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I. A B H A N D L U N G E N  

Aus der Universidad Nacional del Comahue, Departamento de Ecologia, Laboratorio Ecotono, San 
Carlos de Bariloche, Argentinien 

Kann Energiemangel ein Massensterben unter Cerviden in 
Sommereinst~inden der n6rdlichen Gebirge verursachen? Eine 
exploratorische Analyse am Schwarzwedelhirsch (Odocoileus 

hemionus columbianus) 
Von W. T. FLUECK und JOANNE M. SIvlITH-FLUECK, Bariloche 

1 Einlei tung 

Nahrungsbedingte Probleme bei Cerviden, die auf Energiemangel in Sommero und Herbst- 
einstiinden in nSrdlichen und gem~ifligten Berggebieten zurtickzufiihren sind, sind bisher 
nicht beschrieben worden (D. R. KLEIN, pers. Mitt.). Nach traditioneller Interpretation sind 
die Verfassung des Wintereinstandes oder die klimatischen Bedingungen im Winter fiir 
Energiemangel und die darauf folgenden Massensterben verantwortlich (LEOPOLD et al., 1947, 
MECH et al., 1987). Hingegen kann die Quatit~it sowohl des Wintereinstandes wie des 
Sommereinstandes einen Hirschbestand einschr~nken, wenn diese an die Tragf~higkeit einer 
vom Menschen ver~/nderten Umwelt herangelangt ist (sensu P~c8 et al., 1992). 

Da es normalerweise nicht m6gtich ist, ein zuktinftiges Massensterben w~ihrend des 
Sommers vorherzusagen, ist die vorliegende Analyse nicht das Ergebnis einer geplanten 
Studie, sondern entspricht einem a-posteriori-Versuch, mehrere Beobachtungen an nicht- 
territorialen Cerviden zu erkl~iren. Die folgenden Tatsachen unterstiitzen die Interpretation, 
daf~ w~ihrend des Sommers 1987 ein Massensterben stattfand: a) die Sterblichkeit yon radio- 
markierten Tieren in den Jahren 1984-86 unterschied sich bedeutend vom Jahr 1987; b) das 
Durchschnittsalter von 1984-1987 war bedeutend h6her als 1988; c) die maximale KSrper- 
verfassung im Herbst nahm von 1984-87 progressiv ab und erreichte ein Niveau, wie es 
normalerweise nur bei verhungerten Tieren im Winter angetroffen wird; d) das Verh~ilmis 
K~ber/Tiere (K/T) nahm in den Jahren 1977-86 vom Herbst bis zum folgenden Frtihting 
ab, w~ihrend es 1987/88 umgekehrt war; e) das Verh~ilmis Hirsche/Tiere (H/T) vor und nach 
der Jagdzeit nahm in den Jahren I984-86 durch die ausschlieflliche Jagd yon Hirschen ab, 
wiihrend es ffir t987 umgekehrt war. 

2 Material und  Methoden 

Die Sommer- und Wintereinst~inde des Cow-Creek-Hirschbestandes befinden sich im 
6stlichen Tell von Shasta County, Kalifornien, USA (fiir eine detaillierte Beschreibung, siehe 
FLUEC~¢, 1994a). Die Vegetation in den Bergen wird yon Koniferenwiildern gepr/igt, die 
teilweise von einer dichten Strauch- und Bodenschicht durchzogen sind, und wird von 
intensivem Waldbau, sporadischen Waldbr~inden und oftener Wald-Weidewirschaft gekenn- 
zeichnet. Das Wintereinstandsgebiet entspricht einer Eichen-Grasland-Savanne mit einge- 
ffihrten einj~.hrigen Gramineae und Trifoliae als primmer Bodenschicht und welt auseinan- 
der stehenden Eichen. Das gesamte Einzugsgebiet (Sommer- und Wintereinstand) dieses 
Hirschbestandes, der auf rund 9500 Tiere gesch~itzt wird (CALIFOV, N~ D~P. FISH AND GAME, 
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1990), erstreckt sich etwa 120 km in West-Ost-Richtung, und etwa 50 km in Nord-Sfid- 
Richtung. 

Alttiere wurden jeweils im Frfihling (1984-87) wiihrend der Wanderung zum Sommer- 
einstand gefangen. Das Alter der gefangenen Tiere entsprach einer repr~isentativen Stichpro- 
be des Bestandes (FLtrrCK, 1994a). Tiere wurden mit Radiosendern markiert und bis zum 
Herbst fiberwacht, um dann nach ihrer Rfickwanderung in den Wintereinstand ffir eine 
Nekropsie und Altersschiitzung erlegt zu werden (FLuECK, 1994a). Das Muster der Verteilung 
der Einsdinde der j~ihrlich neu markierten Tiere in Sommer- und Wintergebieten verhielt sich 
w~ihrend der Studienjahre fiber das ganze Einzugsgebiet gleich (FLUECK, 1989). Ein Sonder- 
abschufl von Alttieren (n = 59) im Herbst 1988 lieferte die Stichprobe ffir die Altersstruktur 
nach dem offenbaren Massensterben. 

Die radiomarkierten Tiere (n = 67) wurden, sofern m6glich, aUe 1 bis 3 Tage aufgesucht, um 
die Setzzeit bestimmen zu k6nnen. Dazu wurden BeobaChtungen am Abdomen, zur Entwick- 
lung des Ges~iuges, und zum Verhalten auf K~berrufe unternommen. Die Setzzeit in diesem 
Wildbestand erstreckt sich vom Mai bis Ende Juli (FLuECK, unver6ffentlichte Daten). 

In diesen Bericht werden nur Todesf~ille, die im Sommereinstandsgebiet erfolgten, einbe- 
zogen, d. h. nach der Abwanderung im Frfihling und vor der Rfickwanderung im Herbst. 
IJberreste von Tieren wurden auf Spuren durch Raubtiere untersucht und dazu enth~iutet, 
um Krallen- bzw. Zahnmarkierungen und praemortale H~imatome zu erfassen (WADE und 
BoxvNs, 1982). Alle F~ihrten, Zeichen von Kampf und Blutspuren in der Niihe wurden 
ebenfalls notiert. Wenn mSglich, wurde eine Standardnekropsie durchgeffihrt (WOBESER und 
SPWKER, 1980), speziell auf das Vorkommen yon punktf6rmigen und fl~ichenhaften Bluter- 
giissen geachtet und andere L~isionen und Parasiten registriert (DAvis und ANDERSON, 197I; 
DAVlS et al., 1981). Die KSrperverfassung wurde anhand der Masse an Fettgewebe in 
normalen Depots und am Grad der Muskelatrophie gemessen (KISSER et al., 1980). 

Daten fiber die Fettreserven wurden jeweils im Herbst (1984-87) von radiomarkierten 
Tieren und 1987 auch von unmarkierten Tieren erhoben. Knochenmark (6-10 g) wurde vom 
zentralen Teil des rechten Oberschenkels enmommen, bis auf 0,005 g gewogen und in einem 
kontrollierten Trocknungsofen bei 60-65 °C getrocknet, bis sich das Gewicht stabilisierte 
(NEILAND, 1970). Der Fettanteil im Mark ist als Residualtrockengewicht, dividiert durch 
Naflgewicht, dargestellt. Die Nieren und das die Nieren umgebende Fett wurden w~ihrend 
der Nekropsie entfernt. Das iiberh~ingende Fett wurde rechrwinktig zur L~ingsachse der 
Niere geschnitten (RsNEY, 1955) und die Nierenfettreserve als Index der Fettmafle, dividiert 
durch die Nierenma~e (linke und rechte), dargestellt. Nach einem Einschnitt wurde Brust- 
beinfett zwischen der Haut und der n~ichsten Gewebeschicht im rechten Winkel zum 
Processus xiphoideus (Schwertfortsatz am unteren Ende des Brustbeins) bis auf 1 mm gemes- 
sen (AusTIN, 1984). 

Die Altersbestimmung (n = 127) wurde durch die Analyse der Zementzonen des Schnei- 
dezahns II in Matson's Laboratory, Montana, USA, durchgeffihrt. K~ilber des vorigen Jahres 
wurden w~ihrend der Fangoperationen im Frfihling nicht radiomarkiert, und das Durch- 
schnittsatter von radiomarkierten Tieren im Herbst muflte somit angeglichen werden, damit 
alte Jahrg~inge Berficksichtigung fanden (FLuEOI, t994a). 

Die Zusammensetzung des Wildbestandes im Wintereinstand wurde seit 1977 von Fahr- 
zeugen aus bei der Durchfahrt yon Privatland ermktelt. Alle Tiere, die nahe genug standen, 
um mittets eines 20fachen Spektivs oder eines 10fachen Fernglases klassifiziert werden zu 
kSnnen, wurden im Herbst und Winter als Hirsch (H), Tier (T) oder Kalb (K), und im 
Friihling als Adult (A) oder Kalb kategorisiert. Das H/T-Verh~ilmis nach der Jagd im Herbst 
wurde dazu gebraucht, das K/A-Verh~iltnis des Frfihlings in ein K/T-Verhiilmis umzurech- 
nen, unter der Annahme, daft unter Hirschen und Tieren eine unterschiedliche Wintersterb- 
lichkeit zu vernachl~issigen ist (DASMANN und H3ERSMAN, 1958). Diese Annahme ist zwar nicht 
immer richtig, da Hirsche andere physiologische Bedfirfnisse haben als Tiere. Eine Klassifi- 
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zierung im Friihling wurde zudem w~ihrend der Ansammlung des Wildes kurz vor der 
Abwanderung erhoben (SMITH, 1989). Detaillierte Klassifizierungen wurden dann auch 
t~iglich (1984-1987) nach der Abwanderung, wiihrend des Sommers, und nach der Riickwan- 
&rung unternommen (FLUECK, unver6ffentlichte Daten). Klassifizierungen im Herbst und 
Friihling wurden seit I988 mit Hilfe eines Hubschraubers unternommen. 

3 Statistische Analyse 

Der Fisher Exakt Test wurde ffir die Analyse der Differenzen der Sterberaten zwischen den 
verschiedenen Jahren angewandt. One-way ANOVA wurde for die Analyse des Durch- 
schnittsalters w~ihrend verschiedener Jahre herangezogen, und der Two-Sample t-Test fiir 
Differenzen zwischen 2 Mittetwerten (Ztu~, 1974). Durch Multifactor ANOVA wurde der 
Effekt von Kovariablen entfernt (KLEINBAUM und KuvVER, 1978), und durch ein log-tineares 
ModeI1 wurde der Einflufl von Jahr auf das Geschlechtsverh~iltniss untersucht (FIrNBERG, 
1970; KLEINBAUM et al., 1982). Signifikanz wurde mit P < 0,05 angesetzt. 

4 Ergebnisse 

4.1 Sterblichkeitsraten der 67 radiomarkierten Tiere 

Von 12, 1984 radiomarkierten Tieren starb eines w/ihrend des Sommers. Auf ~.hnliche Weise 
verendeten 1985 eins von 12 Tieren und 1986 zwei von 21 Tieren. Im Sommer 1987 starben 
jedoch 9 yon 22 Tieren. In keinem Fall wurden aufler starker Abmagerung grobe pathologi- 
sche Ver/inderungen festgestellt. 1985 und 1987 w~rden nut je ein Tier von einem Bergl6wen 
gerissen. 1987 waren die meisten Tiere tot in Iiegender Stellung in ihren Betten aufgefunden 
worden. Diese waren gleichm/it~ig fiber das gesamte Sommereinstandsgebiet verteilt. Im 
Sommer t987 starben 78% aller verendeten markierten Tiere w~ihrend der Setzzeit und 
22% innerhalb eines Monats nach dem Setzen. 

Die minimale erwartete Frequenz von verendeten Tieren pro Jahr war 4,27 ffir die Jahre 
1984-87. Die Daten fiir I984-86 wurden zusammengefaf~t, welt das Muster der Sterblichkeit 
~ihnlich war (WILLC:S, pers. Mitt.) und wurden dann mit der Sterblichkeitsrate von 1987 
vergliehen. Die Fisher Exakt Test two-tailed Probabilit~it war P = 0,006, welches auf die 
bedeutende Anderung des Sterblichkeitsmusters in 1987 hindeutet, als 41% der radiomar- 
kierten Tiere w~ihrend des Sommers verendeten. 

4.2 Alterszusammensetzung des weibllchen Wildes in dem Cow-Creek-Bestand 

One-way ANOVA des Durchschnittsalters aller markierter weiblichen Alttiere von 1984-87 
(n = 68) erbrachte keinen Unterschied zwischen denJahren (P = 0,92). Das Durchschnittsalter 
(-+ SD) in den Jahren yon 1984-87 war 9,14 ± 3,98 (n = 1I), 9,14 ± 3,98 (n = 11), 7,59 ± 4,66 
(n = 22), und 8,25 + 6,06 (n = 24) Jahre, in dieser Reihenfolge. Das Durchschnittsalter der 
St~cke, die w/ihrend der Sommer 1984-86 verendeten, war 8,2 Jahre im Vergleich zum 
Durchschnitt von 13,6 Jahren ffir Stficke, welche im Sommer 1987 verendeten. Autgerdem 
war das Durchschnittsalter der im Sommer yon 1987 verendeten Tiere deutlich h6her (P = 
0,004) als der Durchschnitt (6,5 Jahre) der radiomarkierten Tiere, welche den Sommer 
iiberlebten. 

One-way ANOVA mit dem zusiitzlichen Durchschnittsalter der Tiere, welche w~ihrend 
einer Jagd 1988 erlegt worden waren, weist auf eine eindeutige Absenkung des Durch- 
schnittsalters von 1984-88 hin (F4,Iz2 = 7,6; P < 0,0001 ). W~ihrend also der Durchschnkt yon 
1984-87 8,3 _+ 4,9 Jahre war (n = 68), fiel er 1988 auf 4,5 ± 2,5 Jahre (n = 59) (Abb. I). 
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Abb. I. Altersstruktur (%) des weiblichen Bestandes ohne K~lber, vor und nach dem Massensterben 

4.3 Zusammensetzung des Wildbestandes 

Das H/T-Verh/ilmis fiber die Sommer 1984-86 (klassifizierte Tiere: n = 1738) war h6her als 
dasjenige in den darauffolgenden Herbsten nach der Jagdzeit (n = 1895), wie es unter legalem 
Abschufl, der sich ausschlief~lich auf Hirsche bezieht, zu erwarten ist. Jedoch war das 
H/T-Verh~ilmis nach der Jagd im Herbst yon 1987 (n = 524) h6her als im vorhergehenden 
Sommer (n = 1046). Durch log-lineale Analyse, welche h6here Grade yon Interaktionen 
zwischen den Variablen untersucht und die Effekte aller niedfigen Grade von Interaktionen 
trennt (FIENBERG, 1970), kann auf einen bedeutenden Einflut~ des Jahres auf das Geschlechtsver- 
h~mis hingewiesen werden (P 0,01; Pearson Chisq. = 11,1372; D.F. = 3). Bei Ausschlug der 
3-Weg-Interaktion war der goodness-of-fit L.R. chi square 4,44 (d.f. = 4; P = 0,35), welches die 
.h,[ute Anpassung yon erwarteten und beobachteten H/iufigkeiten demonstriert, d. h., daft die 
~mderung des H/T-Verh/ilmisses 1987 bedeutend yon denjenigen der Vorjahre abweicht. 

In den letzten Dekaden wurden im Cow-Creek-Bestand jiihrlich etwa 30% der Hirsche 
erlegt (SMITH, 1984). Bei einer simulierten Jagdstrecke von 20%, 30%, oder 40% der Hirsche 
ffir 1987 k6nnen dadurch die beobachteten H/T-Verh/ilmisse vor und nach der Jagdzeit mit 
einer Reduktion des weiblichen Bestandes von 27%, bzw. 36%, und 45% erkl~t werden. 
Zudem entsprach die offizietle Jagdstrecke yon 1987 den Daten yon Jadgstrecken seit 1960 
(CALIFORNIA DEP. FISH AND GAME, 1990) und f~llt deshalb h6chstwahrscheinlich zwischen 
die simulierten Raten yon 20-40%. Folglich unterstfitzen die beobachteten Anderungen der 
H/T-Verh~ilmisse die Interpretation, daft ein bedeutender Anteil des weiblichen Bestandes 
w~ihrend des Sommers yon 1987 umkam. 

Die Verh/ilmisse K/T yore Sommer und yore folgenden Frfihling sind yon 1977 bis 1990 
vorhanden (Abb. 2). Zwischen 1977 und 1986 nahm das K/T-Verh/ilmis durchweg urn durch- 
schnittlich 40,5% w~,end des Winters ab, w~arend es in 1987 um 38,5% w~hrend des Winters 
zunahm und 1988 und 1989 w~hrend des Winters praktisch unver/indert bfieb (Abb. 2). 
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Abb. 2. Kalb/Alttier-Verh~ilmisse (K/T) von 1977 bis 1990. Das Verh~ilmis im Herbst ist direkt fiber 
dem Verh/ilmis des folgenden Frfihlings aufgeffihrt, um die Abg/inge w~ihrend des Winters zu verdeut- 
lichen (d. h. das Herbst-K/T yon 1977 ist fiber dem Friihling-K/T yon 1978) 

4.4 Fettreserven von Alttieren im Herbs t  

Zum Zeitpunkt der Messung von Fettreserven im Herbst  waren Alttiere in verschiedenen 
Stadien der Laktation. Folglich muf~te der Vergleich von Fettreserven irt verschiedenen 
Jahren den unterschiedlichen Fortpflanzungszustand der Stiicke (n = 59, 1984-87) berfick- 
sichtigen. Die An- oder Abwesenheit eines geffihrten Kalbes wurde deshalb ats Kovariable 
gebraucht und dessen Effekt durch den/vluttifaktor ANOVA entfernt. 

Der Knochenmarkfettanteil nahm, nach Berficksichtigung des kovariabten Effektes (Ko- 
eft. = -15,3; P = 0,002), yon 1984 bis 1987 bedeutend ab (P = 0,00003) (Abb. 3a). Der 
Nierenfettanteil nahm, nach Berficksichtigung des kovariablen Effektes (Koeff. = -0,08; P = 
0,001), von 1984 bis 1987 auch bedeutend ab (P = 0,0008) (Abb. 3b). Ebenso verminderte 
sich der Brustbeinfettanteil, nach Beriicksichtigung des kovariablen Effektes (Koeff. = -2,4; 
P = 0,001), von 1984 bis 1987 deutlich (P = 0,0004) (Abb. 3c). Im Herbst 1987 war der 
durchschnittliche Knochenmarkfettantei136,7% (9,5-64,8%), der durchschnittliche Nieren- 
fettanteil 7% (0,1-45%), der durchschnittliche Brustbeinfettanteil 1,8 mm (0-11 mm), und 
die durchschnittliche Fettschicht fiber dem Becken war 0,2 mm (0-4 ram). Ser6se Atrophie 
yon Fett wurde 6fters beobachtet, auch im Knochenmark. 

Unter den Alttieren, die im Herbst 1987 erlegt und einer Nekropsie unterworfen wurden, 
befanden sich 13 radiomarkierte Tiere und eine Stichprobe des Bestandes yon 11 unmarkier- 
ten Tieren. Der Fettanteil der beiden Gruppen unterschied sich weder im Knochenmark, in 
Nieren, noch am Brustbein (P = 0,32, 0,43 und 0,45, in der Reihenfolge), und auch das 
Durchschnittsalter war ohne Unterschied (P = 0,31). Bei diesen 24 Alttieren waren keine 
Anzeichen irgendwelcher Krankheiten zu finden, aufler den ffir diese Jahreszeit/iuflerst 
ungeniigenden Fettreserven. Zus/itzliche Anzeichen in tot aufgefundenen Tieren sowie in 
den 24 lebenden, aber schon nahe des Hungertodes, waren die markanten Rippen, Riickgrat 
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und Beckengfirtel, welcher den Darmbeinkamm und Trochanterfortsatz zeigten. Diese 
Merkmale wurden durch offensichtlichen Muskelschwund begleitet. 

5 Diskussion 

Das beschriebene Massensterben im Sommereinstandsgebiet eines migratorischen Wildbe- 
standes in gem~ifligter Zone ist ein bedeutender Vorfall, da oft angenommen wird, daf 
Sommer- und Herbsteinsdinde genfigend Energie f(ir Cerviden darbieten, damit diese den 
folgenden Winter gut/iberstehen k6nnen. Massensterben durch Futtermangel sind jedoch 
in n6rdlichen und gemii6igten Zonen nur yon Wintereinstandsgebieten bekannt und werden 
hauptsiichlich auf harte klimatische Bedingungen zurfickgeffihrt (RoBINET'rr et al., 1952; 
KLEIN, 1965; MITCHELL und STAINES, 1976; SVOWE und WEMMER, 1985; MECH et al., 1987). Die 
Populationsdynamik eines gegebenen Wildbestandes ist hingegen eine Funktion yon sowohl 
Sommer- wie Wintereinstandverfassung, speziell in vom Menschen ver~inderter Umwelt. Ein 
Wintereinstandsgebiet kann einen Wildbestand derart einschriinken, daft es hie zu einer 
S~ittigung des Sommereinstandes kommt (KLEIN, 1965). Wenn aber die Wintereinstandsbe- 
dingungen eine Wildbestandsgr66e erm6glichen, die fiber der Tragf'~ahigkeit des Sommerein- 
standes liegt, erfolgt dort eine Unoernutzung der Resourcen. In England erlaubten z. B. 
mehrere aufeinanderfolgende milde Winter einen rasch zunehmenden Bestand yon anfiilligen 
Tieren und verhinderten dadurch, daft im Sommer und Herbst genfigend Fett deponiert 
werden konnte. Folgende harte Winter verursachten dann Massensterben (THE RED DEER 
COMMISSION, 1989). Obwohl Cerviden physiologisch an reduzierte Nahrungsaufnahme und 
Qualidit im Winter angepaflt sind, beruht die Oberlebensstrategie auf einer genfigenden 
Fettdeponierung im Sommer und Herbst. Gut geffitterte Cerviden konnten z. B. bis zu 64 
Tage w~hrend des Winters ohne Futter gehalten werden, ohne daf sie Schaden nahmen 
(DEcALESTA et al., 1977). Freilebende Cerviden in niedrigen Dichten konnten, sofem genii- 
gend Fettreserven angelegt wurden, einen breiten Bereich yon Winterstrapazen iiberstehen 
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(MEssiER, 1991). Cerviden in n6rdlichen und gemiifligten Zonen sind voraussagbaren, j ahres- 
zeitlichen Schwankungen von Futterenergie ausgesetzt. Der kritische Faktor f/ir den Fort- 
pflanzungserfolg ist das Vorhandensein ausreichender Energiequellen fiir das letzte Drittel 
der Gestation und die Laktation (LouDON und KaY, 1984), welche wesentlich von den im 
vorausgegangenen Sommer und Herbst angelegten Fettdepots abh~gt (DauPHIN~, 1976; 
PARKER, 1981; THOMAS, 1982). Dadurch beeinfluflt die Sommereinstandsverfassung nicht nur 
das Muster der Wintersterblichkeit, sondern auch die Fortpflanzungsrate (FLuECK, 1994b). 

5.1 Umst~inde der verendeten Tiere im Cow-Creek-Bestand 

Im Sommer yon 1987 verendete der Groflteil der Alttiere unmittelbar w/ihrend der Setzzeit. 
In mehreren Fiillen wurden die Alttiere in liegender Ruheposition gefunden. CONNOLLV 
(1981) berichtete ebenfalls yon verhungertem Wild, das meist unversehrt war. Die L/iufe 
befanden sich unter dem K6rper, was darauf schlieflen liefl, daft die Tiere in liegender Position 
gestorben waren. MUNRO (1989) berichtete von einem massiven Massensterben im Friihling 
von Rotwitd (Cervus elaphus) in Schottland. Gemeinsames pathologisches Anzeichen war 
u. a. Abmagerung mit komplett aufgezehrten Fettreserven. Ein Alttier war noch lebend, abet 
in liegender Stellung, gefunden worden. Das hauptsiichlichste, stetige pathophysiognomische 
Merkmal in unserer Studie war die fortgeschrittene Abmagerung, die auf einen chronisch 
fortlaufenden Prozet] hinweist. 

Obwohl zum Zeitpunkt des Verendens der Cow-Creek-Alttiere eine gute Futterbasis 
bestand, waren die Tiere nicht fiihig, genfigend Energie aufzunehmen, um den erh6hten 
Anforderungen w/ihrend der Endphase der Gestation und der beginnenden Laktation 
geniigen zu k6nnen (VaN SOrST, 1982). Sie waren auch auf die Fettreserven angewiesen. Das 
fiber die vorangegangenen Jahre entstandene Energiedefizit war zu grot~ geworden und 
verursachte den akuten Energiemangel zur Setzzeit. Es ist wichtig zu erkennen, daf die 
Alttiere sogar unter diesen prek/iren Umst/inden ihre F6ten bis zur Geburt durchbringen 
konnten, aber die folgenden Wachstumsraten waren stark reduziert (siehe unten). 

5.2 Altersverteilung 

Die Attersverteilung der Alttiere in dem untersuchten Bestand war stark zu hohem Alter hin 
verschoben (Durchschnitt 8,3 Jahre, max. 18,5 Jahre). Diese Verteilung wird durch sehr 
niedrige Sterblichkeit von Atttieren und niedriger Rekrutierung hervorgerufen und ist 
typisch ffir Best~de, die durch erh~iltliche Energie limitiert sind (KLEIN, 1965; MITCHELL und 
McCowAN, 1986). 

Haupts~ichlich wurden alte tragende oder ffihrende Stiicke w~ihrend der Setzzeit vom 
Hungertod betroffen. Das kann durch milde Winterbedingungen und den hohen Energie- 
bedarf w/ihrend des Endes der Gestatiim und Anfang der Laktation, welche die katabolische 
Kapazitiit zur Energieversorgung iiberforderte, erkliirt werden. Die Altersverteilung im 
folgenden Jahr bestiitigte, daf der ~iltere Teil des weiblichen Bestandes verendete. Massen- 
sterben im Winter betreffen im Gegensatz auch die sehr jungen Tiere (LONGHt~RST et al., 1952; 
THE RED DEER COMMISSION, 1989). Zweifellos starben auch zahlreiche Kiilber im Sommer 
1987, da sie von laktierenden Tieren, welche verendeten, abhingen. 

5.3 Zusammensetzung des Wildbestandes 

Dutch t~igliche Z/ihlungen von 1984-86 wurde gezeigt, daf das H/T-Verh~ilmis der Som- 
rnerzeit dutch die Jagdzeit erniedrigt wurde, wie es bei dernur auf Hirsche ausgerichteten 
Jagd zu erwarten ist. Die umgekehrten Gegebenheiten yon 1987 k6nnen nur durch eine 
gleichzeitige starke Abnahme des weibtichen Bestandes erkI~irt werden. Zus~tzlich war das 
H/T-Verh~iltnis im folgenden Jahr 54% h6her als im Durchschnitt der letzten 1I Jahre. 
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Eine bedeutende .gmderung in der Bestandsdynamik wurde auch im K/T-Verhiilmis 
besditigt. Unter normalen Bedingungen ist ein verh~iltnismiiflig h6herer Abgang von Kiilbern 
als Alttieren fiber den Winter zu erwarten, was auch ffir die Zeit zwischen 1977-87 durchweg 
zutraf, d. h das K/T-Verhiilmis im Herbst ist h6her als das des folgenden Frfihlings. Das 
K/T-Verhiiltnis im Herbst 1987 war jedoch 38,5 % niedfiger als das des folgenden Friihlings, 
und die Verh~iltnisse im Herbst bzw. Friihling von 1988 und 1989 blieben sich gleich (Abb. 2). 
Eine Zunahme des K/T-Verhiilmisses fiber den Winter kann nur mit einer proportional 
h6heren Sterblichkeitsrate der Alttiere oder einer A.nderung in dem Verh~ilmis von Alttieren 
mit 0, 1, oder 2 Kiilbern erkliirt werden. M6glicherweise hatten junge Alttiere ohne Kiilber 
eine h6here Sterblichkeitsrate als ffihrende Alttiere, oder mehr Alttiere mit 1 Kalb als mit 2 
K~ilbern verendeten. Somit erfolgte wahrscheinlich nach den Sommerabg~ngen eine weitere 
Reduktion des weiblichen Bestandes w~hrend des folgenden Winters. Obwohl sich die 
Ziihlbarkeit von K~ilbern je nach Habitattyp oder Verhaltensweise iindem k6nnte, waren die 
Habitatstrukturen yon Herbst- und Frfihlingseinstand sehr iihnlich und erlaubten gute 
M6glichkeiten zu Beobachtungen. Die maximale Anzahl yon beobachtetem Wild w~arend 
einer Z~.hlung im Frfihling betrug 615. Das Verhalten yon Kiilbern im Herbst und Friihling 
war der nahe Anschlufl zum Muttertier. Zudem waren K~ilber durch den Energiemangel im 
Wildbestand bedeutend kleiner als J~hrlinge, und die Wachstumsrate war 2- bis 3real kleiner 
als die publizierten Raten ffir diese Wildart (FLuzCK, unpubl. Daten). 

Das K/T-Verh~ilmis yon 0,59 vom Herbst 1988 war das h6chste je registrierte ffir diesen 
Bestand. Diese Erh6hung der U'berlebensrate yon Kiilbern ist fibereinstimmend mit Bestiin- 
den, in welchen Nahrungskonkurrenz herrschte und die eine bedeutende Reduzierung in der 
Anzahl erfahren haben (DASMANN und HJE~MAN, 1958; MARBtmGEV, und THOMAS, 1965). Ein 
Massensterben im Sommer 1987 h~itte die intraspezifische Konkurrenz vom Herbst 1987 bis 
Sommer 1988 reduziert, und hiitte damit die Umst~nde ffir Tiere und ihre Kiilber, welche im 
Herbst 1988 gez~hlt wurden, bedeutend verbessert. Die K/T-Verhiilmisse von 1988 und 1989 
weisen auf ein Ausbleiben yon Wintersterblichkeit in diesen Jahren hin. 

Anhand der vorgelegten Daten sincl wir sicher, daft der Cow-Creek-Bestand ein bedeu- 
tendes Massensterben von Alttieren im Sommer yon 1987 erfahren hatte. Solche Massenster- 
ben k6nnen leicht verborgen bleiben, da Todesfiille nicht nur zeitlich und geographisch weit 
verteilt sind, sondern zur Sommerzeit auch sehr schnell verschwinden. Den einzigen Hinweis 
giiben dann die etwas ungew6hnlichen Z~ihlungen. Solche vonder Regel abweichende Daten 
werden aber oft ,,weg erkl~irt", da allgemein vertreten wird, daft Bestandesziihlungen mit 
Fehlern behaftet sind (RosEBE~Y und WOOLF, 1991). Um deshalb Bestandesziihlungen mit 
mehr Vertrauen interpretieren zu k6nnen, wiiren als nfitzlichste zus~itzliche Datenerhebun- 
gen die Altersstruktur, die K6rperverfassung im Herbst, vor allem die der Alttiere, und der 
Verbifldruck zu erw~ihnen. 

Es muff auch hervorgehoben werden, daft es bei einem Jadgsystem, bei dem nur Hirsche 
erlegt werden, wichtig ist, die Hirsch- und Alttierbestiinde als 2 separate Best~nde zu betrachten. 
Es bestehen eventuell wenige oder keine Anzeichen im bejagten Hirschbestand, daft sich der 
Gesamtbestand oder das Habitat in einer schwerwiegenden Situation befindet. Hirsche gebrau- 
chen oft andere Mikrohabitate als die Alttiere (BoxvYra, 1984) und erfahren durch dieJagd weniger 
intraspezifische Konkurrenz. So lag das Durchschnittsalter der bejagten Cow-Creek-Hirsche bei 
4 bis 5 Jahre (CALIf. DEr'T. FISH AND GA~m, unpubl. Daten). Auflerdem haben Hirsche wiihrend 
der Feistzeit weniger Energiebedarf als laktierende Alttiere. 

5.4 Fettreserven 

Im Sp~itfrfihling und Frfihsommer wird Fett im K6rper weiblicher Cerviden durch Energie- 
bedarf der Laktation kaum deponiert. Der H6hepunkt der Fettablagerung wird in n6rdlichen 
und gemiifligten Zonen im Herbst erreicht (FLurcK, 1994b). Der vorliegende Bericht ist der 
einzige uns bekannte Fall, welcher folgendes aufzeigt: a) schwerwiegender Fettmangel im 
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Herbst mit h/iufig vorkommender ser6ser Atrophie von Fett, und b) einen Wildbestand, 
dessen k6rperliche Verfassung fiber 4 Jahre progressiv abfiillt und ein extremes Tief im Jahre 
1987 erreicht. Die Verfassung des weiblichen Bestandes verschlimmerte sich kumuiativ, bis 
das schluflendlich erreichte Streflniveau ein Massensterben verursachte. Eine kontinuierliche 
Abnahme der durchschnittlichen K6rperverfassung fiber mehrere Jahre wurde bei Rotwild 
beschrieben (LowE, 1971), und dutch Mangel an Niederschlag und Nahrung ffir den Maui- 
tierhirsch (ANDERSON et al., 1972). McNAuGm'ON (1987) weist auch darauf hin, daft eine Serie 
yon Jahreszeiten oder Jahren mit niedriger Pflanzenproduktion oder -qualit/it einen Wild- 
bestand langsam in den Hungertod treiben kann. 

Wenn also die niedrigen Fettreserven im Herbst 1986 zu einem Massensterben in der 
folgenden Setzzeit ffihrten, k6nnen die noch niedrigeren Reserven im Herbst  1987 die 
zus/itzlichen Abg~inge im folgenden Winter erkl/iren. 

5.5 Bemerkungen zum Habitat 

Einige Bemerkungen zum Zustand des Habitats sind angebracht. Obwohl neuzeitliche 
Waldbaumethoden im Studiengebiet eine grot~e Quantit/it und Auswahl yon verschiedenen 
Nahrungspftanzen hervorbrachten, fanden slch ausgesprochene Verbitglinien vor, und das 
Pflanzenwachstum war durch den starken Verbilg unterdrfickt. Beliebte Arten wie Ceanot- 
hus integerrimus wurden oft abgetftet oder kamen nur noch in sehr verkrfippelter Form vor. 
Der Unterwuchs und junge B/iume wurden durch das Wild fiber grof~e Gebiete einer 
Verkrfippelung (Bonsaifikation) unterworfen, d. h. das Habitat erschien wie eine gepflegte 
Parkanlage. Natfirliche Waldverjfingung wurde stark gesch/idigt, und wenn ein Schfgling 
fiberlebte, wuchs er meist wie Krummholz. Die Nahrungskonkurrenz war aber ebenso bei 
weniger betlebten Pflanzenarten offensichtlich, wie z. B. bei der Weitgtanne (Abies concolor), 
Weihrauch-Zeder (Libocedrus desurrens) und Manzanita (Arstostaphylos parryana pineto- 
rum) (siehe auch LONGHURST et at., 1952). 

D a n k s a g u n g  

Wir bedanken uns fiir finanzielle Beitr~ge fiir Feldarbeiten durch das California Department of Fish and' 
Game, fiir logistische Unterstiitzung durch das California Department of Forestry und fiir statistische 
Beratung durch N. WILLITS (Div. of Statistics, Univ. of California, Davis). 

Z u s a m m e n f a s s u n g  

Nahrungsbedingte Probleme bei Cerviden, die auf Energiemangel in Sommer/Herbsteinst~nden in 
n6rdlichen und gem~igten Berggebieten zur/.ickzufiihren sind, wurden bisher nieht beschrieben. Das 
kommt z. T. vonder traditionellen Interpretierung, d ~  die Verfassung des Wintereinstandes oder die 
klimatischen Bedingungen im Winter fiir Energiemangel und die daraus folgenden Massensterben 
verantwortlich sind. Hingegen kann sowohl die Verfassung des Wintereinstandes wie des Sommerein- 
standes einen Hirschbestand einschriinken, wenn diese an die Tragf~ihigkeit einer vom Menschen 
veriinderten Umwelt herangelangt ist. Die vorliegende Arbeit analysiert Umst~inde, die for einen 
progressiven Zerfall der Verfassung eines Wildbestandes mit schluf~endlichem Massensterben sprechen. 

Zwischen Mai und September von 1987 verendete ein grof~er Teil des weiblichen Bestandes von 
Cow-Creek-Schwarzwedelwild (Odocoileus hernionus columbianus). Die Sterblichkeitsrate der radio- 
markierten Alttiere sprang im Sommer auf 41% im Vergleich zu 9% in den vorherigen 3 Sommern (n = 
67). Mehrere Alttiere wurden in ruhender Stellung ohne Anzeichen yon Raubtieren oder Krankheiten 
gefunden. Das Durchschnittsalter nahm yon 8,3 Jahren (± 4,9 SD, Bereich yon 1,5--18,5 Jahren) w~ihrend 
der Jahre von 1984-87 auf 4,5 Jahre (± 2,5, Bereich yon 1,5-10,5 Jahren) im Jahre 1988 ab. Auch 
Anderungen im Verh~ilmis yon Hirschen zu Alttieren deuteten auf eine Reduzierung yon 27-45% des 
weiblichen Bestandes im Sommer hin. Zudem sprach das Kalb/Alttier-Verh~lmis im folgenden Winter 
fiir eine weitere Reduzierung des Bestandes w~ihrend des Winters 1987/88. Fettreserven im Herbst 
nahmen fiber die 4 Jahre progressiv ab und erreichten 1987 ein Tier, wie es normalerweise nur bei im 



94 W. T. Flueck und Joanne M. Smith-Flueck 

Winter verhungerten Cerviden angetroffen wird. Das Kalb/Atttier-Verh~mis im Herbst 1988 war das 
htchste je registrierte in diesem Best.and. Historische Berichte fiber das Gebiet und die Wilddichte stehen 
in starkem Kontrast zu der aktuetlen Situation, welche auf die Art der Landnutzung zuriickzuf/.ihren ist. 
Wir vermuten, da~ ~mderungen in der Dynamikvon N~ihrstoffen und Erh~ildichkeit von Nahrungspflanzen 
fiir die gegenw~'tige Einschr~inkung des Bestandes durch Nahrungsenergie verantwortlich sind. 

Summary 

Can energy deJ~miency cause deer die-offs on northern mountain summer ranges? An exoloratorv ana- 
lysis of black tailed deer (Odocoileus hemionus columbi~us) - -  --  

Nutritional problems related to energy deficiency on the summer/autumn range of cervids in temperate 
areas has not been described previously. This may partially result from the common assumption that it 
is winter range condition or winter climatic conditions which produce an energy deficit. However, 
winter range as well as summer range condition may be limiting deer populations in man-modified 
environments. This report is an exploratory analysis of evidence indicating that summer/antumn range 
conditions may result in a progressive decline in herd health which may terminate in a summer die-off. 

Between May and September 1987 the Cow Creek black-tailed deer herd (Odocoiteus hemionus 
columbianus) experienced a major die-off among adult females. The summer mortality rate of radiomar- 
ked females increased significantly to 41% as compared to 9% in the previous 3 summers (n = 67). Several 
females were found in recumbent positions without evidence of predation or gross pathology. The 
average age of adult females decreased from 8.3 years (+_ 4.9 SD, range 1.5-18.5 years) during 1984-87 
to 4.5 years (± 2.5, range 1.5-10.5 years) during 1988. Similarly, changes in the buck/doe ratio indicated 
that 27-45% of the females died in the summer based on buck-only harvest. Furthermore, the change 
in the fawn/doe ratio over the following winter (1987/88) indicated an additional reduction of the female 
population. Autumn fat reserves of the female population decreased progressively over the 4 year period 
and reached a minimum in 1987 at levels normally encountered only in winter-starved deer. The autumn 
fawn/doe ratio in I988 was the highest on record since 1977. Historical accounts on habitat and deer 
density are in contrast to the current situation which is a result of land use patterns. We hypothesize 
that changes in the nutrient dynamics and forage a~vailability allowed the deer population to become 
limited by food resources. Transl.: W. FLUECK 

Rtsum6 

Un deficit dnergdtique peut-il causer une mortalit~ massive parmi les Cervidds clans le quartiers d'dtk 
des montagnes du Nord? Une analyse exploratoire sur le Chevreuil ~ queue noire (Odocoileus hemio- 

nus columbianus) 

Un probl~me alimentaire lit ~, un dtficit ~nerg&ique sur les quartiers d'&~ et d'automne des Cervidts 
dans les zones temptr&s n'a pas &~ d&rit jusqu'~, prtsent. Ceci r&ulte partiellement de ce qu'on admet 
couramment que ce sont les conditions propres aux quartiers d'hiver et les conditions climatiques qui y 
s&issent qui sont responsables d'un d~ficit ~nerg&ique. Cependant, les conditions qui r~gnent tant dans 
les quartiers d'hiver que dans les quartiers d'&~ peuvent &re limitantes pour les Cervid~s, dans des 
milieux altar,s par l'homme. Le present rapport constitue une analyse exploratoire indiquant l'tvidence 
de ce que les conditions de milieu propres aux quartiers d'&6 et d'automne peuvent donner lieu ~t une 
degradation progressive de la condition physique des animaux, taquelle peut aboutir ~ une mortalit~ 
massive au cours de l'&& 

Entre maiet septembre 1987, le cheptel Chevreuil ~t queue noire de Cow Creek (Odocoileus hemionus 
columbianus) subit une mortalit6 majeure parmi les sujets femelles adultes. Le taux de mortalit6 estivale 
de femelles pourvues de radio-~metteurs augmenta de fa~on significative pour atteindre 41% alors qu'au 
cours des trois precedents &~s (n = 67), ce taux n'&ait que de 9%. Plusieurs femelles furent retrouv&s 
gisantes sans montrer des traces de predation ou des signes pathologiques dvidents. L'~.ge moyen des 
femelles adultes diminua de 8,3 ans (DS de +_ 4,9 et &art situ~ entre 1,5 et 18,5 ans) en 1984 k 1987 jusqu'~ 
4,5 arts (DS de -+ 2,5 et ~cart situ~ entre 1,5 et 10,5 ans) au cours de l'ann& 1988. De faqon similaire, des 
modifications duns le sex-ratio des adukes r&tl~rent que 27 ~145% des femelles succomb~rent an cours 
de l'&& De plus, le changement dans le rapport faon/femelle adulte au cours de l'hiver suivant (1987-88) 
montra une rtduction suppt~mentaire du segment femelle de la population. Les dtp6ts de graisse des 
sujets femeUes diminu~rent progressivement au cours de la ptriode de 4 ans et atteignirent un minimum 
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en 1987, lequel se situa ~. un niveau qui n'est normalement enregistr~ que sur des animaux succombant 
des suites des conditions hivernales. Le rapport faon/femelle adulte observ6 en automne 1988 rut le plus 
61ev~ enregistr6 depuis I977. Les descriptions historique relatives ~t l'habitat et aux densit6s de cervid6s 
contrastent avec la situation courante, laquelle r6sutte de l'usage ~t caract~re rural de l'habitat. Nous 
lan~ons l'hypoth~se que des changemenu dam la dynamique des ressources nutritives et en fourrage 
ont fait en sorte que la population de Cervid~s peut se voir limit6e aujourd'hui par les ressources 
alimentaires. Trad.: S. A. DE CROMBRUGGHE 
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