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Ein Modell Gber den EinfluB von raumlichen Aspekten
auf das Uberleben von Metapopulationen

Karin Frank und Christian Wissel

Synopsis
We give a stochastic model for a metapopulation living in a spatially correlated environment. The enviromental

correlation leads to correlated extinctions, such that, especially in metapopulations with a small number of patches,
the resulting synchronization of the extinction processes reduces the number of occupied patches and, therefore,
the chance for a successful

recolonization. Both, migration and correlation can depend on the spatial arrangement. We study the impacts of
migration and correlation on the metapopulation extinction risk and predict some special effects of spatial
arrangement. Using a "Unit Construction Principle” we develope a new approach to stochastic modeling and include
the effect of spatial heterogeneity on the patch-scale as well as on the landscape-scale.

Modellierung, Ausléschung, Metapopulation, rdumliches Arrangement, stochastische Dynamik, korrelierte Umwelt.
Ecological modeling, extinction, metapopulation, spatial arrangement, stochastic dynamics, correlated environ-

ment.

1. Einleitung

Intensive anthropogene Eingriffe (Industrie, Infrastruktur u. a.) haben im Laufe der Zeit zu einer starken Frag-
mentierung der Landschaft gefiihrt. Der Lebensraum fir viele ohnehin vom Aussterben bedrohte Arten
beschrénkt sich haufig nur noch auf wenige Resthabitate. Andererseits ist man durch gezielte Naturschutz-MaB-
nahmen bestrebt, diesen Arten ein Uberleben zu erméglichen. Diese neue Situation hat zum Konzept der Meta-
populationen gefiihrt, das erstmals von LEVINS 1970 beschrieben wurde: Subpopulationen einer Art leben in
raumlich isolierten Resthabitaten - sogenannten Patches - und sind in der Lage, durch Migration bereits ausge-
l6schte Patches wiederzubesiedeln. Nun kdnnen aber andererseits bestimmte, fur die Art sensitive Umweltfakto-
ren stark und raumlich korreliert schwanken,so daB die Dynamik einer Metapopulation wesentlich von Prozes-
sen abhangt, die auf einer groBen raumlichen (Landschafts-) Skala ablaufen. Fiir einen ausfihrlichen Uberblick
verweisen wir auf (DOAK & al. 1992).

Gerade fir einen effektiven Naturschutz ist es daher wichtig, diese komplexen Prozesse mit Hilfe von Modellen
zu untersuchen, um so zu einem besseren Verstandnis der Zusammenhange zu gelangen.

2. Raumliche Prozesse in Metapopulationen

2.1 Raumliche Faktoren und Wiederbesiedelung

Die in Metapopulations-Modellen haufig gemachten Annahmen, daB Individuen entweder nur in die nachstgele-
genen Nachbar-Patches oder aber in jedes andere Patch mit gleichem Erfolg einwandern kénnen, entsprechen
in der Regel kaum natirlichen Habitat-Arrangements und realistischen Migrations-Mustern. Unterschiedliche
GréBenverteilungen und Entfernungen zwischen den Patches, das Vorhandensein von Barrieren, Korridoren
oder Gradienten, unterschiedliche Auswanderungs- (z. B. Wanderfreudigkeit von Individuen) und Einwande-
rungs-Bedingungen (Existenz von Wirten, Raubern, Konkurrenten u. 4.) (KAREIVA 1985), aber auch artspezifi-
sche Such- und Migrations-Mechanismen (HARRISON & al. 1988) kénnen die Migrations-Bedingungen zwi-
schen zwei Patches sehr verschiedenartig gestalten. All diese Prozesse miinden in eine patch-paar-abhéngige
Kolonisations-Rate mj, mit der ein leeres Empfanger-Patch i von einem Spender-Patch j aus wiederbesiedelt
werden kann.

Eine Wiederbesiedelung ist aber nicht nur von den einzelnen Migrationsraten, sondern im entscheidenden
MaBe vom jeweiligen Zustand der Metapopulation, d. h. von der Frage abhangig, ob und welche Patches aktu-
ell iberhaupt besetzt sind und als Spender fungieren kénnen. Aber nicht nur das Patch-Arrangement und die
Migrations-Bedingungen entscheiden Uber die Zukunft der Metapopulation.
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2.2 Réaumliche Bedingungen und Umwelt-Schwankungen

Aus der Populationsokologie ist sehr gut bekannt, daB Aussterbe-Prozesse von Einzel-Populationen Wesentlich,
von Umweltschwankungen beeinfluBt werden (GOODMAN 1987, WISSEL & al. 1991). In Metapopulationen
besitzen diese Schwankungen eine doppelte Bedeutung:

1. Lokale Extinktion: Einerseits bewirken Umweltschwankungen in jedem einzelnen Patch je nach lokaler Dyna.
mik, Kapazitat und Qualitat des Habitates (vorhandene Refugien 0.4.) bzw. Starke der Fluktuationen (die regio-
nal sehr unterschiedlich sein kénnen) Populations-Schwankungen, die schlieBlich zur lokalen Extinktion mit
einer patch-spezifischen Extinktions-Rate ; fihren (GOODMAN 1987, LEIGH 1981, MacARTHUR & al. 1957
WISSEL & al. 1991, 1993). '
2. Korrelierte Extinktion: Andererseits konnen Umweltfaktoren raumlich korreliert schwanken und so simultane’
korrelierte Extinktionen auslidsen. In bisherigen Metapopulations-Modellen wurde dieser Sachverhalt kaum oger
nur fir homogene Bedingungen ohne expliziten raumlichen Bezug untersucht (HARRISON & al. 1989, GILP|N
1990). Je nach Art der Schwankungen kann diese Korrelation jedoch distanzabhéngig sein (weit voneinander
entfernte Patches sind weniger korreliert), so daB unterschiedliche Patch-Arrangements zu unterschiedlichen
Korrelations-Mustern fihren kénnen.

Da Korrelationen einerseits eine Synchronisation der Extinktions-Prozesse und somit eine Verringerung der
Wiederbesiedelungs-Chance bewirken - zwei Patches, die nacheinander aussterben, kénnen sich gegenseitig
wiederbesiedeln, was bei einer gleichzeitigen Extinktion nicht mehr méglich ist -, und andererseits wie dje
Migration vom raumlichen Arrangement abhangen, stellen sie einen sensitiven Faktor fir die Metapopulation
dar.

2.3 Strategie und Zielstellung

Wir haben ein stochastisches Modell erarbeitet, das es ermdglicht, die Wechselwirkungen zwischen Migration,
Korrelation und raumlichem Arrangement zu untersuchen, um so AufschluB dariiber zu bekommen, welchen
EinfluB diese Faktoren einzeln und in ihrem Zusammenspiel auf das Uberleben der Metapopulation haben.
Dabei kommt es uns zun&chst darauf an, folgende fiir eine Risiko-Analyse (Extinktions-Risiko, mittlere Lebens-
dauer) wichtige Fragen zu untersuchen:

» Haben verbesserte Migrations-Bedingungen in jedem Falle einen positiven Effekt?

+  Welche Rolle spielen dabei raumlich korrelierte Umweltschwankungen?

- Wann kann das Uberleben vom expliziten raumlichen Arrangement abhingen?

3. Die mathematische Modellierung
3.1  Modell-Philosophie

In unserem Modell-Ansatz werden wir auf die Modellierung der expliziten lokalen Dynamik verzichten und uns
auf die wesentlichen Prozesse auf der gréBeren raumlichen (Landschafts)-Skala konzentrieren. Dabei werden
wir mit "resultierenden” Modell-Parametern arbeiten, die einerseits wesentlich fiir die System-Dynamik sind,
andererseits selbst diverse Parameter, Prozesse, Mechanismen in sich vereinigen kdnnen (siehe 2.1, 2.2).
Parameter fur unser Metapopulations-Modell werden sein:

« die Kolonisations-Matrix (my),

+ die lokalen Extinktions-Raten (u;),

+ die Korrelations-Matrix (c;).

Ein derartiges Vorgehen ermdéglicht es,

+ einerseits zu sehr generellen Aussagen uber die Rolle der einzelnen Faktoren und Prozesse zu gelangen,
Konstellationen der abstrakten Parameter nach ihrer Wirkung zu charakterisieren und

« andererseits je nach Fragestellung mit Hilfe von Submodellen Details, Mechanismen, verschiedene Szena-
rien beliebig fein zu modellieren, die abstrakten Parameter mit Leben zu erfilllen und durch bereits getrof-
fene generelle Aussagen die konkrete biologische Situation zu bewerten.

3.2 Das Master-Gleichungs-Modell

Wir betrachten eine Metapopulation mit n Patches und nehmen an, daB sich jedes von ihnen entweder im
Zustand x; = 1 (besetzt) oder x; = 0 (leer) befindet. Der Metapopulations-Gesamtzustand x: = (x7,...,x,,) definiert
sich somit aus den jeweiligen Einzel-Zustanden.

304



Die wahrscheinlichkeit P(x,¢ | y), mit der eine Metapopulation mit dem Anfangs-Zustand y in der Zeit t in einen
Zustand x ibergeht, enthalt somit Informationen Uber die Dynamik des Systems.

wir nehmen an, daB diese Zustandsanderungen entweder durch Wiederbesiedelung leerer Patches infolge
Migration oder durch lokale bzw. korrelierte Extinktion aufgrund von Umweltschwankungen hervorgerufen wer-
den und mit folgenden Raten ablaufen:

Raten der lokalen Extinktion
Sei At die Wahrscheinlichkeit, daB ein zum Zeitpunkt ¢ besetztes Patch i innerhalb der kleinen Zeitspanne At

ausstirbt. Die lokale Extinktions-Rate ist somit Ex[i] = p;.

Raten der korrelierten Extinktion
Wir betrachten zwei Patches i und j, die zur Zeit ¢ beide besetzt sind, und die die lokalen Extinktions-Raten y;

bzw. ) besitzen. Die Wahrscheinlichkeit, daB innerhalb einer kleinen Zeitspanne At beide Patches simultan
aussierben, ergibt sich bei vollstandiger Korrelation aus dem geometrischen Mittel Vi At \/ujAt der beiden loka-
len Extinktions-Wahrscheinlichkeiten, wahrend sie bei einem unkorrelierten Verlauf nur verschwindend gering
ist. Bei einer Korrelation c;; erhalten wir somit die folgende Rate der korrelierten Extinktion, Ex[i,j] = c,»j\/u,-\fu,-.

Die Wiederbesiedelungs-Rate

mAt sei die Wahrscheinlichkeit, mit der innerhalb der Zeitspanne At ein leeres Patch i durch Individuen eines
Patches j wiederbesiedelt wird. Andererseits kdnnen nun Individuen aller zum Zeitpunkt t besetzten Patches
den Migrations-Bedingungen entsprechend einwandern, so daB man folgende Wiederbesiedelungs-Rate erhiit,
ReCol [i] = in= |y wobei Uber all die Patches summiert wird, die aktuell besetzt sind.

Da in sehr kleinen Zeiteinheiten immer nur hochstens einer der Prozesse ablauft, wird die Dynamik nun voll-
standig durch die folgende sogenannte Master-Gleichung (fiir aligemeine Aspekte siehe GOAL & al. 1974,
WISSEL & al. 1991 beschrieben:

dp (x, t
M = YW pCox+hos )+ Y ( > m,-/)vp(...,x,»—l, o HY)

dt x;=0 x;=1

]

+ Y c,-/-ﬁijﬁj~P(...,xi+l,xj+1,...,t|_1_/)
5= 0

(200 3 (B0, o) ren

x,=x,-=l

Fiir jeden Zustand x existiert eine solche Gleichung, so daB wir ein System linearer Differential-Gleichungen
erhalten, dessen Losung (bei uns mit Hilfe des Programm-Paketes “Mathematica") die gewiinschte Zeitentwikk-

lung von P(x,t1y) liefert.

Fir unseren Extinktions-Wiederbesiedelungs-ProzeB sind dabei das Extinktions-Risiko Pg (t), d. h. die Wahr-
scheinlichkeit, mit der eine anfangs vollbesetzte Metapopulation innerhalb der Zeit t vollstandig ausstirbt (was
P(x, tly) fur y = (1,..,1) und x = (0,..,0) entspricht), aber auch die entsprechende mittlere Lebensdauer T,
d. h. die Zeit, die im Mittel bis zum Aussterben vergeht, von besonderem Interesse.

4. Er ni

4.1 Korrelation kontra Wiederbesiedeiung - Der homogene Fall

In diesem Abschnitt wollen wir einen generellen AufschiuB tiber das Zusammenspiel von Migration und Korrela-
tion erhalten und gehen deshalb hier von raumlich homogenen Bedingungen aus.

u; = const = 0,5/a, cji= const = cor, my= const = mig
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Betrachten wir zunachst den unkorrelierten Fall (cor = 0). In Abbildung 1 (a-c) haben wir das Extinktiong.-

R- .
gegen die Zeit fiir verschiedene Kolonisations-Raten bei unterschiedlichen Patch-Zahlen abgetragen. ko
Po Po
a b

1 1
0.8 0.8
0.6 0.6
0.4 0.4
0.2 0.2

fla] ta)
0 20 40 60 80 100 0 20 40 60 80 100
Po Tm(a]
c d

1 500
0.8 400
06 300
0.4 200
0.2 100 1

fla mig[a}
0 20 40 60 80 100[ ] 0 1 2 3 5 otel

Abb. 1:

Fig. 1:

Ohne Korrelation: Extinktions-Risiko P, gegen die Zeit t fir Metapopulationen mit 2(a), 3(b) und
4(c) Patches bei zunehmender Kolonisation mig = (0, 2, 5) Ind./a (von oben nach unten) sowie die
mittlere Lebensdauer T, (d) gegen die Kolonisations-Rate inig fiir 2, 3, 4 Patches (von unten nach
oben), u;j=0,5/a.

Without correlation: Extinction risk Py versus time ¢ for a metapopulation with 2(a), 3(b), 4(c)

patches and increasing colonization mig = (0, 2, 5) ind./a (from top to bottom); d) Mean lifetime T,,
versus colonization rate mig for 2, 3, 4 patches (from bottom to top), p;= 0.5/a.

Durch die Wiederbesiedelung leerer Patches fiihrt eine Erhéhung der Kolonisations-Raten zu einer drastischen

Abnahme
ten sind,

des Extinktions-Risikos. Je mehr Patches und damit "potentielle” Wiederbesiedler im System enthal-
umso gréBer wird der Effekt. Diese Aussage wird durch die mittlere Lebensdauer bestétigt (Abb. 1d):

GroBere Metapopulationen reagieren schneller und stéarker auf verbesserte Migrations-Bedingungen.

Migration
(LEVINS

kann also eine Chance fiir die Metapopulation sein, was auch von anderen Modellen bestétigt wird
1970, HASTINGS 1982, HARRISON & al. 1989).

Betrachten wir nun eine Metapopulation, die raumlich korrelierten Umwelt-Schwankungen ausgesetzt ist. In
Abbildung 2 haben wir fiir ein System mit 4 Patches das Extinktions-Risiko gegen die Zeit fir unterschiedliche

Kolonisati
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Abb. 2:

Fig. 2:

Abb. 3:

Fig. 3:
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Mit Korrelation: Extinktions-Risiko P, gegen die Zeit t fur eine Metapopulation mit 4 Patches, die
bei Kolonisations-Raten imig = (0, 2, 5) Ind./a (von oben nach unten) einer zunehmenden Korrelation
ausgesetzt ist: a) cor = 0; b) cor=0,2; c)cor=0,5; d)cor=0,9, y;=0,5/a.

With correlation: Extinction risk Py versus time t for a metapopulation with 4 patches and
colonization rates inig = (0, 2, 5) ind./a (from top to bottom) under increasing correlation: a) cor = 0;
b) cor =0.2; c)cor=0.5; d)cor=0.9, y;=0.5/a
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Mittlere Lebensdauer: a) absolute mittlere Lebensdauer T, und b) relative mittlere Lebensdauer
T m/Tx[0] gegen die Korrelation cor bei einer Kolonisations-Rate von imig = 2 Ind./a und 2, 3, 4 Pat-
ches ((a) von unten nach oben und (b) von oben nach unten), u; = 0,5/a.

Mean lifetime: a) Absolute mean lifetime T, and b) relative mean lifetime T,,/T,,[0] versus
correlation cor for a colonization rate mig =2 ind./a and 2, 3, 4 patches ((a) from bottom to top and
(b) from top to bottom), u; = 0.5/a.

Der "potentielle" Vorteil, den Migration im unkorrelierten Fall (2-a) bringen wiirde, wird durch die Korrelation
systematisch wieder entwertet. Andererseits 148t sich feststellen, daB in den Fallen, wo kaum noch Migration
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(inig = 0) auftritt, die Korrelation ihren EinfluB verliert. Durch eine simultane, korrelierte Extinktion von Patcheg
reduziert sich in zunehmendem MaBe die Zahl der "potentiellen" Wiederbesiedler, so daB die Migration {ber.
haupt nicht mehr zum Tragen kommen kann und immer wirkungsloser wird.

Die mittlere Lebensdauer (Abb. 3-a) eines Systems mit Migration sinkt mit der Korrelation umso heftiger ab, je
mehr Patches vorhanden sind. Bei starkerer Korrelation (cor > 0,6) kann selbst eine Erhéhung der Patch-Zah|
keinen Vorteil mehr bringen.

Der relative Verlust in Bezug auf den unkorrelierten Fall (Abb. 3-b) zeigt, daB mit der GréBe der Metapopula-
tion auch die Sensitivitat bzgl. Korrelation wichst. Bei 4 Patches (mnig = 2/a) kann die mittlere Lebensdauer
bereits bei einer Korrelation von 0,2 (!) auf 20% absinken.

Fazit:

Die Korrelation entscheidet iber die Wirksamkeit von Migrations-MaBnahmen. Durch Synchronisation der
Extinktions-Prozesse wird die Wiederbesiedlungs-Chance reduziert und der Vorteil der Metapopulation isolier-
ten Systemen gegeniber zunichte gemacht. Eine Vernachlassigung der Korrelation kann zu vollig unrealisti-
schen Risiko-Abschatzungen fiihren.

4.2 Distanzabh&dngige Migrationen und Korrelationen

Die Migration zwischen Patches ist fur Tiere immer mit gewissen Gefahren verbunden (ERRINGTON 1946,
DAWSON & al. 1987, DOAK & al. 1992). Je gréBer die Distanzen sind, die die Individuen zu iberwinden
haben, je langer sie unterwegs sind, umso groBer wird das Risiko, unterwegs zu sterben. Die Kolonisations-
Raten kdnnen somit distanzabhangig sein (HARRISON & al. 1988).

Sowohl die Empirie (WOLFENBARGER 1949, DIAMOND & al. 1976, GILPIN & al. 1976, 1981), als auch die
Theorie (KITCHING 1971) legen es nahe, daB fir Wanderungen von Tieren zwischen diskreten Habitaten die
Kolonisations-Raten mit der Distanz exponentiell abfallen, d. h. fir zwei Patches i und j mit der Distanz d,j gilt

- d,]
H‘l,’j =m-exp [- -1

D

wobei 111 die maximale Kolonisations-Rate bei sehr geringen Distanzen ist und D die Entfernung angibt, bei der
diese um den Faktor e abgesunken ist.

Im folgenden setzen wir uns mit der Hypothese einer Reihe von Naturschitzern auseinander, nach der die
Chancen einer Metapopulation immer dann am ginstigsten sind, wenn die Habitat-Patches so dicht wie mdg-
lich beisammen liegen (WILCOVE & al. 1986) und weisen nach, da3 es beim Anlegen von Naturreservaten
sehr unginstig sein kann, sich ausschlieBlich auf hohe Migrations-Raten zu konzentrieren.

Wir betrachten den einfachsten Fall einer Metapopulation mit zwei Patches, in der sowohl die Migration, als
auch die Korrelation mit der Distanz abnehmen. Die Kolonisations-Rate mjj habe dabei folgende Struktur:

d12
mig [dyp] = 5 exp[- ------ 1
3

In einem ersten Szenarium nehmen wir an, daB die Umweltschwankungen nur kurzreichweitig sind und die Kor-
relation schneller als die Migration abfallt.

di
cor1dyp) = exp[- === ]
2

Bis zu einer gewissen Entfernung (hier ca. 2 km) wirken sowohl Migration, als auch Korrelation, wahrend wei-
ter auBerhalb nur noch die Migration zum Tragen kommt, bis auch sie ihre Wirkung verloren hat (siehe
Abb. 4a). Anhand des Extinktions-Risikos und der mittleren Lebensdauer (Abb. 4 b-c) wird deutlich, daB die
Chance fur die Metapopulation dann am gréBten ist, wenn die Patches gerade soweit voneinander entfernt
sind, daB sie kaum noch korreliert sind, die Migration aber noch relativ gutist.
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Bei geringeren Distanzen leidet die Metapopulation unter der zunehmenden Korrelation, bei gréBeren Distan-
zen unter den sich verschlechternden Migrations-Bedingungen. Durch eine geeignete Anordnung der Patches,
fur die die Faustformel "So dicht wie mdglich, aber so weit wie nétig" gelten mag, lassen sich hier positive
Effekte erzielen.

mig, corl Po Tmfa]
a b 3

5 ! 200
4 0.8 175

150
3 0.6 125
2 0.4 100
1 02 »

distfkm] dist[km) e distlkm)
10 ) 10 el 8 10 )

2 4 6

0 2 4 6 2 4 6

£bb. 4:  Szenarium 1: Schneller Abfall der Korrelation, a) Kolonisations-Rate 11ig und Korrelation cor1, b)
Extinktions-Risiko P, nach (10, 20, 70, 90) Jahren (von unten nach oben) und c) mittlere Lebens-
dauer T,, gegen die Patch-Entfernung dist.

Fig. 4:  Scenario 1: Strong decrease of correlation, a) Colonization rate mig and correlation cor1, b)
extinction risk P, after (10, 20, 50, 90) years (from bottom to top) and c) mean lifetime T, versus
patch distance dist.
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Abb. 5: Szenarium 2: Langsames Abklingen der Korrelation, a) Kolonisations-Rate mmig und Korrelation
cor2, b) Extinktions-Risiko Py nach (10, 20, 50, 90) Jahren (von unten nach oben) und c) mittlere
Lebensdauer T, gegen die Patch-Entfernung dist.

Fig.5: Scenario 2: Slow decrease of correlation. a) Colonization rate mig and correlation cor2, b)
extinction risk Pq after (10, 20, 50, 90) years (from bottom to top) and c) mean lifetime T, versus
patch distance dist.

Anders hingegen im zweiten Szenarium, in dem die Umweltschwankungen im Verhéltnis zur Migration sehr
langreichweitig sind:
0,2

4
cor2[dyo] =exp [- ‘22 ]

Die Individuen vermdgen es nun nicht mehr, durch natirliche Migration die kritsche Korrelations-Distanz zu
uberwinden (siehe Abb. 5-a), so daB die Patches entweder korreliert oder nicht mehr erreichbar sind. Wie das
Extinktions-Risiko und die mittlere Lebensdauer in Abb. 5 (b-c) bestatigen, spielt nun die Distanz keine Rolle
mehr. Allein durch die Anordnung der Patches sind hier keine positiven Effekte zu erzielen.

5. Zusammenfassung
Wir haben ein einfaches Modell fur eine Metapopulation mit endlich vielen Habitaten vorgestellt, das Migratio-

nen und raumlich korrelierte Umweltschwankungen dem expliziten raumlichen Patch-Arrangement entspre-
chend beriicksichtigt.
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Dabei wird mit resultierenden Parametern gearbeitet. die selbst diverse Parameter und Prozesse subsumieren
kénnen. Dieses Vorgehen erméglicht es, sowohl generelle Aussagen fir die Uberlebens-Chancen abzuleiten,
als auch konkrete biologische Situationen und Arrangements mit Hilfe von Submodellen zu diskutieren. Fol-
gende Aussagen kdnnen getroffen werden:

1. Migration ist aufgrund der Wiederbesiedelung leerer Patches eine Chance fir die Metapopulation, die umso
groBer ist, je mehr Patches im System enthalten sind.

2. Korrelation entscheidet Uber die Wirksamkeit der Migrations-MaBnahmen und entwertet den "potentiellen”
Vorteil systematisch. Die Sensistivtat bzgl. Korrelation nimmt mit der Patch-Zahl zu. Durch simultane Extink-
tion werden verstarkt “potentielle Wiederbesiedler" vernichtet, so daB die Migration nicht mehr zum Tragen
kommen kann.

3. Erst die Wechselwirkung zwischen dem Migrations- und Korrelations-Muster entscheidet dariiber, inwieweit
ein Uberleben der Metapopulation von expliziten raumlichen Arrangement abhangt.
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