierhirsch Berberaffe Wapiti 
als im Vorjahr Schaf Rothirsch Rothirsch 

weniger Junge pro Trughirsch Weisswedelhirsch Reh 
Jahr oder Wurl Wiihlmaus (Ieichte WOhlmaus (schwere Maultierhirsch 

Weibchen) 	 Weibchen) 

besserer Mause und Hamster Rentier Ziege 
Ernahrungszustand Rind Weisswedelhirsch Maultierhirsch 

weniger Stress 	 Ratte Meerkatze 

milde Winter 	 Reh Maultierhirsch 

geringe Dichte 	 Reh Rothirsch 

Verfeinerung der neuen Theorle: VerhAltnls von Nutzen zu Kosten 

So wie ich die neue Theorie bisher geschildert habe, Ui.sst sie sich in folgendem Satz zu
sammenfassen: Mutter sollten ,bevorzugt dasjellige Geschlecht aufziehen, das ihnen die 
grosste Ausbreitung ihres Erbgutes gewahrleistet (vgl. Tabelle 2). 

Diese Formulierung' steUt jedoch eine grobe Vereinfachung dar. Zur Veranschaulichung 
mochte ich einen Vergleich aus dem menschlichen Bereich bringen: Menschen sollten 
bevorzugt diejenige Arbeit verrichten, die ihnen den hochsten Verdienst gewahrleistet. 
Hier werden Sie wahrscheinlich protestieren und einwenden, dass man den Verdienst in 
Beziehung setzen muss zum Aufwand. Richtig. Ein Gehalt von SFr. 5000.- im Monat ist 
zwar absolut hoher ais ein Gehalt von SFr. 3000.-, bezogen auf den Aufwand aber 
geringer, wennman im ersten Fall 100%, im zweiten aber nur 50% arbeiten muss. Wer 
also das Verhaltnis von Verdienst (=Nutzen) zu Aufwand (=Kosten) optimieren will, soUte 
die Halbtagsstelle wahlen. 

Wie schon bei der Streifgebietsgrosse erwahnt, spielen ganz ahnliche "okonomische" Ge
sichtspunkte auch bei Tieren (und sogar bei Pflanzen) eine Rolle. Auch sie mussen das 
Verhaltnis von Nutzen zu Kosten optimieren, wobei sich die Kosten - wie beim Men
schen - in Zeit- und Energieaufwand sowie in Risiko aussern, der Nutzen aber nicht in 
Geld, sondern in Fitness, also in der Ausbreitung des Erbgutes. 

Die Entscheidung zwischen Sohnen und Tochtern soUte also zugunsten desjenigen Ge
schlechtes ausfallen, bei dem das Verhaltnis von Nutzen (gemessen an der" Ausbreitung des 
Erbgutes) zu Kosten (gemessen am Aufwand von Zeit. Energie und Risiko) am besten ist. In 
einer einfachen Formel Ui.sst sich das so ausdriicken: 

(N = Nutzen, K = Kosten,S = Sohne, T = Tochter). 

'-------------wildbiologie ----------- 
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Bisher ging ich von der Annahme aus, dass Miitter fur die Aufzucht von S6hnen und 
~. 	 T6chtern gleich viel Aufwand treiben miissen (KS=KT). Wo das gilt, sollte laut der neuen 

Theorie dasjenige Geschlecht iiberwiegen, das unter der jeweiligen Biotop-Beschaffenheit 
die h6chste Nachkommenzahl garantiert: bei guten Bedingungen also S6hne (NS>NT), 
bei schlechten Bedingungen T6chter (NS<NT). 

Die Annahme gleichen Aufwandes ist natiirlich eine grobe Vereinfachung. Sie diente mir 
nur dazu, die Grundidee m6glichst anschaulich zu erUiutern. In Wirklichkeit haben bei 
vielen Saugetieren (einschl. Rehen) die S6hne schon bei der Geburt ein h6heres K6rper
gewicht als die T6chter; sie wachsen auch schneller, kosten die Mutter folglich mehr 
Energie. Mutter in guter Verfassung k6nnen diese h6here Energie aufbringen. Mutter in 
schlechter Verfassung hingegen werden eventuell iiberfordert. Das k6nnte einerseits den 
Tod des Sohnes nach sich ziehen, andererseits fur die Mutter bedeuten, dass ihre eige
nen Uberlebenschancen verringert werden oder sie im nachsten Jahr kein Junges zur 
Welt bringt. Das wurde z.B. bei Rothirschen nachgewiesen (Clutton-Brock et al. 1982). Wir 
wiirden daher wiederum erwarten: S6hne bei guten, T6chter bei schlechten Bedingungen. 

Was hat die Einbeziehung der Kosten uns also gebracht? Haben wir nicht weiterhin den 
Widcrspruch zwischen dieser Erwartung und den Befunden in Spalte III der Tabelle 3? 
Nicht unbedingt. Die Kosten beschranken sich namlich nieht nur auf den Zeit- und Ener
gieaufwand bis zur Entw6hnung. Bei Rehen und vielen anderen Saugetieren verlassen 

"- die S6hne das Gebiet ihrer Kindheit, die T6chter aber bleiben in der Nahe ihrer Mutter. 
Die Folge: T6chter machen sich untereinander und ihren Muttern mehr Konkurrenz als 
S6hne das tun. Auch das sind Kosten. Durch sie k6nnen T6chter insgesamt "teurer" 
werden als S6hne. Weibliche Kitze sollten dementsprechend vor aHem dann selten sein, 
wenn die Bedingungen schlecht sind, die Konkurrenz also besonders schwer wiegt. 
Ferner sollten sie selten sein, wenn die Mutter noch jung und der Konkurrenz ihrer 
Tochter noch lange ausgesetzt ist. Und tatsachlich werfen erstmals gebiirende Rehweib
chen relativ weniger Tochter als ausgewachsene Rehweibchen. Umgekehrt k6nli.en da
heim bleibende Tochter aber auch ''billiger'' werden, wenn sie der Mutter bei der Auf
zucht von weiteren Jungtieren helfen und damit einen Teil der miitterlichen Aufzucht
kostcn "zuriickzahlen". So etwas kennt man z.B. bei amerikanischen Erdhornchen, wo die 
Tochter vor allem dann uberwiegen, wenn sie benotigt werden, also bei schlechten 
Bedingungen. 

Die Befunde in den Spalten III und IV der Tabelle 3 werfen die neue Theorie also nieht 
tiber den Haufen. Sie sind unter bestimmten Rahmenbedingungen sogar zu erwarten, 
ebenso wie die Befunde in Spaltc II unter anderen Rahmenbedingungen. Die neue Theo
rie ist also durchaus in der Lage, auch scheinbar widerspriichliche Befunde zu erklaren. 
Das Problem liegt eher im praktischen Bereich: 

Nur wenn wir die Kosten fUr S6hne und T6chter (K • KT) und deren Fitness (N • NT) 
unter verschiedenen Bedingungen genau gemessen ha~en, k6nnen wir sinnvolle riypo
thesen formulieren, diese mit der Wirklichkeit vergleichen und zuverHissige Vorhersagen 
machen. Derartige Messungen sind aber ausserst aufwendig und schwierig, denn Kosten 
und Nutzen hangen von einer Vielzahl von Faktoren und deren Wechselwirkungen ab, 
z.B. von klimatischen Bedingungen, von Art, Dichte und Verteilung der Nahrung, von 
Konkurrenz und Kooperation, von Alter und Geschlechter-Verhaltnis in der Population 
und vielem mehr. Diese praktischen Probleme soUten wir aber nicht dadurch 16sen wol
len, dass wir uns auf das Konzept der Arterhaltung durch Gruppenselektion zuriickzie
,hen. Denn das musste ja in der Praxis dicselben widerspriichlichen Befunde erklaren; 
und in der Theorie ist es schon im Ansatz falsch. 

Warum halt slch die Auffassung der Arterhaltung durch Gruppenselektion so 
hartnackig ? • 
Damit stellt sich folgende Frage: Wenn die neue Theorie so tiberzeugend ist wie ich be
haupte, warum setzt sie sich dann nieht durch? Warum hiilt sieh die herkomrriliche Auf
fassung so hartnackig in K6pfen, Btichern und Fachartikeln, obwohl sie schon seit mehr ~ als zwanzig Jahren tiberholt ist? - Das hat sieher viele Griinde. Vier m6chte ich kurz 
nennen: 

wildbiologie I 
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1. Viele Menschen sehnen sich nach Harmonie und hoffen, sie wenigstens in der Natur 
zu finden. Dieser Sehnsucht kommt die Vorstellung, Verhalten diene dem Wohl der -...../ 
Allgemeinheit t:.atiirlich mehr entgegen als eine Auffassung, die auf Konkurrenz und 
Nutzen-Kosten-Uberlegungen basiert. 

2. Die Natur solI genutzt werden. Nach einer kurzen Durchsicht von 25, zwischen 1973 
und 1991 erschienenen deutschsprachigen VerOffentlichungen tiber das Reh, erhielt ich 
folgendes Resultat: 17 Arbeiten (=68%) behandeln die Themen Fortpflanzung und Popula
tionsdynamik ausschliesslich unter dem Aspekt von Jagd und ..Management. Da ist die 
Rede von "ungeeigneten Geschlechter-Verhiiltnissen mit einem Uberschuss an Weibchen" 
(sprich: rur die Trophaenjagd uninteressanten Tieren) oder von "Bewirtschaftungs-Mass
nahmen" mit dem Ziel, die Altersstruktur und die Reproduktionsrate zu "verbessern". Es 
wird nur allzu deutlich, dass hier der Mensch etwas zur Erhaltung einer (jagbaren) 
Population oder Art tun mochte. Zu seiner Rechtfertigung benutzt er dann das Argu
ment, in der Natur sei Arterhaltung ja auch das oberste Gebot. 

3. Aussagen, die schnell zu begreifen sind, sind attraktiver als soIche, die komplizierte 
Uberlegungen und sogar mathematische Berechnungen erfordern. 

4. Oft tun wir uns schwer, Ursache und Wirkung auseinander zu halten. Wenn wir se
hen, dass ein bestimmtes Ereignis zu einer bestimmten Konsequenz ruhrt, neigen wir zu 
der Annahme, in dieser Konsequenz liege der Sinn des Ereignisses. Wie irreruhrend 
dieser Schluss sein kann, Uisst sich an einem absurden Beispiel veranschaulichen: Es 
werden immer wieder Menschen vom Blitz erschlagen. Aber dennoch kame niemand auf 
die Idee, die Auswirkung des Blitzes zu seinem Sinn zu erheben und etwa zu formulie
ren: "In der Atmosphare entladen sich elektrische Spannungen, damit der entstehende 
Blitz Menschen erschlagen kann." Genau diese absurde Umkehrung machen wir aber mit 
dem Konzept der Arterhaltung: Wir sehen, dass die Art erhalten bleibt und folgern da
raus, bestimmte Merkmale in Verhalten, Korperbau oder Physiologie dienten diesem 
"Ziel", d.h. sie hatten sich irn Laufe der Evolution unter dem Druck der Selektion ent
wickelt, um die Art zu erhalten. Sie haben es nicht. Und das gilt nicht nur fUr den Fall 
des Gcschlechter-Verhaltnisses. Auch die Evolution von kooperativer Jungenaufzucht, von 
Kommentkampfen, Warnrufen oder verringerten Nachkommenzahlen bei hoher Dichte 
Uisst sich nicht mit Arterhaltung erkUiren (Reyer 1982). 

Arterhaltung als wissenschaftliches ErkUirungsprinzip sollte endlieh zu den Akten gelegt 

werden! Tn der Wildbiologie sind wir leider weit davon entfernt, zumindest im deutsch

sprachigen Raum. Von den oben erwahnten 25 Veroffentlichungen kommt nur in acht 

Arbeiten das Thema "Populationsbiologie" aus biologischer Sieht zur Sprache, und von 

diesen..achtberiicksichtigt nur eine die modernenevolutions-biologischen Erkenntnisse 

(Kurt 1991). Die anderen sieben (=88%) hangen der Idee der Arterhaltung an. Diese Pro

zentzahlmag nicht reprasentativ sein, aber sie reicht aus, um zu veranschaulichen, wie 

beliebt die langst tiberholte Auffassung bei Wildbiologen und Jiigern heute noch ist. 


Wern nutzen theoretische Konzepte ? 

Wofiir sind soIche Oberlegungen wichtig? 1st das Jonglieren mit verschiedenen Auffas

sungen nicht bloss.eine intellektuelle Spielerei? Wem ntitzen theoretische Konzepte? 


Sie niitzen der Natur. Erfolgreicher Schutz, sinnvolle Jagd und Hege sind nur dann 
moglich, wenn wir verstehen, wovon die Populationsdynamik beeinflusst wird. Soge
nannte "natiirliche" Geschlechter-Verhaltnisse gehoren heute zu den wichtigsten Grund
lagen fur die Planung von Massnahmen und Gesetzen. Wer sieh dabei aber an Konzepte 
halt, die in der Natur nicht vorkommen, muss sich nicht wundern, wenli Massnahmen· 
nicht die gewiinschte Wirkung haben. Pointiert ausgedriickt: Wer wirklich Arten erhalten 
will, soUte schleunigst Abschied nehmen von der Auffassung, Arterhaltung sei die Ursa
che rur die· Evolution von Verhaltensweisen. Arterhaltung ist vielmehr die Auswirkung 
der Evolution von Vcrhaltensweisen. Daher auch der Titet den ich rur meinen Aufsatz 
wahlte: Die. Arterhaltung isttot - es lebe die Erhaltung der Arten. 
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Theoretische Konzepte niitzen auch den Wissenschaftlern und ihren Geldgebern. Die 
\.......- ,werden namlich davor bewahrt, Zeit, Energie, Ideen und begrenzte finanzielle Mittel an 

Projekte zu verschwenden, in denen iiberholte Hypothesen getestet und Widerspriiche 
aufgeklart werden sollen, die gar keine sind und die an den eigentlichen Fragen und 
Problemen vorbeigehen. 

Und schliesslich niitzen theoretische Konzepte der Wildbiologie selbst, denn sie wird nur 
dann die ihr gebiihrende Rolle spielen, wenn sie sich ais moderne Wissenschaft erweist. 
Die Forderung nach Modernisierung der Wildbiologie kann gerade gegenwartig nicht 
laut genug erhoben werden. Die angenommene "Motion zur Forderung der Wildfor
sehung in der Sehweiz" (siehe "wildtiere" ab 2/090) bietet die Moglichkeit zu einem Auf
sehwung dieser Wissenschaft. Das vom Bund und yom Schweizerischen Nationalfonds 
gegriindete "Schwerpunktprogramm Umwelt" (SPP Umwelt) soll die interdisziplinare Zu
sammenarbeit und die Verkniipfung von Theorie und Praxis fOrdern. Diese Chance soll
ten wir nutzen; aber nicht, indem wir mit immer besseren technischen Hilfsmitteln die
selben alten Fragen untersuchen. Die Tatsache, dass etwas technisch machbar ist (z.B. 
dank Telemetrie und Computer), darf nicht dazu verleiten, es auch durchzufiihren. Was 
wir brauchen, sind neue Konzepte und Ideen, die den aktuellen Fragen und Problemen 
gcrccht werden. In diesem Sinne ist mein Aufsatz nicht als Schuss gegen die Wildbiolo
gie gedacht sondern im Gegenteil, als Pladoyer fUr sie. • 
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Anmerkungen von Ulrich Wotschikowsky 

Leiter der Hahnebaum-Studle in SCidtirol 


Heinz-Ulrich Rayer nimmt unsere Rehstudie in SOdtirol zum Anlass, sich kritisch mit einigen Hypo
thesen dieser Studie auseinanderzusetzen. Das ist ein grosser Umweg zu seinem eigentlichen 
Anliegen - der kritischen Diskussion der Theorie der Arterhaltung. Beides habe ich mit Gewinn ge
lesen. Es hatte des Hinweises nicht bedurft, dass damit kein personlicher Angriff auf die Verfasser 
der Studie gemeint seL Meine Anmerkungen sind daher auch nicht als Widerspruch, sondern als 
Diskussionsbeitrag aufzufassen. Der Reihe nach: 

Erstens: Nach der ersten Hypothese erwarteten wir eine Verbesserung der Kondition der Rehe, 
wenn die Dichte auf etwa ein Drittel abgesenkt wOrde. Reyer meint, die Hypothese sei ungenOgend 
formuliert, denn "wenn die Rehe schon bei hoher Dichte im Schlaraffenland gelebt haben und in 
bester Verfassung waren, ist gar nicht zu erwarten, dass sie bei niedrigerer Dichte schwerer und 
fetter werden ... ". (Seite 3) 
Ja - wenn. Aber die Rehe hatten im Herbst 1983 (Beginn der Studie) kaum Fettreserven; nur sehr 
wenige Gaisen laktierten; Kitze waren selten; die Fanggewichte im folgenden Winter waren niedrig; 
das Durchschnittsalter der Rehe war hoch; etwa ein Drittel der Rehe kam im FrOhjahr durch Er
schopfung und Entkraftung um; die Dichte lag bei mindestens 40, vielleicht bei 50 Rehen pro 100 
Hektar - in einem Gebiet zwischen 1400 m und 2050 m Hohe. 

Aile Befunde sprachen also von Anfang an fOr hohe Dichte und hohe Konkurrenz. Nichts deutete 
darauf hin, dass es den Rehen gut gehen konnte. Wir hatten deshalb gute GrOnde; die Hypothese 
verkOrzt zu formulieren, denn die Rehe befanden sich offensichtlich bereits im Bereich der kritischen 
Ressourcengrenzen. Erst im Nachhinein mOssen wir erkennen, dass es den Rehen zwar schlecht 
ging, aber nicht wegen der hohen Dichte (sondern wegen kurzer Vegetationsperiode). Die von Reyer 
angebotene korrigierte Hypothese (Verfassung andert sich nur, wenn bei h6herer Dichte Nahrungs
Ressourcen nicht ausreichen) ist zweifellos "besser". Aber sle schien zu Beginn nicht plausibel. 

Zweitens: Reyers Kritik an der zweiten Hypothese (zur Raumnutzung) ist sehr theoretisch. Naturlich 
kennen wir das Konzept vom "optimal foraging", und natOrlich ziihlen zu den wichtigen Ressourcen 
neben der Nahrung noch andere. Wer aber Rehe kennt und sich in Hahnebaum umsieht, der wird 
sich nicht weiter auf Oberlegungen kaprizieren, ob denn die Bocke genOgend Brunftreviere oder die 
Kitze genugend Deckung haben. Nein, in diesem alpinen Lebensraum und bei der genannten Popu
lationsdichte, ist Nahrung der alles dominierende Faktor. 

Auch in diesem Fall war die nachstliegende Frage, ob die Rehe Oberhaupt auf die Dichteabsenkung 
reagieren wOrden. Bei dem bekannt intoleranten Verhalten dieser Art haben wir aile eine Anderung 
im raumlichen Verhalten bei den Oberlebenden erwartet, denen wir jeweils zwei von drei Nachbarn 
(!) weggeschossen hatten. Nicht unsere, sondern jede andere Hypothese ware als nicht plausibel 
verworfen worden. 

Drittens: Die dritte Hypothese, bei guten Bedingungen werden relativ mehr weibliche Kitze geboren 
und umgekehrt, haben wir gar nicht aufgestelit. Jedenfalis taucht sie bei uns nicht als Hypothese im 
wissenschaftlichen Sinn auf, sondern nur als einer von mehreren Befunden, die im Zusammenhang 
mit ahnlichen Studien gemacht wurden. 

Auch in Hahnebaum haben wir zunachst lediglich zu konstatieren, dass im Herbst signifikant mehr 
weibliche als mannliche Kitze vorhanden sind. Ober die Ursachen kennen wir vorerst nur spe
kulieren: Kommen mehr weibliche als mannliche zur Welt, und warum? Oder sterben die mann
licnen eher als die weiblichen, und warum? Wir sind dabei, diesen Fragen nachzugehen, und dazu 
ist es notwendig, wie Reyer ganz richtig hervorhebt, prazise Hypothesen zu formulieren. Ich mechte 
noch hinzufOgen: auch ungewehnliche Hypothesen. 

In dem Artikel, auf den sich Reyer bezieht und der von Heide Sievers mit viel Akribie und zahl
reichen ROckfragen bei mir geschrieben wurde, sind sicherlich manche Dinge etwas verkOrzt dar
gestellt (mir ist er immer noch zu lang: das Dilemma des Wissenschaftsjournalistenl). Grundsatzlich 
mochte ich zu Reyers Kritik an der Formulieru ng der Hypothesen aber anmerken: Anders als im 
Labor haben wir es im Freiland mit Oberaus komplexen und (gerade in Hahnebaum I) technisch 
schwer zu bewaltigenden Problemen zu tun. Da empfiehlt sich die Konzentration auf das Nachst
liegende (Hypothese 2 - Nahrung, nicht Setzplatze!), empfiehlt sich zur Bearbeitung im ersten Schritt 
eine moglichst einfache Hypothese (Hypothese 1 - was sind denn die "kritischen ~essourcengren
zen"? Wir durfen ja froh sein, wenn wir mit den Erfordernissen der Statistik eine Anderung oder ein 
Gleichbleiben der Konditionsmerkmale Oberhaupt nachweisen" kennen I). 

Das sind keine Ausreden: Ich begriisse H.-U. Reyers Insistieren auf der Formulierung praziser 
Hypothesen sehr. Sie sind das Geriist jeder guten wissenschaftlichen Arbeit. Wir /:laben schmerz
liche Erfahrungen damit bei der Betreuung vieler Studenten. • ...J 

wildbiologie -----------

reyer_admin
Text Box


	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf
	Untitled.PDF.pdf



