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Zeitdiskrete Modelle der Populationsdynamik des Ribenzystennematoden
Heterodera schachtii (Schmidt) in Abhangigkeit von der Fruchtfolge und des
Temperaturmusters

Teil 2: Modellierung der Populationsdynamik unter Zuckeriiben anhand eines
alterstrukturierten Lesliemodells
Nemaplot, Kai Schmidt, 1992

Zusammenfassung

Far die Modellierung der Populationsdynamik von Heterodera schachtii unter Zuckerru-
ben in Abhangigkeit von abiotischen Einflussgrofen ist ein altersstrukturiertes Lesliemo-
dell verwendet worden. Die zeitliche Aufldsung des Modells erlaubt es, die Entwick-
lungsgeschwindigkeiten der einzelnen Stadien des Nematoden in Abhangigkeit von der
Temperatur zu bertcksichtigen. Der Einfluss der Temperatur auf einzelne Stadien (Eier,
L3, L4, Adulte) wird Uber entsprechende Temperaturresponsefunktionen und dem Kon-
zept der biologischen Zeit beschrieben. Speziell fur H. schachtii reichte aber der klassi-
sche Modellansatz nicht aus, da der Entwicklungszyklus des Nematoden stark von der
Wirtsentwicklung beeinflusst wird. Deshalb sind die Stadienubergangswahrscheinlich-
keiten mit dem Wurzelwachstum in Form eines einfachen Differentialgleichungssystems
gekoppelt. Gleichzeitig findet eine Ruckkopplung in Form einer Konsumfunktion statt, in
der der Einfluss der penetrierender Nematoden auf das Wurzelwachstum der Zucker-
rube berucksichtigt wird. Dieses komplexe, jedoch stark an die biologische Interaktion
angelehnte Modell ermdglichte es, einerseits den Begriff "Dichteabhangigkeit” zeitlich
dynamisch zu betrachten und andererseits nicht allein die Temperatur oder Tempera-
tursumme zu verwenden, sondern das Temperaturmuster des jeweiligen Jahres. Diese
Abhangigkeiten vom Temperaturmuster resultiert in realistischen Simulationen der Po-
pulationsdynamik des Nematoden anhand der verflUgbaren Temperaturdaten Uber die
Vegetationsperiode und mehrere Jahre hinweg. Das Modell zeigt ohne Parameterande-
rung eine sehr gute Ubereinstimmungen mit den verschiedenen Datensétzen aus den
verschiedenen Regionen, wobei die einzige Steuervariable die Temperatur ist.

1 Einleitung

Bisher ist die Summe aller synergistisch und antagonistisch wirkender Umweltfaktoren,
die die Populationsdynamik, und damit die Vermehrungsrate von H. schachtii unter
Zuckerruben beeinflussen, durch die Anzahl vollendeter Generationen/Vegetations-
periode (SCHMIDT et al., 1993) modelliert worden. Diese diskrete Anzahl ist einer
quantitativen und damit auch vergleichbaren Abundanz zuordenbar. Zwar lasst sich in
dem Modell die Anzahl der Generationen mit den allgemeinen Klimabedingungen in Zu-
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sammenhang bringen, ohne aber dadurch einen Vorteil im Vorhersagebereich zu erzie-
len. Die bisherige Modellstruktur reicht fur die differenziertere Berticksichtigung entwick-
lungsrelevanter Kovariaten, wie z.B. der Temperatur, nicht aus.

Aus Versuchen ist bekannt, dass z.B. der Schlupf ein kontinuierlicher Prozess ist
(CLARKE und PERRY, 1977), so dass mehrere Stadien verschiedener Generationen
nebeneinander im Boden, bzw. in der Wurzel vorliegen. Da unter Feld- und Laborbe-
dingungen eine individuelle Markierung nahezu unmaéglich ist (SCHNEIDER und FER-
RIS, 1986), hat das Phanomen der Uberlappenden Generationen einen rein hypotheti-
schen Charakter. Die Ubertragung dieser Annahme auf den Riibennematoden leitet
sich aus Beobachtungen anderer biologischer Systeme, z.B. Insektenpopulationen, ab.
Analog zur Biologie dieser Uberlappenden Generationen ist die Klasse der alters-
trukturierten Modelle. Dieser diskrete Modelltyp, von LESLIE (1945, 1948) fur die Be-
schreibung alterstrukturierter Populationen eingefuhrt, ist in den letzten Jahren verstarkt
weiterentwickelt worden (CASWELL, 1989). In der Nematologie sind alterstrukturierte
Populationsmodelle von SCHNEIDER et al., (1986, 1987) auf Paratrichodorus minor
angewendet worden. SONDGERATH (1987, 1990) hat den Leslieansatz um eine zeit-
abhangige Klasse von Parametern erweitert und die einzelnen Leslieprozesse fur jedes
Entwicklungsstadium verkniipft. Damit lassen sich die verschiedenen Ubergangs-
wahrscheinlichkeiten von einem Entwicklungsstadium ins nachste abhangig von abioti-
schen Faktoren formulieren.

Die Anwendung des erweiterten Lesliemodells zur Modellierung der Populations-
dynamik des Rubennematoden erweist sich als kompliziert. Die mangelhafte Identifizie-
rung und Zuordnung gemafd des chronologischen Alters von bodenburtigen Tiere ma-
chen die Modellentwicklung anhand experimenteller Daten unmdglich. Um dieses Prob-
lem zu umgehen, mussen in der Anwendung des Modelltyps fur H. schachtii hypotheti-
sche Regelgréflen Verwendung finden.

2 Aufstellen der Modellgleichungen

Basierend auf dem klassischen Leslieansatz werden die Individuen einer Population in
altersspezifische Kohorten eingeteilt (LESLIE, 1945). Unter der Annahme, dass sich die
physiologischen Prozesse in einem biologischen System mit zunehmenden Alter ver-
andern, koénnen mit diesem Ansatz die verschiedenen dynamischen Entwick-
lungsprozesse, wie z.B. die Geburten- oder Sterberate, in Abhangigkeit vom chronolo-
gischen Alter gesetzt werden. Die Altersklasseneinteilung kann ein beliebiges Zeit-
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intervall sein (Stunde, Tag, Jahr). Wahrend Leslie von einer Population mit nur einem
Entwicklungsstadium (Humanpopulationen) ausgeht, wird in der Weiterfihrung von
SONDGERATH (1987) den verschieden physiologischen Entwicklungsstadien von z.B.
Insekten und Nematoden Rechnung getragen. Fur jedes Entwicklungsstadium
(Ei,L2,...,Zyste) werden Leslieprozesse angesetzt, die wiederum miteinander verknupft
sind.

Fir H. schachtii existieren s = 1,..,6 verschiedene Stadien mit i=1,...,ms Altersklassen.

Es gelten die folgenden Notationen:

xsi(t)= erwartete Anzahl von Individuen der Alterklasse i des Stadiums s zum Zeit-
punkt t (t=1,2,...,; i=1,...,ms; s=Ei[+L1,L2], freie L2, L3, L4, Adulte, Zyste)

Ps.i = Wabhrscheinlichkeit, aus der Altersklasse i des Stadiqms s in die Alterklasse
(i+1) des gleichen Stadiums zu gelangen (d.h. die Uberlebenswahrschein-
lichkeiten)

Fi = erwartete inzystierte Eier u. Larven/Zyste der Altersklasse i

Usi(t) = Wahrscheinlichkeit, aus der Altersklasse i des Stadiums s in die erste Alters-

klasse des nachsten Stadiums (s+1) zum Zeitpunkt t zu gelangen (d.h. die
Ubergangs- oder Schlupfwahrscheinlichkeit)
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Abb. 1: Kompartimentmodell des erweiterten Lesliemodells in Anwendung auf H.
schachtii

In Anlehnung an den Lebenszyklus von Heterodera schachtii verdeutlicht das Kompar-
timentmodell in Abb. 1 graphisch die Zusammenhange des erweiterten Lesliemodells.
Ein Anteil des Stadiums "inzystierte Eier und Larven" Uberleben mit einer gewissen
Wahrscheinlichkeit Pgi; die Altersklasse i und gelangen in die Altersklasse i+1. Mit der
Wahrscheinlichkeit Ugii(t) schllpft ein Anteil der Eier, oder genauer die infektidsen L2-
Larven, der Altersklasse i zum Zeitpunkt t in die erste Altersklasse des Stadiums "freie
L2-Larve". Kein anderes Individuum kann dieses Stadium erreichen. Die freien Larven
unterliegen ebenfalls einem Alterungsprozess Pro;, wahrend sich wiederum ein Anteil
der freien Larven mit der Wahrscheinlichkeit U2(t) aus der Altersklasse i zum Zeitpunkt
t in das nachste Stadium weiterentwickelt. Erreichen Individuen eines Stadiums die
letzte Alterklasse, so werden sie dort gesammelt. Diese Prozesse wiederholen sich far
jedes Stadium, bis der Lebenszyklus vollendet ist. Die Zusammensetzung des Stadi-
ums Ei ergibt sich aus der Anzahl der inzystierter Eier und Larven F; in den entwickeln-
den Zysten der Altersklasse i. Das Stadium "Zyste" benétigt in diesem Zusammenhang
weitere Erlauterungen. Biologisch handelt es sich bei der Zyste um totes Material, dass
keiner weiteren Entwicklung unterliegt. Als Uberdauerungsform des Nematoden muss
dieses Stadium im Modell berticksichtigt werden. Wenn im Folgenden von Zystenent-
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wicklung oder Uberlebenswahrscheinlichkeit der Zysten gesprochen wird, ist damit die
gesamte Entwicklung von den absterbenden adulten Weibchen Uber die Embryonal-
entwicklung bis zu den inzystierten Eiern und Larven gemeint.

Das Kompartimentmodell Iasst sich in folgende Gleichungen Ubertragen (nach RICH-
TER und SONDGERATH, 1990):

Xs,i+1(t+1)= (1'Us,i (t )) Psi Xs,,i(t ) Gl 1

for s= Ei,L2,L3,L4,Ad,Zy und i=1,..., ms-2
Die Individuen, die bis zur letzten Alterklasse Uberlebt haben und noch nicht geschlupft
sind, werden dort gesammelt:

Xsm D)= (1-Uspat ) Popoa X (D)

Gl. 2
+ (1 -U s,ms(t )) “Psme X s,mg (t)

far s=Ei,L2,L3,L4,Ad,Zy

Der Anteil Us1(t)xs-1(t) der zum Zeitpunkt t aus der Altersklasse i geschlupften Indivi-
duen des Stadiums s-1 erreicht zum Zeitpunkt t+1 die erste Altersklasse des Stadiums
s:

Ms-1

Xsu(t+1)= ZU s-1i (t) XS—l,i(t ) Gl. 3

far s=L2,L3,L4,Ad,Zy

Die Anzahl der Eier in der ersten Altersklasse zum Zeitpunkt t+1 ergibt sich aus der
Fertilitat der weilken Weibchen ("Zyste") der jeweiligen Altersklasse zum Zeitpunkt t,
falls die entsprechende Schlupfwahrscheinlichkeit U,y i(t) groBer als Null ist. So ergibt
sich fur die erste Altersklasse des ersten Stadiums folgende Gleichung:

XEi,l(t+1):§UZy,i (t)'Fi'XZY’i(t) Gl. 4

Bei den Gleichungen 1 - 4 handelt es sich um die allgemeinen Gleichungen des erwei-

terten Lesliemodells (RICHTER und SONDGERATH, 1990). Auch wenn hier die Nota-

tionen auf die Anwendung fur H. schachtii hinweisen, handelt es sich um die Basis-

form, die auf alle Arten von Organismen mit diskreten Stadien angewendet werden
5
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kann.

Fasst man die Altersklassen der einzelnen Stadien eines Lebenszyklus zum Popula-
tionsvektor x zusammen, so kénnen die Gleichungen in Matrixform geschrieben wer-
den. Bevor die Zusammensetzung der Matrizen erklart wird, missen fur die An-
wendung des Modells auf H. schachtii einige biologische Zusammenhange vorausge-
setzt werden, auf die spater noch erganzend eingegangen wird. Es wird angenommen,
dass die Wahrscheinlichkeiten, sich von einem Stadium ins nachste zu entwickeln,
neben abiotischen Faktoren auch von den dynamischen Wachstumsprozessen des
Wirtes abhangig sind. Die Gleichungen missen also um den Faktor Wirt Z(t) zum Zeit-
punkt t erganzt werden. Des weiteren zeigt H. schachtii ein ausgepragtes Ge-
schlechtsdifferenzierungsverhalten. Das entsprechende Stadium der Adulten ist somit
um das Geschlechtsverhaltnis ¢y zu erweitern. Diese Erweiterungen werden in den
folgenden Matrizen bertcksichtigt.

Zu jeden Zeitpunkt t existiert eine Matrix M, so das gilt:
X(t+1)=Mix(t)
Dabei ist M; eine zeitabhangige Lesliematrix, da die bedingten Ubergangswahrschein-

lichkeiten zeitabhangig formuliert sind. Die Struktur der Lesliematrix besteht in der Er-
weiterung aus einer Reihe von Submatrizen. Diese sind wie folgt aufgebaut:
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1. die Alterungsmatrizen:

Msta=

far s=Ei,L2,L3,L4,Ad,Zy und

9s.ti=(1-Us,i(t))Ps;

0

g stl 0
0 9.
0 0

0

0

0 0
gs,t,ms-l gs,t,ms_

fur s=Ei, Zy

9s.ti=(1-Us,i(t)Z(t))Ps, furs =L2 L3, L4
Osti=(1-Us,i(t)Z(t)w)Ps, furs =Ad

2. die Schlupfmatrizen:

M Eigh =

fir das Stadium

M sith =

v eia(t)
0
L 0
Ei
Ua(t)-2(t)
0
0

far s=L2,L3,L4

U Eimg (t )_

U, (t)-Z(t)]
0

Gl

Gl.

Gl
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(Uaaat)-Z(t)- v . . . Ugip,(t)-Z(t) v ]
o . . . 0
M adgn = R ' Gl. 8
L 0 0]
fir das Stadium Adult
_U Zy,l(t ) F. - . - U Zymzy (t ) szy_
o . . . 0
M zyth = T ' Gl. 9
L 0 0]
fur das Stadium Zyste

Somit ergibt sich fir den Ribennematoden folgende mit den einzelnen Submatrizen
belegte Reaktionsmatrix:

Y Eita 0 0 0 0 ™M Zy,t,h_
Meith M2t 0 0 0 0
0 Mugw Musga 0 0 0
M= Gl. 10
0 0 Musta Muista 0 0
0 0 0 Mugh Madgta 0
0 0 0 0 Magn Mzyta
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2.1 Schatzen der Modellparameter

In der Anwendung des erweiterten Lesliemodells auf H. schachtii missen verschiedene
Klassen von Parametern geschatzt werden. Im derzeitigen Entwicklungsstand bendtigt
das Lesliemodell in der Erweiterung mit der Wirtsdynamik mzy+(2m. x n)+(n-1)+1 Pa-
rameter (m = Anzahl der Altersklassen, n = Anzahl der Stadien). Diese Parameter kon-
nen in folgende Gruppen aufgeteilt werden:

a) Die Fertilitat Fi (mzy Parameter)

b) die Uberlebenswahrscheinlichkeiten Ps; (m. x n Parameter)
c) die Schlupfwahrscheinlichkeiten Usj(t) (m. x n Parameter)
d) der Einfluss des Wirtes Zs(t) (n-1 Parameter)

e) das Geschlechtsverhaltnis waq ( 1 Parameter)

Die Gruppen d und e sind unabhangig von den Altersklassen der einzelnen Stadien
formuliert, um die Anzahl der Parameter nicht unndétig zu erhdéhen. Prinzipiell konnen
die Parameter geschatzt werden, aber es ist keine ausreichende Datenbasis vorhan-
den. Daher ist es notwendig, diese Anzahl der Parameter auf ein Minimum zu reduzie-
ren.

2.1.1 Ermittlung der Fertilitaten F;

Fi ist die durchschnittliche Anzahl von E.u.L./Zyste der Altersklasse i. Bei ausreichender
Datenbasis waren regressionsanalytische Methoden zu Bestimmung dieses Parame-
ters anwendbar. Diese Datengrundlage ist bei H. schachtii aus den schon erwahnten
versuchstechnischen Schwierigkeiten (SCHNEIDER et al. 1986) nicht vorhanden. Es
gibt Untersuchungen Uber die Anzahl der lebensfahigen Eier und Larven/Zyste (STEU-
DEL et al., 1981) und diesbezlgliche Einflussgro’en werden diskutiert. Zu vermuten
sind physiologische oder dichteabhangige Prozesse in Abhangigkeit vom Wirt. Diese
Prozesse steuern einerseits die Anzahl der inzystierten Eier und Larven, und anderer-
seits die Grofle und damit die Lebensfahigkeit dieser Eier (SEINHORST, 1984). Da
diese Einflussgrofien nicht quantitativ zuzuordnen sind, wird, nach den positiven Erfah-
rungen im ersten Modell, die Anzahl der lebensfahigen Eier und Larve/Zyste fur alle
Altersklassen konstant gehalten (40 E.u.L/Zyste). THOMASON und FIFE (1962) beo-
bachteten eine mittlere Vermehrungsraten von 250 E.u.L./Zyste. Dieser Wert wurde von
CASWELL et al. (1986) als konstante Vermehrungsrate/Zyste Ubernommen, wahrend
WARD et al. (1985) ein Absinken der Fertilitat mit zunehmender Temperatur be-
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obachteten und als Tabellenfunktion in ihrem Simulationsmodell integriert haben. Dem-
gegenuber vermuten JONES et al. (1978b) eine dichteunabhangige Fertilitatsrate.

2.1.1 Schétzen der Uberlebenswahrscheinlichkeiten Ps,

Es wird angenommen, dass die Lebensdauerverteilung in einem Stadium durch eine
bestimmte, stetige Verteilungsfunktion beschrieben werden kann. Nach den Herleitun-
gen von RICHTER und SONDGERATH (1990) lassen sich, nachdem man die Ver-
teilungsfunktion G der Lebensdauerverteilung geschatzt hat, die bedingten Uberle-
benswahrscheinlichkeiten Ps; wie folgt darstellen:

p. = Gs(i*1)

si 5 Gl. 11
Gs(i)

Als stetige Verteilungsfunktionen bieten sich z.B. die Exponentialverteilung ( 1 Para-
meter), die Weibullverteilung oder Erlangverteilung (2 Parameter). Damit kdnnen die
ms primaren Parameter eines Stadiums innerhalb des Lesliemodells auf einige wenige
Funktionsparameter reduziert werden.

Die wesentlichen Untersuchungen Uber das Uberleben des Nematoden sind Ergeb-
nisse thermischer Bekampfungsmalinahmen, bzw. die Ermittlung der Letaltemperatu-
ren. Diese Ergebnisse sind fur das Schatzen der Verteilungsfunktion der Lebensdauer
nicht geeignet. GOLDEN und SHAFTER (1962) haben in ihren Experimenten die Le-
bensdauerverteilung des L2-Stadium bei 24°C untersucht. Nach 100 Tagen haben 50%
der L2-Larven Uberlebt, nach 180 Tagen waren keine lebensfahigen Larven mehr vor-
handen. Auch wenn vermutet werden muss, dass die Uberlebenswahrscheinlichkeit
des anfalligen L2-Stadiums von abiotischen Faktoren wie Temperatur, Feuchtigkeit,
Bodenart usw. abhangt, so findet man diesbezuglich keine Untersuchungsergebnisse.
CASWELL et al. (1986) gehen, entsprechend der Ergebnisse fur das L2-Stadium von
JOHNSON et al. (1969 a), von einer mittleren Uberlebensdauer von 2 Wochen aus.
Andererseits hat KAMPFE (1962) in seinen 30-tdgigen Temperaturversuchen bis 20°C
fur das L2-Stadium eine Uberlebenswahrscheinlichkeit von 100% beobachtet. Erst bei
hoheren Temperaturen sinkt die Uberlebenswahrscheinlichkeit, was mit der erhéhten
Bewegungsaktivitat bei hdheren Temperaturen begrindet wird.

Ungeachtet der vermuteten Einflisse von umweltbedingten Kovariaten, lassen sich die
Ergebnisse von GOLDEN und SHAFTER (1962) an eine Weibullverteilung anpassen.
Die Parameter von Gl. 12 sind nach der Methode der kleinsten Quadrate geschatzt

10
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worden, da es sich um prozentuale Uberlebenswahrscheinlichkeiten handelt. Anhand
der geschéatzten Parameter der Weibullverteilung werden die bedingten Uberlebens-
wahrscheinlichkeiten P2, ermittelt:

_ G(i+1) — _a((i+1)P-i%)
L2i — -

Gl. 12

G(i )

=
o

=
o

=
™

=
]

1 1 | | I 1 ] 1 i |
0 20 40 60 80 100 120 140 160 180 200 220 Tage

e

Uberlebenswahrscheinlichkeit

o

Abb. 2: Uberlebenswahrscheinlichkeit des L2-Stadiums, geschéatzte Parameter der
Gl.12 an die Daten von GOLDEN et al. (1962), a=101.5; 3=3.66;

Die Eier und Larven in den Zysten kdnnen mehr als 10 Jahre im Boden Uberleben. Fur
das Modell wird aber die Uberlebenswahrscheinlichkeit wahrend der Zystenbildungs-
phase benétigt. Des weiteren ist die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Stadien in den
Wurzel eng an die Lebensdauer der Wurzel geknupft. Fur alle Stadien wird davon aus-
gegangen, dass wahrend der Entwicklungszeit immer nur ein gewisser Anteil die einzel-
nen Altersklassen Uberlebt und sich in das nachste Stadium weiterentwickelt.

Mit Ausnahme flr die L2-Stadien von H. schachtii sind in der Literatur keine diesbe-
zuglichen Untersuchungen uber die Lebensdauerverteilung vorhanden. Untersuchun-
gen zeigen, dass exponentielle Uberlebensverteilungen bei anderen Nematoden weit
verbreitet sind (ELLENBY, 1969; CROLL und MATTHEWS, 1977). Es wird daher eine
exponentielle Verteilung angenommen, und es gelten folgende Gleichungen (SOND-
GERATH,1987):

=e” Gl. 13

11
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far s=Ei,L3,L4,Ad,Zy

Anhand dieser Verteilungsfunktionen ist es nun maoglich, die 6 x ms bendtigten Parame-
ter des Lesliemodells auf einige wenige sekundare Parameter ( a,f,A&i,...,Azy) zu redu-
Zieren. (ms ist konstant Uber alle Stadien). Die Parameteridentifizierung der A's erfolgt in
einem spateren Kapitel.

2.1.2 Schatzen der Schlupfwahrscheinlichkeiten Us;

Wahrend die Schatzung der Parameter Fi und Ps; aufgrund der zeitunabhangigen For-
mulierungen durch regressive Anséatze méglich ist, sind fiir die Schatzung der Uber-
gangs- oder Schlupfwahrscheinlichkeiten Us(t) andere Verfahren notwendig. Uber die
Schlupfwahrscheinlichkeiten Us;(t) vom Stadium s zum Stadium s+1 sind die einzelnen
Leslieprozesse, die die Entwicklung innerhalb eines Stadiums beschreiben, gekoppelt.
Diese Schlupfwahrscheinlichkeiten sind zeitabhangig formuliert. Die Verweildauer eines
Individuums innerhalb eines bestimmten Stadiums ist von duf3eren Faktoren, wie z.B.
der Temperatur, abhangig. Aufgrund der Bedeutung der Temperatur auf die Entwick-
lungsrate von H. schachtii (SANTO et al., 1979) wird hier lediglich der Einfluss dieses
einen Faktors auf die Schlupfwahrscheinlichkeiten modelliert. Es soll aber nicht verges-
sen werden, dass weitere abiotische Faktoren, wie z.B. die Bodenfeuchtigkeit (WAL-
LACE, 1956), fordernd, bzw. limitierend auf die Stadienubergangswahrscheinlichkeiten
wirken kénnen.

Bei optimalen Temperaturen bendtigt H. schachtii ein Minimum an Zeit, um ein Stadium
physiologisch zu durchlaufen. Falls dieses Temperaturoptimum Uber- oder unterschrit-
ten wird, verlangert sich die bendtigte Entwicklungszeit. Die Wahrscheinlichkeit, aus der
Altersklasse i zum Zeitpunkt t+1 in die erste Altersklasse des nachsten Stadiums zu
gelangen, muss mit dem Entwicklungszustand oder physiologischen Alter in Ver-
bindung gebracht werden. Das physiologische Alter eines Individuums ist hauptsachlich
eine vom Temperaturverlauf abhangige Grol3e.

Es wird von folgenden Konzepten ausgegangen:

1. die Biologische Zeit
2. die normalisierten Entwicklungszeiten eines Stadiums

Die normaliserten Entwicklungszeiten sind als Zufallsvariablen definiert und unterliegen
einer von der Temperatur T unabhangigen Verteilungsfunktion.

12
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2.1.3 Ermittlung der Biologischen Zeit

Die Biologische Zeit ist ein Mal3 dafir, wieweit ein Individuum in der Entwicklung fortge-
schritten ist, bzw. wann die Entwicklung abgeschlossen sein wird. Nach der Definition
von SONDGERATH (1987) ist die Biologische Zeit das Integral liber eine Funktion,
welche die durchschnittlichen Entwicklungsraten ( = 1/Entwicklungszeit) unter einer
Temperatur T beschreibt. Abgeleitet von den temperaturabhangigen, biochemischen
Reaktionen eines Organismus lasst sich folgender globaler Verlauf mit gewissen Kardi-
nalpunkten beschreiben: Unter einer Basistemperatur Twin findet keine Entwicklung
statt. Mit steigender Temperatur steigt die Entwicklungsrate bis zu einem Optimum Topt
an. Mit Uberschreitung dieses Optimalbereiches iliberwiegen die Zerfallsprozesse in
einem Organismus, d.h. die Entwicklungsraten nehmen wieder ab, bis hin zu einem
letalen Temperaturbereich Tuax, bei dem wiederum keine Entwicklung mehr stattfindet.
Es gibt einige Funktionstypen (z.B. O'Neill oder Logan), die diese Temperaturresponse
beschreiben (SPAIN, 1982) und deren Parameter die genannten Kardinalpunkte ver-
wenden. Diese Temperaturresponsefunktionen lassen sich aus Experimenten unter
konstanter Temperatur schatzen.

Zur Ermittlung der Biologischen Zeit gilt folgende Gleichung (SONDGERATH, 1987):

Ist ts,c die Eintrittszeit in die erste Altersklasse des Stadiums s, so ergibt sich zum Zeit-
punkt t eine Biologische Zeit von:

bs(tso )= jds(T(T))dT Gl. 14

wobei ds(T) die mittlere Entwicklungsrate bei einer gegebenen Temperatur T ist.
Die Berechnung der Entwicklungszeiten erfolgt Uber das Integral der angepassten Tem-

peraturresponsefunktionen. Wenn das Integral den Wert 1 erreicht, ist die Entwicklung
eines Stadiums abgeschlossen.
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Abb. 3: Die Temperaturresponsefunktion fur die Stadien Ei und L2 (Daten von
OOSTENBRINK, 1967)

Das Schatzen der Parameter der Temperaturresponsefunktionen ds(T) erfolgt anhand
verschiedener Experimente aus der Literatur. OOSTENBRINK (1967) hat fir die
Schlupfrate in Abhangigkeit von der Temperatur als empirische Ergebnisse aus ver-
schiedenen Jahren den Datensatz in Abb. 3.3 unter Hinweis auf die jahreszeitlichen
Schwankungen festgestellt. Fir die Penetrationswahrscheinlichkeit des L2- Stadiums
existieren Temperaturversuche von JOHNSON und VIGLIERICHO (1969 a) bei 15-
35°C. Leider reicht die Anzahl dieser Daten fUr eine Parameterschatzung nicht aus. Aus
diesem Grund wird fur die Schlupfwahrscheinlichkeit des L2-Stadiums dieselbe Funkti-
on (Gl. 15) verwendet.

Als Temperaturresponsefunktion wird eine doppelte Weibullfunktion gewahilt:

T A1 T B2
d s(T ) = Kmax (1 - e(TlcrltJ ) ’ e-[TzcritJ Gl. 15
Tab. 1: Parameterschatzer der Temperaturresponsefunktion
fur das Stadium Eiund L2

Parameter Eiu. L1, L2

Kmax 0.8291

T1erit 14.0694

R4 4.3913

T2¢iit 33.0037

14
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B2 6.5668

Als Parameterschatzer ergaben sich die Werte in Tabelle 1. Die Temperaturrespon-
sefunktionen fur die Stadien L3, L4, Ad kdnnen aus den Daten von GRIFFIN (1988)
geschatzt werden. Obwohl die Wasserbadexperimente von GRIFFIN (1988) bis zu sehr
hohen Temperaturbereichen (30°C) durchgefuhrt wurden, ist anhand der Ergebnisse
der zu erwartende Abfall in der Entwicklungszeit nicht zu beobachten (Abb. 2). Dies
steht im Widerspruch zu der allgemeinen Temperaturdiskussion (THOMASON et al.,
1962; COOKE et al., 1979), nach der eine Temperatur von 30°C im Uberoptimalen
Bereich liegen musste. Deshalb wurde fur die Stadien s=L3,L4,Ad die allgemeine Funk-
tion

ds(T )= KmintQyy T’ Gl. 16

gewahlt. Die Schatzer der Parameter sind in Tabelle 3.2 aufgelistet.

[ab. 3.1: Parameterschatzer der Temperaturresponsefunktionen fur die Stadien

L3,L4, Adulte
Param. L3 L4 Ad
Kmin 0.026 0.020 0.00926
Q1o 0.00017 0.000082 0.00014
R 2177 2.25 1.918

GRIFFIN (1988) hat die Mel3ergebnisse mittels linearer Regression an ein Modell an-
gepaldt. Der hier verwendete nicht-lineare Ansatz hat ein geringfugig besseres Be-
stimmtheitsmal3, aber auf Kosten eines zusatzlichen zu schatzenden Parameters. Fur
die Zysten-, bzw. Embryonalentwicklung stehen keine entsprechende Tempera-
turversuchsdaten zur Verfugung. Die Parameter der zu verwendenen Funktion vom
Logan-Typ (SPAIN, 1982) mussen somit indirekt ermittelt werden. Nach den Unter-
suchungen von JOHNSON und VIGLIERICHO (1969 a) bendtigt die Zysten- und Em-
bryonalentwicklung im Verhaltnis zu den ubrigen Stadien bei 25°C die langste Zeit (ca.
7 von 21 Tagen). Dies ist ein Anhaltspunkt daflr, dass kmax kleiner als kmax der Adulten
ist. Nach den Ergebnissen von THOMASON und FIFE (1962), die eine Verdoppelung
der Vermehrung bei Steigerung der Temperatur von 25°C auf 27°C beobachteten, lasst
sich ein Q1o-Wert von mehr als 3 vermuten. Desweiteren konnten sie ab 32.5°C keine
weitere Entwicklung mehr feststellen. Damit ist der zu ermittelnde Parameterbereich

15
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eingegrenzt. Die Funktion ist in Abbildung 3.4 mit dargestellt. Die endgultigen Werte
werden spater bei der Kalibrierung ermittelt.

0,3 r

| —— Zyste (ohne Daten)

Entwicklungsrate (1/Zeit)

Abb. 4: Die Temperaturresponsefunktionen fur die Stadien L3,L4,Ad,Zy (Daten far
L3,L4,Ad aus GRIFFIN, 1988)

2.1.4 Die Verteilung der Entwicklungszeiten

Das zweite Konzept zur Schatzung der Stadientbergangswahrscheinlichkeiten ist die
Berlcksichtigung einer Verteilungsfunktion, nach der die Individuen eines Stadiums
schliipfen. Hintergrund dieses Konzepts sind Uberlegungen, dass bei ektothermischen
Organismen die Entwicklungsrate bei einer bestimmten Temperatur durch die Konzen-
tration entwicklungsrelevanter Kontrollenzyme bestimmt wird, die symmetrisch in-
nerhalb einer Populationen verteilt sind (SHARPE et al. 1977; CURRY et al. 1978). Die
Transformation der Entwicklungsrate in Entwicklungszeiten verandert die Symmetrie in
eine asymmetrische Verteilungsfunktion (SCHNEIDER et al., 1986; SONDGERATH,
1987). Diese Verteilungsfunktionen werden als unabhangig von der Temperatur T an-
genommen.

Fir die Ribennematoden H. schachtii sind die Verteilungsfunktionen aus Versuchen
nicht ermittelbar, da man bei Bodenorganismen destruktive Stichprobenverfahren
durchfiihren muss. Aus diesem Grund werden die Verteilungsfunktionen fur jedes Sta-
dium heuristisch angenommen. Wahrend SCHNEIDER et al. (1986) eine Erlang-Ver-
teilung fir Paratrichodorus minor gewahlt haben, wird hier eine Weibullverteilung ange-
nommen. Die Parameteridentifizierung der einzelnen Verteilungsfunktionen erfolgt in-
nerhalb der Kalibrierung des Gesamtmodells.

Durch die Verknupfung der beiden vorgestellten Konzepte lasst sich nun die Schlupf-
16
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wahrscheinlichkeit aus einem Stadium wie folgt beschreiben:

Gs( bs(ts,i,o) !t )) - Gs(bs(ts,i,o ,t - 1))
1- Gs(bs(ts,i,o t- 1))
Us(t)= Gl. 17

falls Gs (bs (ts,i,O ) t- 1)) <1

1 sonst

wobei tsj 0 der Zeitpunkt des Eintritts in das Stadium s und somit bei gleicher Zeit- und
Alterseinheit tsjo = t-i+1 ist. SONDGERATH (1987) hat bewiesen, dass dieser Ansatz
sowonhl fur konstante als auch fur variable Temperaturen Gultigkeit besitzt. Somit lassen
sich die Schatzer aus konstanten Temperaturexperimenten auf variable Temperaturen
Ubertragen und sind uber die Schlupfwahrscheinlichkeiten in dem Lesliemodell berick-
sichtigt.

Sind andere abiotischen Kovariaten, wie z.B. die Bodenfeuchtigkeit, fir die modellierte
Dynamik von Bedeutung, so sind die normierten Entwicklungszeiten um die ent-
sprechenden Relationen zu erweitern. Fir H. schachtii ware z.B. vorstellbar, die Tem-
peraturresponsefunktionen mit einer zu ermittelnden Feuchtigkeitsresponsefunktion zu
multiplizieren. Diesbezugliche Daten sind allerdings nicht vorhanden, und waren rein
spekulativ.

2.1.5 Erweiterung der Schlupfwahrscheinlichkeiten

Zwar ist das physiologische Alter der Nematodenstadien von der Temperatur abhangig,
aber anhand der Untersuchungsergebnisse von GRIFFIN (1988) scheint der Tempera-
tureinfluss auf die einzelnen Stadien relativ schwach ausgepragt zu sein. Dagegen
stehen die globaleren Untersuchungen anderer Autoren (THOMASON und FIFE, 1962;
FICHTNER, 1985), die grofle Vermehrungsraten der Temperatur zuordnen. Fur die
Modellierung des Temperatureinflusses sind deshalb weiterfiihrende Uberlegungen
notwendig. Die strenge Bindung des Nematoden an seine Wirtspflanze macht die Ver-
mehrungsleistung vom Angebot befallsgeeigneter Wurzelmasse abhangig (SEIN-
HORST, 1979). Die Bildung der Wurzelmasse ist aber ebenfalls unmittelbar tempera-
turabhangig (KAMPFE, 1962; KAMPFE und KERSTAN, 1964). Diese hypothetischen
17
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Korrelationen sollen in dem Modell berticksichtigt werden. Ein weiterer Faktor ist die
offensichtliche Dichteabhangigkeit in der Entwicklungsrate des Nematoden (COOKE
und THOMASON, 1979). Sie muss innerhalb des Lesliemodells berlcksichtigt werden.
Die Einfuhrung von Dichteabhangigkeiten werden Uber die Fertilitatsraten oder tber die
Uberlebenswahrscheinlichkeiten diskutiert (RICHTER und SONDGERATH, 1990). In
der konkreten Anwendung auf Schadorganismen ist es biologisch sinnvoller, diese Wir
t- Parasit - Interaktionen Uber die Schlupfwahrscheinlichkeiten Us; zu formulieren. Der
Wirt als Nahrstoffgrundlage flr den obligaten Parasiten unterliegt einer zeitlichen Dy-
namik, d.h. die Dichteabhangigkeiten beziehen sich auf eine zeitlich veranderbare Ka-
pazitat des Wirtes. Diese zeitabhangigen Wechselwirkungen sind schon bei der Aufstel-
lung der Modellgleichungen berlcksichtigt worden (siehe Gl. 7, 8).

Die Erweiterung der Schlupfwahrscheinlichkeiten erfolgt in 3 Schritten:

1. Aufstellen der Gleichungen flur das Pflanzenwachstum

Ausgehend von dem Kompartimentmodell in Abb. 5 Iasst sich ein Modell Uber die
Nahrstofffliisse entwickeln. Aus den theoretischen Uberlegungen her abgeleitet, tritt der
Nematode als zusatzlicher "Sink" zum Rubenkorper auf. Proportional zur vorhandenen
Biomasse der produzierenden Organe Blatt und Wurzel stehen dem Nematoden Nahr-
stoffe flr seine eigene Entwicklung zur Verfugung. Die Ruckkopplung entsteht durch
den Nahrstoffentzug des Nematoden, der wiederum ein vermindertes Wurzelwachstum
bedeutet. Ein derart komplexes Modell ist in dem zu modellierenden Kontext nicht

Wurzel Nematode;\

Abb. 5: "Source-Sink" Beziehungen in einem Wirt-Parasit Verhaltnis

18
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zwingend notwendig. Es wird ein Modell bendtigt, welches den zeitlich veranderlichen
Einfluss des Wurzelwachstums auf die Schlupfwahrscheinlichkeiten bertcksichtigt und
die Moglichkeit einer Rickkopplung des veranderlichen Wurzelwachstums bei Nema-
todenbefall beinhaltet. Es ist daher einfacher, die dargestellten Interaktionen propor-
tional zu der im Boden vorhandenen Biomasse zu formulieren. Im Gegensatz zu der
Modellierung von GILLIGAN (1990) wird der raumliche Wachstumsverlauf im Boden auf
ein eindimensionales Problem beschrankt. Wenig ist Uber die zeitliche Wachs-
tumsdynamik der Ribenwurzel im Boden bekannt. Das Wurzelsystem wachst, nach
einer langsamen Anfangsentwicklung, bis zu einem Plateauoptimum an (FICK et al.,
1975), und zeigt spater typische Seneszenzerscheinungen (GEISLER, 1980). Somit
kommt man fir das Wurzelwachstum zu folgendem gekoppelten Differentialgleichungs-
system auf der Basis der logistischen Wachstumsfunktion:

dw W wW
H:rw'é(x)'¢'w'(1'X)'Sw'R'X Gl. 18
mit
W  =Wurzelbiomasse
re = intrinsische Wachstumsrate
&x = Einfluss penetrierender Nematoden
¢ = auf 1 normierte Temperaturresponsefunktion
sw = Sterberate
R =Rlbenbiomasse

A = Genetische Kapazitat

Zusatzlich ist ein Sterbeterm in Abhangigkeit von Wurzel und Rube (R) eingeflhrt. Die
Reduktion der Wurzel ist gekoppelt mit dem Wachstum des Rubenkorpers:

dR w
— =y ‘R — I 1
il ¢ y Gl. 19

R = Rubenkorperbiomasse

Das Rubenkorperwachstum setzt ein, falls die Wurzelbiomasse die dynamisch ver-
anderliche Kapazitat A erreicht. Das unbeschrankte Wachstum des Rubenkorpers wird
durch das Absterben des Wurzelsystems limitiert.

Optional kann die Gleichung 319 noch um einen Wachstumsbegrenzungsterm der
Form 1-R/K (K = Kapazitat des Rubenkorpers) erweitert werden. Bewusst wird auf
einen Reduktionsterm verzichtet, da die Rube nur bis zur technischen Reife modelliert
wird. Die Bildung des Rubenkorpers beginnt in Abhangigkeit von der vorausgegangen
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Temperatur (MILTHORPE und TERRY, 1967; STEENHUIS, 1988). Um den Ein-
schaltzeitpunkt fir den Rubenkorper variabel zu modellieren, wird das System um eine
weitere zeitabhangige Differentialgleichung erweitert:

dA 7

oA

m y Gl. 20
Es handelt sich um eine zeitabhangige Kapazitat fur das Wurzelwachstum in Ab-
hangigkeit von der invers berucksichtigten Temperatur, uy= konstant. Fur alle Kom-
partimente existiert dieselbe Temperaturresponsefunktion vom Logan-Typ.

Die Rube besitzt ein maximales, genetisches Massenertragspotential. Dieser Ertrag
wird in Abhangigkeit von dem umweltbedingten Entwicklungsverlauf erreicht. Kommt es
zu suboptimalen Temperaturen, sinkt das Potential proportional ab, d.h. es kommt zu
einem von der Temperatur abhéngigen Ertrag. Uber die doppelte und gleichzeitig invers
berucksichtigte Temperatur ist ein einfaches Modell mit "Gedachtnis" entwickelt wor-
den, welches die typischen Charakteristika des Rubenwachstums widerspiegelt.
Folgende Anfangsbedingungen und Parameter wurden gewahlt:

A©0=12000; W(0)=2.25; R(0)=3.0; r,=0.33; r=0.22; s,=0.1; y=0.001;

Es wird angenommen, dass andere Faktoren, wie Nahrstoffversorgung, photosyn-
thetische Leistung und Wasserhaushalt, im Optimalbereich liegen (r .= optimal). Dieses
Gleichungssystem ermdglicht die Modellierung verschiedener Ertragsstrukturen, bis hin
zu dem physiologischen Phanomen der Notreife. In Anwendung auf die Zuckerribe
unterbleibt im Extremfall die Rubenbildung.

Der 2. Schritt bei der Erweiterungen der Schlupfwahrscheinlichkeiten ist die Entwick-
lung einer Konsumfunktion ¢x. CASWELL et al. (1986) verwendeten eine konstante
Nahrstoffrate/Nematode in Abhangigkeit von der Wurzelentwicklung. In diesem Fall
wird die Ruckkopplung proportional zu den im Wurzelsystem befindlichen Larven zum
Zeitpunkt t formuliert. Der genaue Funktionsverlauf ist unbekannt und muss anhand
deduktiver Annahmen abgeleitet werden. KAMPFE und KERSTAN (1964) beschreiben
den Prozess zwischen Wurzelwachstum und eingedrungenen Larven wie folgt: "Die
Pflanze entwickelt sich zunachst normal, die L2-Larven konnen ungehindert eindringen.
Allmahlich bleibt unter dem Einfluss negativ wirkender Faktoren das Wachstum der
Pflanzen gegenlber normal gehaltenen zuruck". Dringen vorerst nur wenige Nemato-
den ein, reagiert die Pflanze mit verstarkter Seitenwurzelbildung, erhéht damit gleichzei-
tig die Masse an geeigneter Wurzelmasse und verandert die Penetrationswahrschein-
lichkeit fur den Nematoden. Bei sehr starken Befall kommt es phanologisch zu der Wur-

20



‘g_iva Diskrete Modelle fir H. schachtii, Teil 2, alterstrukturierte Lesliemodelle
‘-’sﬁ’ ~- T2

[

e e

zelbartigkeit und die Rlbenbildung unterbleibt. Durch Gleichung 21 lassen sich die
beschriebenen Zusammenhange abbilden:

e =) ol
fx:—.e Xmin +e e Xerit

Xemin (1+-x)7 Gl. 21
X = Anzahl eingedrungener Individuen des Stadiums L3, L4, adulter Weibchen
Xmin = minimale Dichte der Larven, die das Wachstum positiv beeinflussen
Xerit = kritische Dichte, ab der Verluste auftreten

a,B,y,6 = Formparameter der Funktionen

Wirt-Parasit-Interaktion

1.2

0.8
0.6
0.4

0.2 +

rel. Entwicklungsrate des Wirts

0 T T T T T T
0 20 40 60 80 100 120

Anzahl eingedrungener Nematodenlarven

Abb. 6: Veranderliche Wachstumsrate des Wurzelsystem in Abhangigkeit eingedrun-
gener H. schachtii_- Larven zu einem Zeitpunkt t

In Abb. 6 ist der Funktionsverlauf in Abhangigkeit von der Dichte zu einem bestimmten
Zeitpunk t dargestellt. Der Verlauf der Funktion demonstriert, dass ein geringer Nema-
todenbefall das Wurzelwachstum férdert, mit zunehmender Verseuchung das Wachs-
tum der Wurzel jedoch gebremst wird.

Die Beeinflussung der Nematodenpopulation durch die vorhandene Biomasse erfolgt
durch folgende Funktion:
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Z(t)= min(%+%,lj Gl. 22

K ist die oben erwahnte optionale Kapazitat des Rubenkodrpers. Da sich der Nematode
auch am Rubenkorper entwickeln kann (KAMPFE, 1962; STEELE, 1984; SCHLANG,
1990) wird der Rubenkorper zur Berechnung von Z(t) verwendet, da die Wurzel W mit
der Zeit gegen 0 geht. Es wird angenommen, dass sich der Nematode sich Uber die
gesamte Vegetationsperiode hinweg weiterentwickelt. Gegen Ende der Vegetations-
periode verringern sich die Schlupfwahrscheinlichkeiten (CRUMP u. KERRY, 1987).
Andererseits besteht eine Korrelation zwischen der Vermehrungsrate des Nematoden
und dem Wachstumsverhalten des Riibenkopers (ROMPLER und SIKORA, 1988),
bzw. dem Ruibenertrag (HEYLAND et al., 1988).

- 5
o [
[
(4] -
g 1.0 B
_3 o —1.0
o & B
i K
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"; =
= -
0.0 _
100 0.0
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-t
Oﬂ*.‘, _:-A.o

Abb. 7: Einfluss eingedrungener H. schachtii - Larven auf die Entwicklungsrate des
Wirtes bei zunehmender Wurzelalterung

Die Konsumfunktion muss in ihrer Wirkung zeitlich begrenzt sein. Aus den Untersu-
chungen mit Aldicarb (Temik) ist bekannt, dass dieses Nematizid der Ertragssicherung
dient, nicht aber die Nematodenpopulationen reduziert. Der Effekt beruht auf der Blo-
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ckierung der freien L2-Larven im Boden, so dass die Ribe einen Zeitvorsprung erhalt.
Wird die Pflanze erst spater befallen, kommt es nicht zu offensichtlichen Ertragsver-
lusten (COOKE und THOMASON, 1979; GRIFFIN, 1981; STEUDEL et al., 1981;
OLTHOF, 1983; COOKE, 1991). So wird im 2. Schritt der Weiterentwicklung aus den
genannten Grunden die Konsumfunktion der Nematoden zeitlich auf die Wachs-
tumsphase des Wurzelsystem begrenzt. Sobald die Wurzel ihre (variable) Kapazitat er-
reicht hat, ist £ angenahert gleich 1. Dieser Effekt wird durch die beschriebene Rulck-
kopplung von GIl. 21 mit der Konsumfunktion erreicht. In Abb. 7 ist die zeitlich
veranderliche Konsumfunktion flr einen bestimmten Dichtebereich dargestellt. Mit
zunehmender Alterung der Pflanze werden die nematodeninduzierten Effekte auf die
Entwicklungsrate der Pflanze verringert.

2.1.5 Schatzen des Geschlechtsverhaltnisses

Die Regelgrofien, die das Geschlechtsverhaltnis des Ribennematoden beeinflussen,
werden von APEL und KAMPFE (1957); KAMPFE und KERSTAN (1964); KERSTAN
(1969); JOHNSON et al. (1969b); MULLER (1985) diskutiert. Zum einen beeinflusst die
Art des Wirtes mit seiner artspezifischen Wurzelform und -Konsistenz die :_-Relationen.
Wahrend CASWELL et al. (1986) in ihrem Simulationsmodell von einem Gesch-
lechtsverhaltnis von 1:1 ausgehen, so haben die Untersuchungen von KAMPFE und
KERSTAN (1964) ergeben, dass das Geschlechtsverhaltnis in Abhangigkeit vom Nahr-
stoffangebot, Feuchtigkeit und Licht zwischen 1.9-2.13:12 liegt. MULLER, 1985, geht
von einem Geschlechtsverhaltnis von 0.4 aus. Die Abhangigkeit von dem Nahrstoffan-
gebot fiihrt zu der Uberlegung, zukiinftig eine weitere Dichteabhangigkeit von der Wirts-
dynamik zu formulieren. Vorerst wird das Geschlechtsverhaltnis W=0.3 (Verhaltnis 2 J:
1 Q) gesetzt.

Phanologisch lassen sich die Larven von H. schachtii schon ab dem L3-Stadium ge-
schlechtlich unterscheiden. Fur die Wahrscheinlichkeit, sich zu weiblichen Adulten zu
entwickeln, wird in den Matrizen der Parameter W bei den Adulten eingefuihrt. Aus der
Anzahl der Individuen des L4-Stadiums ergibt sich mit den formulierten Wahrscheinlich-
keiten die Anzahl der Adulten. Die mannlichen Adulten verlassen die Pflanze, und neh-
men keine Nahrung mehr auf. Deshalb werden sie in der folgenden Dynamik nicht mehr
berlcksichtigt und haben auch keinen Einfluss auf die Konsumfunktion. Es wird weiter-
hin angenommen, dass zwischen den Geschlechtern im L3, L4 - Stadium keine unter-
schiedliche Konsumrate besteht.
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2.2 Numerische Realisierung

Die numerische Berechnung der Integralberechnungen erfolgt mit dem Simpson-
Algorithmus, die Lésung des Differentialgleichungssystems mit einem Runge-Kutta-
Fehlberg-Algorithmus (ENGELN-MULLGES und REUTTER, 1988).

Wie im Flussdiagramm (Abb. 8) zu sehen ist, wird nach der Initialisierung der zeitlichen
Bereichsgrenzen die Temperatur eingelesen, die Schrittweite erfolgt in Tagesschritten.
Die Integrale Uber die Temperaturresponsefunktionen werden fir jedes Stadium s vom
Zeitpunkt t-1 bis zum Zeitpunkt t numerisch Uber den Simpson-Algorithmus berechnet.
Als Ergebnis erhalt man einen Losungsvektor mit den Biologischen Zeiten fur jedes
Stadium. Die zu integrierende Funktion wird Gber einen Zeiger in den Gleichungsloser
Ubergeben (siehe auch GI. 13, 14). Im nachsten Schritt wird die Biologische Zeit in jeder
Altersklasse um eine Klasse verschoben werden. Die erste Altersklasse wird mit der
aktuellen Biologischen Zeit in dem angegeben Intervall belegt. Es folgt die Berechnung
der zeitlich begrenzten Konsumfunktion (Gl. 21) in Abhangigkeit der eingedrungen Lar-
ven. In den Bereichsgrenzen von t-1 bis t wird Uber das Differentialgleichungssystem
integriert. Man erhalt einen Losungsvektor der drei Differentialgleichungen fur das Wur-
zelwachstum. Es folgt die Belegung der Biologischen Zeit fiir alle Altersklassen. Uber
die angenommenen Verteilungsfunktionen der Schlupfwahrscheinlichkeiten aus der
Altersklasse i des Stadiums s erhalt man die Wahrscheinlichkeiten in die erste Alters-
klasse des Stadiums s+1 zu gelangen. Der Einfluss des Wurzelwachstum geht mit in
die Berechnung der Schlupfwahrscheinlichkeiten Usj(t) ein. Die Berechnung der Usi(t)
erfolgt Uber alle Stadien und Altersklassen. Zur Berechnung der Submatrizen Msa wird
erneut eine Schleife Uber alle Altersklassen aufgerufen (Gl. 10). In der letzten Alters-
klasse werden alle Individuen gesammelt, die zum Zeitpunkt t noch nicht geschllpft
sind.

24



@ E Diskrete Modelle fir H. schachtii, Teil 2, alterstrukturierte Lesliemodelle

Berechnung der Vertellangsfunktionen
anhand der Biologischen Zeit
und Belegung der Altsrsklassen |

mg Belegung der Alteraklassen
__anhand der Oberlebenswahracheinl. |
‘ .

Berechnung der Schlupfwahrscheinl.

aus der Alterskiasse i dea Stadiums s

Ma | in die Altersklasse 1 des Stadiums s+1

Sammeln der nicht geschlipften
in der letzten Alteraklasse

|

Belegung der Population

Vegetationsperiode (Tage)
L

equlieqpisjemuieg

my in den einzelnen Altersklassen
anhand der berechneten Wahrascheinl.
.
Ermitteln der Summe der
L der in der Pflanze

vorhandenen Individuen
1

BE 4

Abb. 8: Flussdiagramm des Lesliemodells fur Heterodera schachtii

Anhand der beiden berechneten Matrizen ist die Altersklassenverteilung zum nachsten
Zeitpunkt bestimmt worden. Zur Belegung der ersten Altersklassen der einzelnen Sta-

dien zum nachsten lterationsschritt muss erneut Uber alle Altersklassen gerechnet wer-
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den. Es folgt das Sammeln der Individuen Uber alle Altersklassen, um die aktuelle
Dichte der einzelnen Stadien zum Zeitpunkt t zu erhalten. Damit wird die Nematoden-
dichte fur die Konsumfunktion bestimmt.

2.3 Modellkalibrierung

Nach dem Aufstellen und der Programmierung der Modellgleichungen sind die Para-
meter des Modells zu kalibrieren. Wahrend die Parameter der Temperaturrespon-
sefunktionen fiir die einzelnen Stadien, sowie die Parameter der Uberlebenswahr-
scheinlichkeit der L2-Larven, anhand der Daten verschiedener Autoren geschatzt wer-
den konnten, liegen fur die Ubrigen Parameter keine entsprechenden Datensatze vor.

Als wichtige EinflussgrofRe auf die Us; wird wiederum das Pflanzenwachstum betrach-
tet. Die Parameter des Differentialgleichungssystems einschlieRlich der Temperaturre-
sponse, ergeben sich aus dem durchschnittlichen Wachstumsverlauf (GEISLER, 1980).
Sie sollen in der Gesamtkalibrierung des Modells nicht mehr verandert werden. Auch
auf die Schwierigkeiten zur Bestimmung der Fertilitatsrate F; der einzelnen Altersklas-
sen ist schon hingewiesen worden. Diese Parameter werden ebenfalls nicht mehr ge-
andert.
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Abb. 9: Kalibrierung der Verteilungsfunktionen der normalisierten Entwicklungszeiten
fur jedes Stadium von H. schachtii bei 25°C (JOHNSON et al., 1969 a)
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Durch diese Vorgaben wird die zu kalibrierende Parameterzahl eingeschrankt. Vom
Konzept her mussen die Parameter der temperaturunabhangigen Verteilungsfunktionen
G(.) bestimmt werden. JOHNSON et al. (1969a) haben eine Lebenstafel fir eine Gene-
ration aufgestellt. Anhand des zeitlichen Auftauchverhaltens der einzelnen Stadien
lassen sich die Parameter . der Weibullverteilung anpassen (Abb. 9, Tab. 2). Die
Biologische Zeit bestimmt den zweiten Parameter der Weibullverteilung.

Tab. 2: Der Parameter (. der Wei-
bullverteilungen fur jedes Stadium Durch die beschriebene Vorgaben sind

Stadium Parameter . die bedingten Uberlebenswahrschein-
. lichkeiten der einzelnen Altersklassen
Ei 11 als regulierende GroRe fur die quantita-
L2 7.1 tiven Dichten der Dynamik anzusehen.
L3 32 Die Kalibrierung der Parameter A. der
L4 25 bedingten  Uberlebenswahrscheinlich-
keiten der einzelnen Stadien, sowie die

Adult 4.1 Parameter der Konsumfunktion erfolgt
Zyste 10.3 anhand der Langzeituntersuchungen im

Rheinland (HAMBUCHEN, 1990). Die-
ser Datensatz bietet den Vorteil, dass
uber den Untersuchungszeitraum von
1971-1989 die  unterschiedlichsten
Temperaturverlaufe geherrscht haben. Der Nachteil dieses Datensatzes besteht in der
zeitlichen Aufldsung, da nur zur Saat Zuckerribe einer Rotation Dichteerhebungen
stattgefunden haben. Daher mussen erst noch einige Rahmenbedingungen des Mo-
dells erlautert werden. Die luckenhafte Datengrundlage erfordert eine Koppelung des
Differenzenmodells und des Lesliemodells. Fir die Dynamik des Nematoden unter Zuc-
kerriben wird das Lesliemodell angewendet, wahrend mit der Differenzengleichung die
Populationsdynamik unter Nichtwirten der Rotation modelliert wird. Die Verbindung der
beiden Modelle erfordert weitere Vereinfachungen. Wahrend die Differenzengleichung
als Modelleingabe und -ausgabe eine Dichte in E.u.L./100 g Boden liefert bzw. bendtigt,
ist beim Lesliemodell diese einheitliche Stadientbergabe nicht gegeben. Unter der
Annahme, dass nur die inzystierten Eier und Larven die Winterperiode Uberleben, ist
die Anzahl der berechneten Zysten zu Ende der Vegetationsperiode multipliziert mit der
konstanten Vermehrungsrate der Anfangswert der Differenzengleichung Xnema:

XNema(O) — XZyten F- Pov Gl. 23

Dabei ist teng der Zeitpunkt des Endes der Vegetationsperiode und poy die Uberwinte-
rungswahrscheinlichkeit. Es wird davon ausgegangen, dass die Ubrigen Stadien den
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Winter nicht Uberleben oder fur die Dynamik in der folgenden Vegetationsperiode ohne
Bedeutung sind. Das Ergebnis der Differenzengleichung (E.u.L/100 g Boden) vor Zu-
ckerrtiben ist die Anfangsbelegung der ersten Altersklasse des Stadiums Ei zum Vege-
tationsbeginn eines Zuckerribenjahres.

Theoretisch ware es auch mdglich, als Modelleingabe die aus der Differenzengleichung
ermittelten Zysten zu benutzen. Bei der Verwendung von Eiern als Modelleingabe wer-
den aber die Ergebnisse von THOMAS (1990) berlcksichtigt. Er hatte unterschiedliche
Schlupfwahrscheinlichkeiten in den verschiedenen Jahren einer Rotation beobachtet.
Mit zunehmendem Alter der Zysten stieg die Anzahl der geschltpften Larven im Ver-
haltnis zur Anzahl aus jungen Zysten des Entwicklungsjahres. Durch die Eingabe von
Eiern und Larven, anstatt von Zysten, entsteht ein physiologischer Vorsprung, der die
unterschiedliche Schlupfrate der jahrlichen Alterung vereinfacht. Die modellierte Schlup-
frate wahrend der Vegetationsperiode entspricht der beobachteten geringeren Schlupf-
rate von THOMAS (1990).

Der Beginn der Vegetationsperiode (t=0) wird auf den 1. Marz eines Jahres festgesetzt.
Als weitere Einflussgrolie muss der Saattermin mitbertcksichtigt werden. Es wird an-
genommen, dass bei einer Temperatursumme zur Basis 8 ,TSs, (SCHLANG, 1990) von
40°C ab dem 1. Marz der Warmeanspruch der Zuckerrube erflllt ist (GEISLER, 1980)
und somit gesat werden kann. Somit ergeben sich Jahr fur Jahr in Abhangigkeit von der
Temperatur verschiedene Saattermine. Die Vegetationsperiode endet am 31.10. eines
Jahres. Wahrend der Saattermin auf die Dynamik des Nematoden einen Einfluss aus-
ubt, bleibt der Erntetermin ohne Bedeutung, da angenommen wird, dass der H. schach-
tii seine begonnene Zystenbildung als Reifungsprozess an Wurzelresten vollenden
kann (SIKORA, unverdffentlicht). Die taglichen Lufttemperaturen vom Standort Koln-
Wahn als nachste Messstation zu den Versuchsfeldern sind aus den "Monatlichen
Witterungsberichten" (1971-1990) der jeweiligen Jahre entnommen. Die Verwendung
von Lufttemperaturen bei bodenblrtigen Schaderregern kann eine potentielle Fehler-
quelle bedeuten und beinhaltet eine nur angenaherte Gultigkeit. Im Verhaltnis von
Lufttemperatur zu Bodentemperatur wird eine Abflachung der Amplitude vermutet.
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Abb. 10: Kalibrierung des Lesliemodells an die Daten von HAMBUCHEN (1990) bei
hoher H. schachtii - Ausgangsverseuchung. Zum Vergleich: Angabe der Tem-
peratursummen und die Ergebnisse der Differenzengleichung

Eine weitere GroRRe ist die Anzahl der Altersklassen. Prinzipiell ist die Bestimmung die-
ser GrolRRe ein biologisches Problem. Je groRer die Anzahl der Altersklassen ist, desto
genauer wird die Vergangenheit und der Einfluss von StorgroRen auf die Popula-
tionsdynamik berucksichtigt. Diese Maximalforderung kollidiert auf der anderen Seite
mit der rechentechnischen Ausstattung, denn die Rechenzeit steigt mit der Zahl der
Altersklassen. Es ergab sich bei gegebener Rechenleistung und Speichergrofie eine
optimale Grdoenordnung von 60 Altersklassen fur jedes Stadium, bei einem Zeitinter-
vall von 4 Tagen fur das Lesliemodell. Die Losung des Differentialgleichungssystem
und die Berechnung der Biologischen Zeit erfolgt in taglichen Einheiten.

Anhand dieser Modellkonfiguration werden die Parameter an den Datensatz von HAM-
BUCHEN (1990) kalibriert, wobei die Anzahl der Parameter durch die definierten Rah-
menbedingungen auf ein Minimum reduziert wurden. Die Schwierigkeit besteht darin,
dass in den Jahren 1971-1989 die unterschiedlichsten Temperaturen geherrscht haben
Abb. 10. Aufgrund der Kalibrierung ergaben sich fiir die Parameter der Uberlebens-
wahrscheinlichkeit die in Tab. 3 aufgelisteten Werte.
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Tab. 3: Parameterliste der Uberlebenswahrscheinlichkeiten A.

Stadium A.

Ei 0.987
L3 0.969
L4 0.975
Adult 0.96
Zyste 0.989

Tab. 4: Die Parameterliste der Konsumfunktion &(x)
(x=Larven in der Wurzel)

Parameter Wert
Xmin 10
Xerit 190
a 1.1

R 1.22
Y 3.44
¢ 2.2

In Tab. 4 und Tab. 5 sind die Parameter der Konsumfunktion (Gl. 16) und die noch zu
ermittelnden Temperaturresponsefunktionen flr das Pflanzenwachstum und die Zy-
stenentwicklung (Gl. 24) aufgeflhrt. Es wurde ein Funktion vom Logan-Typ (SPAIN,
1982) gewahlt.

ds(T ): Kmax'e(a.T)'(l'b'e(c.T) )

mit
Gl. 24
a=In(Q,, /10) und
b = e('C'Tmax)
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Einige der in diesem komplexen Modell eingefihrten Parameter sind korreliert, z.B. die
kritischen Dichten der Konsumfunktion oder die einzelnen A's der Altersklassenvertei-
lungen. Anhand der freien Parameteranpassung kann auch nicht von einem optimalen
Parametersatz im statistischen Sinne gesprochen werden. Es scheint sich aber um ein
lokales Parameteroptimum zu handeln, da immer wieder auf die nahere Umgebung
dieser speziellen Parameterkonfiguration zurtickgegriffen wurde. So fuhrte eine Para-
meteranderung in den Extremjahren 1983 (hohe TSsg, niedrige Ausgangsverseuchung,
sehr hohe Endverseuchung) und 1986 (niedrige TSs, hohe Ausgangsverseuchung,
hohe Endverseuchung) nicht annahernd zu den beobachteten Werten.

Tab. 5: Die Parameterliste der Temperaturresponsefunktionen fur die Entwicklung zur
Zyste und das Wurzelwachstum

Parameter Zyste Wurzel
tmax 32.5 31.5
Kmax 0.00593 0.09
Q1o 3.1 2.5

c 0.5187 0.4993

3 Modellsimulationen anhand des Lesliemodells

3.1 Modellverhalten bei unterschiedlichen Ausgangsdichten und Temperaturen

In Abb. 10 sind die simulierten Populationsdynamiken, die Daten von HAMBUCHEN
(1990), sowie zum Vergleich die Simulationsergebnisse der Differenzengleichung dar-
gestellt. Die Anpassung lasst natlrlich eine gute Ubereinstimmung zwischen den beo-
bachteten Abundanzen zur Saat Zuckerribe und den simulierten Populations-
dynamiken durch die beiden Modelle erwarten. Es ist aber gelungen, die Temperatur
als unregulierbare und daher als zufallig zu betrachtende EinflussgroRe adaquat zu
berlcksichtigen. Besonders hervorzuheben ist die Tatsache, dass das formulierte Mo-
dell flexibel genug ist, anhand von verschiedenen Temperaturen realistische Fluktuatio-
nen uber eine sehr lange Zeitperiode hinweg zu simulieren.

Die Dynamik der einzelnen Teilsysteme soll anhand einiger Simulationen demonstriert
werden (Abb. 3.11 a, b, ¢). Zum Simulationsbeginn (1. Marz) werden in der taglichen
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Iteration die Tagestemperaturen eingelesen (Abb. 11 a). Die Eier und Larven der Al-
tersklasse 1 entwickeln sich gemal® den formulieten Wahrscheinlichkeiten. In Ab-
hangigkeit von der Temperatur schllpft ein kleiner Teil des Stadiums Ei zu freien L2 im
Boden, obwohl noch keine Wirtswurzeln vorhanden sind. Dies ist moglich, da H.
schachtii zum Spontanschlupf neigt (CLARKE u. PERRY, 1977). Wenn die angenom-
menen Temperatursummen zur Saat erflllt sind, wird das Pflanzenwachstumsmodell
eingeschaltet (Abb. 11 b). Wahrend die ersten Larven die Wurzel penetrieren, wird
gleichzeitig das Wurzelwachstum geférdert, aber nur solange, bis soviel Larven einge-
drungen sind, dass es zu Wachstumsdepressionen kommt. Die anfanglich kleine Bio-
masse verringert aliquot die Schlupf- und Penetrationswahrscheinlichkeit. Die einzelnen
Stadien entwickeln sich in Abhangigkeit von der Temperatur (Abb. 11 c). Die Dar-
stellung erfolgt akkumuliert Gber alle Altersklassen zu einem Zeitpunkt. Die zweifache
Koppelung mit der Temperatur steuert die Dynamik des Wurzelwachstums und damit
den Beginn des Rubenkérperwachstum. Wie man in Abb. Abb. 11 b sieht, ist der Ein-
schaltzeitpunkt mit Nematodenbefall, gegenuber demjenigen ohne Befall, verzdgert.
Durch die Wachstumsverzdgerung reduzieren sich wiederum die Schlupfwahrschein-
lichkeiten fur die Nematodenstadien. Die simulierte Wurzelseneszenz verringert die Ent-
wicklungswahrscheinlichkeiten der Stadien in der Wurzel zum Ende der Vegeta-
tionsperiode.

Im Extremfall sehr hoher Verseuchungsdichten (Abb. 12.a, b, c), z.B. bei Monokulturen
in den ersten Jahren, erreicht das Wurzelwachstum nicht das potentielle Wachs-
tumsvermdgen und nur ein rudimentares Rubenwachstum ist zu beobachten (Abb. 12
b). Phanologisch entspricht diese Simulation der Ausbildung des Wurzelbartes. Die
Verringerung der fur den Nematoden als Lebensraum zur Verfugung stehenden Wur-
zelbiomasse reduziert die Schlupfwahrscheinlichkeiten und andert damit auch die A-
bundanzdynamik. (Abb. 12 c). Ein Simulationsbeispiel aus dem sehr warmen Jahr
1983 bei niedriger Ausgangsverseuchung verdeutlicht ein anderes Phanomen (Abb.
13 a, b, c). In diesem Jahr bestehen fur die Zuckerribe anhand der Temperatur-
bedingungen sehr gute Wachstumsbedingungen. Das Kapazitatsoptimum wird so
schnell erreicht, dass es zu keiner Befallsdepression kommt, sondern dass Uber die
ganze Vegetationsperiode das Wachstum durch den Nematodenbefall noch beschleu-
nigt wird.
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Abb. 11: Simulation der Vegetationsperiode 1971 (Rheinland); a: Temperaturverlauf; b:

Wurzeldynamik; c: Stadiendynamik von H. schachtii
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Man erhalt einen geringfligig hdheren Ribenertrag mit Nematodenbefall als ohne. Auch
bei héheren Ausgangsverseuchungen lasst sich diese Relation wiederfinden, bzw.
kommt es zu keinen Ertragsverlusten. Durch die spezielle Formulierung der Konsum-
funktion sind diese Ergebnisse zu erwarten gewesen. Dieses Ergebnis wird zusatzlich
von Untersuchungen aus Bayern bestatigt, die punktuell hdhere Ertrage in dem eben-
falls warmen Jahr 1989 bei einer Ausgangsverseuchung von uber 1000 E.u.L./100 g
Boden beobachtet haben (ARNDT, mdndl. Mitt.). Auch FISCHER (1990) verweist auf
die grolRe Varianz bei Befalls-Schadens-Relationen, so dass man héchstens 50% der
Ertragsverluste der Ausgangsverseuchung zuordnen kann.

3.2 Modellvalidierung
3.2.1 Analyse der Stadiendynamik wahrend der Vegetation

Nach der Demonstration der Flexibilitat des Modells, gilt es zu prifen, ob die simulierten
Abundanzdynamiken auch in diesen Groflenordnungen in Versuchen wiederzufinden
sind. CRUMP und KERRY (1987) haben einen Datensatz mit ihnren Beobachtungen aus
Topfversuchen Uber die Vegetationsperiode hinweg verdffentlicht und zur Verfigung
gestellt. Simuliert wird anhand eines fiktiven Temperaturverlaufs, da in der zitierten
Literatur keine Angaben Uber die klimatischen Bedingungen gemacht wurden. Uber den
Temperaturverlauf wurde sozusagen das Modell an die Daten angepasst. Alle Parame-
ter wurden konstant gehalten. In Abb. 14 a, b, ¢ sind die Simulationen, der besseren
Ubersicht halber getrennt nach Stadien, den Versuchsergebnissen gegeniibergestellt.
Bis Juli, August ist das Modell in der Lage, die beobachteten Massenwechsel der ein-
zelnen Stadien L2, L3, Adulte relativ exakt nachzuvollziehen (Abb. 14, a, b). Vor allem
das Auftauchverhalten der einzelnen Stadien deutet auf die Gultigkeit des Modellansat-
zes hin. Erst mit dem Beginn der 2. Generation kommt es zu quantitativen Unter-
schieden der Stadien L2 und L2. Im September und Oktober divergieren die beiden Er-
gebnisse vollig. Von besonderem Interesse ist die simulierte Dynamik der adulten Weib-
chen. Uber die ganze Vegetationsperiode hinweg stimmt sowohl das Zeitmuster als
auch die simulierte Stadienanzahl mit den Messwerten Uberein (Abb. 14 b). Im Gegen-
satz zu den Ubrigen Stadien, die den Winter nicht Gberleben, wird mit der exakten Simu-
lation der Weibchen, als Mal} fUr die Entwicklung zu Zysten und inzystierten Eiern, die
Leistungsfahigkeit des komplexen Ansatzes demonstriert.
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Hervorzuheben ist weiterhin die L2-Dynamik im August. Nach den Untersuchung von
CRUMP und KERRY (1987) ist die Anzahl freier L2-Larven im Boden innerhalb des Un-
tersuchungszeitraum gesunken. Anhand der Simulationen hat in diesem Zeitraum ein
starker Massenwechsel stattgefunden. Diese Beobachtung gilt nattrlich nur flir das
fiktive Temperaturszenario. Der modellierte Abundanzanstieg der L2 und L3 zum Ende
der Vegetation ergibt sich aus der fehlenden Dichteabhangigkeit zum Ende der Vegeta-
tionsperiode. Das Modell schaukelt sich auf. Noch héhere Abweichung sind beim Sta-
dium L3 zu beobachten. CRUMP und KERRY (1987) geben die Dichte in Anzahl L3/g
Lateralwurzel an und wurden auf 100 g Boden transformiert. Da es sich um Topfver-
suche handelt, kann die Abweichung an dem limitierenden Faktor der Topfbe-
grenzungen liegen. Ganz offensichtlich ist die Abweichung zwischen der beobachteten
und simulierten Anzahl der E.u.L./100 g Boden (Abb. 14 c). Die gemessene Dichte der
Eier verlauft auf einem wesentlich hdheren Niveau als die simulierte. Ahnliche Verhalt-
nisse hat auch THOMAS (1979) bei seinen Untersuchungen beobachtet, wobei Spit-
zenwerte von bis zu 20000 E.u.L../100 ml Boden wahrend der Vegetationsperiode auf-
getreten sind. Diese GréRenordnungen werden durch das Lesliemodell nicht erreicht.
Erklarungsmdglichkeiten fur die Abweichungen liefern die Vereinfachungen, die gerade
fur die Anzahl der inzystieren Eier und Larven gemacht wurden. Moglicherweise liegen
sowohl die Fertilitadten der wahrend der Vegetationsperiode gebildeten Adulten als auch
die Absterberaten der inzystierten Eier in Feldsituationen in anderen GréRenordnungen
als in dem Modell angenommen. Wirden die starken Massenwechsel des Stadiums Ei
im vorliegenden Modellkonzept berlcksichtigt, musste das Stadium sowohl physiolo-
gisch als auch modellmallig in "Eiern aus alten Zysten zu Beginn der Vegeta-
tionsperiode" und "Eiern aus neugebildeten Zysten" unterteilt werden.
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Diese Erweiterung ware physiologisch sinnvoll, bringt aber keinerlei Vorteile in der Mo-
dellaussage, insbesondere deshalb nicht, weil die Felderhebungen der Nacherntezeit
gleiche Groflenordnungen wie die Simulationsergebnisse aufweisen. Da in einem bio-
logischen System eine Luxusentwicklung nicht oder nur in geringem Male zu erwarten
ist, besteht die Frage, wo wahrend der Vegetationsperiode dieser immense Uberschuss
an Eiern geblieben sein soll. Es scheinen wahrend der Vegetationsperiode parallele
Prozesse, z.B. antagonistischen Ursprungs, abzulaufen, die die Bildungs- und Abster-
berate der Eier beeinflussen. Diese Prozesse sind in Bezug auf Ei- und Adultenpa-
rasitierung untersucht worden (CRUMP und KERRY, 1987; NICOLAY, 1989), sind aber
in dem Modell nicht berlcksichtigt. STEUDEL et al. (1981) definieren eine Kategorie der
"lebensfahigen" Eier und Larven. Analog kann in dem Modell von "entwicklungsrelevan-
ten" Eiern und Larven gesprochen werden, die einen proportionalen Anteil der Gesamt-
zahl an Eiern und Larven darstellen.
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Abb. 15: Simulation des Wurzelwachstums der Zuckerriibe wahrend der Vegeta-
tionsperiode (Daten von CRUMP und KERRY, 1987)

Ohne jegliche Anpassung wurden im Nachhinein die Wurzelwachstumsdaten aus den
Topfversuchen mit der Wurzelsimulation des Modells verglichen (Abb. 15). Dazu wur-
den die Daten an die Grof3enordnungen des Modells transformiert werden. Wie aus der
Abb. 15 zu ersehen ist, entspricht die simulierte Dynamik der Wurzel den Ergebnissen
der Topfversuche. Die Interaktionen zwischen Wurzel und Nematoden werden in einer
realistischen Relation wiedergegeben. Das maximale Wurzelwachstum wird in der Si-
mulation zeitlich etwas zu spat prognostiziert. Hier sind weitere Untersuchungen an-
hand der Temperaturresponsefunktionen fur das Zuckerribenmodell notwendig.
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Abb. 16: Vergleich von Simulation und dem beobachteten, zeitlichen Auftretens ein-
zelner H. schachtii-Stadien anhand der Vegetationsperiode 1977 (Daten von
MULLER, 1979)

Ein weiterer, qualitativer Vergleich lasst sich aus der Literatur entnehmen. MULLER
(1979) hat von den Jahren 1977 und 1978 die einzelnen Stadien wahrend der Vege-
tationsperiode beobachtet, hat aber keine quantitativen Angaben gemacht. Die Simula-
tion wurde mit den Temperaturdaten von 1977 aus dem Rheinland ohne jede Parame-
teranderung durchgefuhrt. In Abb. 16 ist zu sehen, dass der Beginn der generativen
Entwicklung exakt getroffen wird (L2 in Wurzeln entspricht dem simulierten L3-
Stadium). Anfang Mai sind noch keine L4 oder Adulten simuliert worden. Auch die in-
zystierten Eier Mitte Mai bis Anfang Juni gehoéren laut Simulation noch zu der Ur-
sprungsgeneration. Der Beginn der folgenden Generation Mitte Juli bis August wird
durch das Modell zeitlich gleich wiedergegeben. Das gleiche gilt fur die Eientwicklung
der folgenden Generation Mitte September. Fur die anderen Stadien sind zu diesem
Zeitpunkt keine Angaben mehr gemacht worden, es ist aber zu vermuten, dass sie
ebenfalls in den Stichproben zu finden waren. Wahrend MULLER (1979) in seinem
Versuch von drei vollendeten Generationen spricht, sind anhand des Modells nur zwei
eindeutig identifizierbare Generationen ausgebildet worden. Der Unterschied mag in der
Versuchstechnik von MULLER (1979) liegen. Er schuf mit einer Larveninokulation eine
kiinstliche Verseuchung. Hinzu kam eine kunstliche Infizierung zum Nachweis der 2.
Generation.
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3.2.2 Globale Datenvergleiche

Das Ziel dieses Modells ist es nicht nur, ein komplexes biologisches System am Bei-
spiel der Wirt-Parasit-Interaktion von H. schachtii an der Zuckerribe auf eine mathema-
tisch begrindbare Ebene zu abstrahieren, sondern auch anhand dieser theoretischen
Ableitungen ein realistisches Prognosemodell zu entwickeln. Fir jedes Modell besteht
die meist unerfillte Maximalforderung der Parameterstabilitdt und der Moglichkeit des
Einsatzes in verschiedenen Regionen. Fur die Differenzengleichung ist diese Maxi-
malforderung weites gehend erflllt, aber die Anzahl der Generationen/Jahr muss als
Parameter eingegeben werden.

Auch das Lesliemodell wird ohne Parameteranderung mit den verschiedenen, verfug-
baren Datensatzen verglichen. Von besonderem Interesse bei diesen Datenvergleichen
ist die Unterscheidung in eine Dynamik bei hoher und bei niedriger Ausgangsver-
seuchung von HAMBUCHEN (1990). Abb. 17 zeigt die Simulation des Lesliemodells
bei gegebener Anfangsverseuchung 1971 und den Temperaturdaten der jeweiligen Zu-
ckerribenjahre als Variablen. Zum Vergleich sind die Simulationsergebnisse der Diffe-
renzengleichung als Punkte dargestellt. Die Ausgangsverseuchungen zur Saat Zucker-
rube (Pi) werden mit Ausnahme von 1977 sehr genau prognostiziert. Insbesondere in
den Extremjahren 1983 und 1986 wird die Population, wie bei der Differenzengleichung
der Fall, nicht Uberschatzt. Jedoch lasst sich der starke Populationsanstieg im Jahr
1977 nicht mit Hilfe des Modells erklaren.
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Abb. 17: Simulation der Populationsdynamik von H. schachtii von 1971-1989 anhand
des Temperaturverlaufs bei niedriger Ausgangsverseuchung (Daten Di-
kopshof, Rheinland, HAMBUCHEN, 1990)

Auch wenn HAMBUCHEN (1990) anhand der Zystenuntersuchungen zwischen einer
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Dynamik bei hoher und niedriger Verseuchungsdichte unterschieden hat, so scheint
sich dieser Unterschied in der Rotation 1971,1974,...,1989 nicht wiederzufinden. Ohne
jede Parameteranderung gelingt es, beide Dynamiken mit dem Modell abzubilden Die-
ses Ergebnis ist ein Indiz daflr, dass flr den langfristigen Populationsverlauf und die
Prognose des Nematoden neben den klimatischen Bedingungen noch die Ausgangs-
verseuchungen essentiell sind. Die Unterscheidung in Dynamiken verschiedener Dich-
ten scheint nicht von Bedeutung zu sein.

Bevor das Modell anhand der Daten der Bayerischen Landesanstalt fir Bodenkultur
und Pflanzenbau (BLBP) verifiziert werden kann, muss erneut auf die Variable "Tem-
peratur" eingegangen werden. Anhand der "Monatlichen Witterungsberichte" von 1976-
1981 stehen die taglichen Lufttemperaturen (in 2m Héhe gemessen) von Nurnberg und
ab 1982 von Wirzburg zur Verfugung. Diese beiden Messstandorte sind wiederum die
nachsten zu dem Versuchsstandort Oberspiesheim. In Abb. 18 sind die Ergebnisse fur
die Rotation ZR-WR-Ha dargestellt. Als Startwert fir das Modell wird der Unter-
suchungstermin 1979 genommen, da 1978 ein Anstieq der Population unter Nichtwirten
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Abb. 18: Simulation der Populationsdynamik von H. schachtii von 1976-1991 anhand
des Temperaturverlaufs (Daten Oberspiesheim, Bayern, BLBP)

gemessen wurde. Von 1979 bis 1987 werden die Pi's durch die beiden gekoppelten
Modelle sehr genau prognostiziert, auch wenn in dem warmen Jahr 1983 die Popula-
tion durch das Lesliemodell stark Uberschatzt wird. Der gemessene Anstieg unter Nicht-
wirten im Jahr 1989 ist nicht vom Modell erfassbar. Als Folge davon weicht die Pro-
gnose fur 1989 und die folgenden Jahre von den Messungen ab. Eine ahnliche Relation
ergibt sich in der Simulation der 2-feldrigen Fruchtfolge ZR-WW (Abb. 19). Bis 1983
stimmen Prognose und Messwerte gut Uberein. 1983 wurde in diesem Versuch nur ein
sehr schwacher Populationsanstieg gemessen, obwohl es sehr warm war. Aus diesem
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Grund Uberschatzt das Modell den Populationsanstieg. Gleiches gilt fur 1987, wahrend
1989 der starke Populationszuwachs durch das Modell schlecht erfasst wird. Eine wei-
tere Versuchsserie der Bayerischen Landesanstalt wird als Beispiel fur andere Zuc-
kerribenjahre die Fruchtfolge ZR-WW-SG aus den Jahren 1977-1990 dargestellt (Abb.
20). Auch hier kommt es zu einigen Abweichungen, aber die Ausgangsverseuchungen
zur Saat Zuckerribe werden relativ genau erreicht. Erst 1989 wird die Population unter-
schatzt.
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Abb. 19: Simulation der Populationsdynamik von H. schachtii von 1977-1991 anhand
des Temperaturverlaufs (Daten Oberspiesheim, Bayern, BLBP)
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Abb. 20: Simulation der Populationsdynamik von H. schachtii von 1977-1991 anhand
des Temperaturverlaufs (Daten Oberspiesheim, Bayern, BLBP)

Trotz der punktuellen Abweichungen lasst sich mit dem Lesliemodell ohne jede Para-
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meteranderung die Dynamik der bayerischen Untersuchungen Uber lange Zeitperioden
wiedergeben. Im Gegensatz zu der Differenzengleichung, wo die Generatio-
nen/Vegetationsperiode vorgegeben wurden, sind in dem Lesliemodell die einzige
Steuervariable die vorgegebenen Tagesmitteltemperaturen. Dabei ist noch zu be-
achten, dass die Temperaturdaten aufgrund der radumlichen Abweichungen nur als
angenahert fir den Standort Oberspiesheim Gultigkeit besitzen.
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Abb. 21: Simulation der Populationsdynamik von H. schachtii von 1984-1990 anhand
des Temperaturverlaufs (Daten Elsdorf, Rheinland, SCHLANG, 1987, 1990)

Die Ergebnisse von SCHLANG (1987, 1990) kdénnen durch das Modell nicht wie-
dergegeben werden (Abb. 21). Die gemessenen Dynamiken werden mit den Tempera-
turdaten von Koln-Wahn sehr stark unterschatzt. Zwei mogliche Ursachen sind denk-
bar. Einerseits ist der Messstandort Koln-Wahn ein "Kélteloch", so dass es am Standort
Elsdorf tatsachlich warmer ist. Im Mittel Gber 10 Jahre wurde eine Warmesumme von
1545°C in dieser Region gemessen (SCHLANG, 1990). Diese Warmesumme wurde
anhand der Temperaturdaten von Koln-Wahn von 1984, 1987, 1990 in keinem Fall
erreicht. Andererseits konnte die Temperatur als einzige, abiotische Einflussgréf3e nicht
ausreichen, um die absoluten Populationsdichten zu reproduzieren. Insbesondere die
Simulation des Jahres 1990 entspricht nicht den starken Vermehrungsraten dieses
Jahres (SCHLANG, mundliche Mitteilung). Das Modellergebnis zeigt genau das Gegen-
teil. Andererseits wird das Jahr 1990 als ein extrem warmes Jahr bezeichnet. Anhand
der TSs von Marz bis Oktober (1448°C) ist diese Aussage nicht zutreffend. Da keine
weiteren Hintergrundinformationen bestehen, muss angenommen werden, dass fur
dieses Beispiel die Maximalforderung der generellen Ubertragbarkeit nicht erfillt ist. Es
ist aber zu erwarten, dass die Verwendung von Temperaturdaten aus Elsdorf diese
Auffassung revidieren wird.
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3.2.3 Rekursive Modellvalidierung

Die enge Verbindung zwischen Modell und gemessener Realitdt ist anhand der
Beispiele gezeigt worden. Das weitgestreute dynamische Verhalten des prinzipiell
deterministischen Lesliemodells kann anhand verschiedener Simulationen demonstriert
werden. Es wird Uberprift, ob die durch das Modell generierten Varianzen in einem rea-
listischen Streuungsbereich liegen. Es wurde mit unterschiedlichen Ausgangs-
verseuchungen (Pi) Uber alle verfligbaren Temperaturen aus dem Rheinland und Bay-
ern simuliert. Tragt man die Endverseuchung (Pf), bzw. die Vermehrungsrate Pf/Pi
gegen die Ausgangsverseuchung auf, so wird durch das Modell eine Streuung generiert
(Abb. 22 unten), die der naturlichen, in Stichproben gefundenen Varianz Uber weite
Abundanzbereiche entspricht (Abb. 22 oben). Es soll nochmals darauf hingewiesen
werden, dass es sich hier um die Darstellung des Verhaltnisses zwischen Pi und Pf
handelt und nicht um die Korrelation zwischen Beobachtungs- und Simulationsergeb-
nissen. Probleme bereiten lediglich die extremen Dichtebereiche. Bei einer niedrigen
Ausgangsverseuchung kann nur bei optimalen Temperaturbedingungen eine Uber-
proportional hohe Vermehrungsrate erzeugt werden. Ein Groldteil der generierten Ver-
mehrungsraten liegt in einem Bereich von 2-3. Die Mdglichkeit der verstarkten Vermeh-
rung bei niedrigen Dichten ist in der Konsumfunktion berlcksichtigt worden. Es muss
einerseits davon ausgegangen werden, dass die Einflussmdglichkeiten weiterer, bisher
nicht berlcksichtigter Faktoren die Uberproportionalen Fluktuationen auslosen. Ande-
rerseits ist bei niedrigen Ausgangsverseuchungen der tatsachliche Messfehler gro3, so
dass gerade in diesen Dichtebereichen die gemessenen Vermehrungsraten unprazise
sein kénnen. Die simulierte Vermehrungsrate in den hohen Dichtebereichen liegt Uber
den allgemein beobachteten Vermehrungsraten. Es hat den Anschein, dass die model-
lierten Restriktionen nicht ausreichend sind. Es sei nochmals erwahnt, dass auf jegliche
funktionelle Dichteabhangigkeit innerhalb des Modells bewusst verzichtet wurde, und
die Limitierung allein Uber das Differentialgleichungssystem erfolgt. Eine weitere Mog-
lichkeit, diesen Mangel zu beheben, ware eine dichteabhangige Geschlechtsdifferenzie-
rung, wie sie oben schon angedeutet wurde. Eine mdogliche Ursache fur diese Ab-
weichungen koénnen auch weitere Faktoren sein. Trotz dieser Nachteile erzeugt das
Modell in den relevanten Dichtebereichen realistische Varianzen, die mit den beobacht-
baren Varianzen Ubereinstimmen. Die Streuungsbreite deutet auf eine gewisse Flexibi-
litat dieses Ansatzes hin. Auch hier gilt, dass jede der generierten Endverseuchungen
durch das Modell erklarbar sind, wahrend die Ursache flur eine spezifische Vermeh-
rungsrate anhand der Felduntersuchungen nicht bestimmt werden kann.
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Abb. 22: Verhaltnis der Ausgangsverseuchung zur Endverseuchung von H. schachtii;
oben: gemessen von 1976-1990 (Daten BLBP); unten: simuliert anhand des
Temperaturverlaufs verschiedener Jahre

3.2.4 Der Einfluss des Temperaturmusters

Die enge Korrelation von Ausgangsverseuchung und Temperatur auf die Vermeh-
rungsrate ist bekannt (COOKE et al., 1979). Anhand von Feldversuchen ist dieser of-
fensichtliche Zusammenhang selten beobachtbar. Bei ahnlichen Ausgangsverseu-
chungen und gleichen Temperatursummen in verschiedenen Jahren werden unter-
schiedliche Pf/Pi-Werte ermittelt. Diese Abweichungen werden mit regionalen Unter-
schieden und den sonstigen Einflussgrof3en, wie Bodenfeuchtigkeit, begrindet (STEU-
DEL et al., 1981; FICHTNER, 1985). Aufgrund dieser Abweichungen bedarf es bei der

Erfassung des Temperatureinflusses auf Feldpopulationen "komplizierter Interpretatio-
46



@ ﬂ‘_ Diskrete Modelle fir H. schachtii, Teil 2, alterstrukturierte Lesliemodelle
ez 1

nen" (STEUDEL et al., 1981).

Die Leistungsfahigkeit des Modells wird verdeutlicht, wenn man die Vermehrungsraten
den Temperatursummen der Jahre 1971-1990 aus dem Rheinland und Bayern gegen-
Uberstellt (Abb. 23). In dem Zeitraum sind unterschiedliche Temperatursummen in den
Bereichen von 1100 - 1750°C TSg aufgetreten, wobei die mittleren Temperatursummen
mit einer héheren Haufigkeit vorkommen. Uber jede Temperatursumme wurde mit ver-
schiedenen Ausgangsverseuchungen simuliert. Wie deutlich zu sehen ist, besteht au-
Rer bei den sehr warmen Jahren keine Korrelation zwischen der Temperatursumme
und der simulierten Vermehrungsrate des Modells. Gleiche oder ahnliche Temperatur-
summen flhren bei gleicher Ausgangsverseuchung zu unterschiedlichen Endver-
seuchungen. Genau dieser Effekt ist in Feldsituationen zu beobachten.
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Abb. 23: Vergleich der Temperatursummen von 1971-1990 mit den simulierten Ver-
mehrungsraten

Die Temperatur steuert unterschiedlich Gber verschiedene Teilmodelle die Dynamik des
Nematoden. Die externe Variable "Temperatur" wird GUber das Modell als realistische
Bezugsgroke hinsichtlich der Dynamik eines Schadorganismus assoziiert. Damit ergibt
sich, dass nicht die Temperatur eines Jahres alleine, bzw. deren lineare Transformation
in Form der weitverbreiteten Temperatursummenmodelle als Einflussgrofie ausschlag-
gebend ist, sondern das spezifische Temperaturmuster einer Vegetationsperiode.

Um den Einfluss des vermuteten Temperaturmusters spezifizieren zu kdnnen, missen
die dichteabhangigen Einflussgrélien ausgeschlossen werden. Die in den Jahren 1971-
1990 am haufigsten aufgetretenen Temperatursummen liegen bei 1350°C. Innerhalb
dieses Temperatursummenbereichs traten beispielhaft folgende Vermehrungsraten bei
konstanten Ausgangsverseuchungen auf (Endverseuchung nach Winter) Tab. 6:
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Tab. 6: Simulierte Vermehrungsraten von H. schachtii bei gleichen Temperatursummen
Bayern Rheinland Rheinland
1985 1978 1987
TSg°C 1346 1345 1343
Ausgangsverseuchung 1924 1924 1924
Endverseuchung 4780 3762 6434
Vermehrungsrate 2.48 1.96 3.34

Bei gleicher Temperatursumme und gleicher Ausgangsverseuchung werden also von
dem Lesliemodell unterschiedliche Vermehrungsraten erzeugt. Noch extremer verdeut-
licht sich dieser Effekt bei zwei konstanten Temperaturen. Das Temperaturmuster ist
12°C/17°C fur die eine Simulation und 17°C/12°C fir die andere, wobei der Tempera-
turwechsel jeweils zur Halfte der Simulationszeit vorgenommen wird (Tab. 7). Die Saat-

Tab. 7: Vermehrungsraten H. schachtii bei konstanten Temperaturen

Temperaturmuster °C 17/12 12/17 17/12 12/17
TSg °C 1600 1600 1600 1600
Ausgangsverseuchung 823 823 1924 1924
Endverseuchung 7170 10171 764 11400
Vermehrungsrate 8.71 12.36 0.40 4.93

zeiten werden gleichgesetzt, so dass die Temperatursumme gleich ist.

Anhand dieser Beispiele wird verdeutlicht, wie unzureichend die Modelle auf der Basis
von Temperatursummen sind. Es zeigt sich ferner, dass die biologischen Komplexe
thermischer Physiologie nicht durch einfache lineare Prozesse approximiert werden

konnen.
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4 Diskussion

Viele der einzelnen Zusammenhange sind schon innerhalb der Modellentwicklung und
Modellvalidierung diskutiert und auf ihre biologische Plausibilitat hin Gberpruft worden.
In der abschlieRenden Betrachtung des Gesamtmodells werden einige Eigenschaften
des Ansatzes hervorgehoben und diskutiert.

Das erweiterte Lesliemodell eignet sich fur alle Populationen mit diskreten Stadien und
Uberlappenden Generationen (SONDGERATH, 1987). In der speziellen Anwendung
dieses Modelltyps auf einen Schadorganismus muf® das Grundmodell in Bezug auf die
spezifische Biologie des Erregers erweitert werden, ohne das Modell zu modifizieren.
Beziglich des Ribennematoden H. schachtii ist der temporare Wechsel vom Boden in
die Wirtswurzel wahrend der Stadienentwicklung modellmassig bertcksichtigt worden.
Die sehr enge Wirt-Parasit-Beziehung (KAMPFE, 1960) ist adaquat auf eine mathema-
tisch und damit auch numerisch verarbeitbare Ebene abstrahiert worden. Diese model-
lierte Wirt-Parasit-Beziehung basiert z.T. auf hypothetischen Zusammenhangen, ist
aber auch das Ergebnis der Analyse einzelner Experimente. Diese Wissensausschnitte
der praktischen Experimente, sowie die daraus abgeleiteten hypothetischen Zusam-
menhange sind in diesem Modell auf ein abgerundetes Ganzes vereint worden.

Dieses Modell mit den kalibrierten Parametern ist nur eine Mdglichkeit, Aussagen dar-
Uber zu machen, inwieweit sich H. schachtii Uber die Vegetationsperiode hinweg entwi-
ckeln konnte. Obwohl die Modellentwicklung sich eng an die biologischen Gege-
benheiten orientiert, konnten in der Realitat einer Feldsituation durchaus andere Dyna-
miken vorliegen. Analog kdnnen andere Parameterkonfigurationen in einem ahnlichen
Modellkonzept zu denselben Ergebnissen fuhren.

Das Lesliemodell ohne Dichteabhangigkeiten beinhaltet modellimmanent gewisse
Nachteile, die zu Schwierigkeiten in der Modellierung der Abundanzdynamiken tber
langere Zeitraume fuhren. Die Populationen sterben entweder aus, oder aber sie wach-
sen unbegrenzt an, wie auch an den Beispielssimulationen ersichtlich ist. Einem unkon-
trollierten Anwachsen der Population wird durch die zeitliche Beschrankung auf die
Vegetationsperiode entgegengewirkt. Das heil3t aber gleichzeitig, dass dieser kalibrierte
Ansatz fUr langere Zeitperioden, wie sie bei Winteranbau der Zuckerrtiben in den USA
auftreten, seine Gultigkeit verliert. Damit wird auf die Notwendigkeit hingewiesen, dass
weitere zeitliche Faktoren existieren und in das Modell einzufuhren sind. Verdeutlicht
wird diese Problematik auch in der zu hohen Vermehrungsrate bei hohen Verseu-
chungsdichten. Es wurden verschiedene Dichteabhangigkeiten innerhalb der Fertilitats-
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raten oder bedingten Uberlebenswahrscheinlichkeiten untersucht, die im Zusammen-
hang mit dem Pflanzenwachstumsmodell zum Teil zu unrealistischen Oszillationen
sowohl in der Populationsdynamik als auch in der Wurzeldynamik fuhrten und die biolo-
gisch nicht zu erklaren waren. Es ist zu erwarten, dass zusatzliche Dichteabhangigkeit
ebenso zeitabhangig wie die Schlupfwahrscheinlichkeiten formuliert werden mussen.

Ein weiterer zu diskutierender Kritikpunkt des Ansatzes ist die schon mehrfach erwahn-
te Abhangigkeit von nur einer abiotischen, exogenen Einflussgrole. Auch wenn die
Bedeutung der Temperatur auf die Entwicklungsrate der Nematodenstadien nicht ge-
nug hervorgehoben werden kann, und auch die simulierten Varianzen einen ent-
sprechenden Einfluss bestatigen, so besteht diese singulare Interaktion jedoch nicht in
praktischen Feldsituationen. Auf die Einflussgro3e Bodenfeuchtigkeit wurde aus mehre-
ren Grinden bewusst verzichtet. Bei nur sehr kleiner Datengrundlage (WALLACE,
1955, 1956) sind die funktionellen und hypothetischen Relationen unbekannt (STEU-
DEL et al., 1981). Der Faktor Bodenfeuchtigkeit steht in Kombination zu zahlreichen
anderen EinflussgréfRen. Die Bodenfeuchtigkeit als eine MessgroRie ist nicht nur von
einem externen Niederschlagsereignis beeinflusst. Die Problematik besteht in der Ab-
hangigkeit der Bodenfeuchtigkeit von der Bodenart und der damit verbundenen Hyste-
resiseffekte, vom Grundwasseranschluss usw.. Die weitere Frage ware, inwieweit die
Zuckerribe einen Wassermangel als negativen Einfluss auf die Populationsdynamik
des Nematoden substituieren kann, wie es 1983 im Rheinland geschehen sein konnte.
Aus diesem Grund ist auch eine Prognose im Falle einer Beregnung nicht moglich. Es
wird vermutet, dass im Einfluss der Bodenfeuchtigkeit eine mogliche Ursache fur die
abweichenden Vermehrungsraten des Modells in den unteren und oberen Dichte-
intervallen zu suchen ist.

In Anlehnung an dieses Modell ist es aber durchaus maoglich, entsprechende Feuch-
tigkeitsversuche durchzufiihren. Die Wechselwirkungen zwischen Temperatur und
Bodenfeuchtigkeit lassen sich anhand des Modells trennen. Eine mdgliche Modellerwei-
terung ware es, das Konzept der Biologischen Zeit um das Produkt der entsprechenden
Feuchtigkeitsresponsefunktion zu erganzen.

Die Flexibilitat des Modell erlaubt die realistische Beschreibung der zeitlichen Stadien-
dynamik in der Anfangsphase der Vegetation in Abhangigkeit von der Temperatur. Die
Leistungsfahigkeit wird im Vergleich von Simulation und Messwerten sowohl im Auf-
tauchverhalten der einzelnen Stadien als auch in den absoluten Dichten verdeutlicht.
Die hohe zeitliche Auflosung des Modells ermdglicht die wesentliche differenziertere
Modellierung der Stadiendynamik. Gleichzeitig erhdht sich der Informationsbedarf fur
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die Modelleingabe. Dieser Informationsbedarf wird durch die zahlreichen, in der Realitat
aber sehr variablen Rahmenbedingungen abgedeckt, die als Konstanten die mittlere
Entwicklungsdynamik beeinflussen. Es besteht die Gefahr, dass diese kalibrierten Rah-
menbedingungen an die optimalen Anbaubedingungen des Versuchswesen angepasst
wurden und in dieser Form auf die Praxis nicht Ubertragbar sind. Die gleiche Argu-
mentation gilt fur die verwendeten Lufttemperaturen. Die artenspezifische Temperatur-
response des Nematoden andert sich nicht, es ist aber moglich, dass die hier darge-
stellten und kalibrierten Parameter bei der Verwendung von Bodentemperaturen erneut
kalibriert werden mussen.

In der Entwicklung eines Modells missen solche Vereinfachungen und Einschrankun-
gen mit den dadurch implizierten Fehlermdglichkeiten gemacht werden. Die Eliminie-
rung solcher potentiellen Fehlerquellen sind dem Aufwand gegenuber zu stellen, die
eine zunehmende Komplexitat des Modell mit sich bringen wirde. Andererseits sind
durch den modularen Aufbau des Ansatzes Erganzungen und Verbindungen mit ande-
ren Modellen biologischer Systeme mdglich und erstrebenswert.

Gewisse experimentelle Versuchsbedingungen in der Landwirtschaft sind nicht oder nur
sehr schwierig auf die nachst hohere Auflosungsstufe zu Ubertragen. So z.B. die Er-
gebnisse aus Laborversuchen nicht auf Gewachshausversuche Ubertragbar, und weiter
auf Freilandversuche und als letzte Stufe auf die Praxisbedingungen. Als Begrindung
dient die mit jeder Stufe zunehmende Variabilitat, die die Versuchsbedingungen und -
ergebnisse beeinflusst. Abweichungen von generellen, eventuell hypothetischen Trends
werden mit jahreszeitlichen Schwankungen oder regionale und genetische Unterschie-
den begrindet. Anhand dieses Modell ist diese Argumentation zu widerlegen. In dem
Modell besteht keinerlei Koharenz seitens der Datenbasis. Die Temperaturresponsen
sind anhand von Daten aus Holland und Amerika, andere Parameter anhand von Un-
tersuchungen aus England oder Deutschland geschatzt worden. Es handelt sich hierbei
um singulare Faktoren, die z.T. subjektiv beeinflusst sind. Trotz dieser Faktoren ist
anhand dieser Daten ein generelles Modell zu entwickelt und anhand verschiedener
Feldversuche evaluiert und verifiziert worden. Im Umkehrschluss ist daher erst dieser
gewahlte mathematische Ansatz der gesuchte, gemeinsame Nenner der verschiedenen
Versuchsstufen, wobei die diskutierten jahreszeitlichen Schwankungen oder regionalen
Abweichungen durch das Modell erklart werden. Diese Hypothese besitzt jedoch nur fur
das System H. schachtii-Beta vulgaris Gultigkeit, und da auch nur bis zur Stufe des
Feldversuchswesens. Die Existenz einer ahnlichen mathematischen Basis ist aber in
ahnlich komplexer Art auch in anderen biologischen Systemen zu vermuten.
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Unter der Annahme, dass das modifizierte Lesliemodell die aus den Experimenten
abgeleitete Realitat des Nematoden widerspiegelt, sind von der nematologischen Seite
einige Hypothesen abzuleiten. Anhand des Modellergebnisses ist eindeutig ersichtlich,
dass die Entwicklungsrate in Abhangigkeit von der Temperatur regional sehr einheitlich
ist. Viele Laborversuche der angewandten Nematologie und die in der Nematologie
gefuhrte Diskussion sprechen gegen diese Hypothese.

Des weiteren scheinen sich die Populationen Uber sehr lange Zeitperioden sehr einheit-
lich, d.h. stabil, zu verhalten. Damit musste der Einfluss verschiedener Pathotypen von
H. schachtii auf die mittlere Vermehrungsrate als vernachlassigbar klein angesehen
werden.
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