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Ausléschung von Populationen:
Ein Modell mit Berlicksichtigung einer Ressource

Thomas Stephan und Christian Wissel

Synopsis

We present a stochastic simulation model for a single population. The population is assumed to gain food from only
one resource. The resulting dynamics of the resource population is modelled explicitly. Birth rates of the consumers
depend on the available amount of food and thus vary with time (internal noise). The effect of this noise on the
extinction risk of the population is discussed. We compare this effect with the well-known effect of environmental
noise and find different results: The mean lifetime of a population grows fast with the capacity in our model including
internal noise whereas other models including environmental noise only show a slight growth of the mean lifetime.
The consequences of these finding for nature conservation are discussed.

Extinktion, Modell, Rduber-Beute, stochastisch, Umweltrauschen.
Extinction, model, predator-prey, stochastic, environmental noise.

1. Einleitung

Das Thema “Ausléschung” bzw. Uberleben einer Population ist sowohl fiir den praktischen Naturschutz als
auch fir die allgemeine Okologie von besonderem Interesse. Hiervon zeugen zahlreiche wissenschaftliche Ver-
offentlichungen der letzten Jahre. Unter diesen befinden sich auch eine Reihe theoretischer Arbeiten, welche
sich mit dem Problem der stochastischen Extinktion einer Population befassen (z. B. GOEL & RICHTER-DYN
1974, GOODMAN 1987, HARRISON & QUINN 1989, WISSEL & STOCKER 1991, GABRIEL & BURGER
1992, WISSEL & ZASCHKE 1993, WISSEL & al. 1993, STEPHAN & WISSEL 1994, WISSEL & ZASCHKE
1994). Stochastische Extinktion bedeutet, daB die Population Bedingungen ausgesetzt ist, die im Mittel zum
Uberleben ausreichen, es aber durch zufillige Schwankungen der Individuenzahl dennoch zum Aussterben
kommen kann. Fluktuationen der Umweltbedingungen kénnen z.B. solche Schwankungen verusachen. Alle in
der Literatur existierenden Modelle, die sich mit diesem sog. Umweltrauschen befassen, gelangen zu dem
Ergebnis, daB dessen Stérke einen erheblichen EinfluB auf das Aussterberisiko besitzt. So ist bekannt, daB die
Extinktionsgefahr einer Population bei schwachem Umweltrauschen sehr schnell abnimmt, wenn die Kapazitat
des Lebensraums erhdht wird. Bei starkem Umweltrauschen hingegen fuhrt eine Kapazitatserhdhung nur zu
einer schwachen Abnahme des in diesem Fall sowieso erheblich héheren Aussterberisikos (GOODMAN 1987,
WISSEL & ZASCHKE 1993, WISSEL & al. 1994, STEPHAN & WISSEL 1994, WISSEL & ZASCHKE 1994).
"Starkes" bzw. "schwaches" Umweltrauschen bedeutet, daB ein (evtl. auch mehrerere) Modellparameter zeitlich
schwankt. Dies beschreibt einerseits die Wirkung fluktuierender abiotischer Umweltfaktoren, andererseits auch
den schwankenden EinfluB anderer Populationen. Dabei wird in den bisher existierenden Modellen angenom-
men, daB die betrachtete Population ihrerseits keinen wesentlichen Einflu3 auf die Schwankungen jener Popu-
lationen der Umwelt hat.

Das hier dargestellte Modell betrachtet eine Situation, die entgegengesetzt zu dieser extremen Annahme liegt:
Die Individuen ernahren sich vorwiegend von einer Pflanzen- oder Tierpopulation, was zu einer deutlichen
Abnahme dieser Ressourcenpopulation fihrt. Ihre Regenerationsfahigkeit kann bekanntermaBen (WISSEL
1989) zu Rauber-Beute- bzw. Herbivoren-Pflanzen-Oszillationen fihren. Das vorliegende Modell untersucht die
Gefahr des Aussterbens durch diese selbstverursachten internen Schwankungen, die auf die wechselseitige
Wirkung von Verbraucher- und Ressourcenpopulation zuruckzufihren sind.

Natdirlich ist eine derartige Verbraucherpopulation zunachst einmal ein rein gedankliches Konstrukt. Unser
Modell liefert daher allgemeine Ergebnisse, die keiner unmittelbaren Anwendung zuganglich sind. Dennoch
lohnt es sich auch aus Sicht des praktischen Naturschutzes, solch eine "Karikatur" natirlicher Verhéltnisse im
Hinblick auf das Aussterberisiko der Modellpopulation zu studieren. Die Resultate lassen sich mit den Ergebnis-
sen Jener bereits vorhandenen Modelle vergleichen. Dies ist besonders deshalb hilfreich, weil die existierenden
Modelle Idealisierungen in entgegengesetzter Richtung vornehmen (kein EinfluB der betrachteten Population
auf ihre Ressourcenpopulationen). Durch Vergleich der Resultate 1aBt sich dann das Verhalten realer Populatio-
nen, das meist zwischen diesen Extremen liegt, abschéatzen, was eine wertvolle Hilfe bei der spateren Konstruk-
tion anwendungsbezogener Modelle sein kann.
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2. Modellauf|

Zur Beschreibung der stochastischen Populationsdynamik der Verbraucher benétigen wir Ausdricke fur die
Geburts- und Sterberate eines Individuums. Wir setzen die individuelle Geburtsrate W, d.h. die Wahrschein-
lichkeit, daB ein Individuum innerhalb eines Zeitschrittes einen Nachkommen gebért, in Abhangigkeit von der
Ressourcenmenge V wie foigt an:

W (V) = AeV/(V,+V) (1)

In (1) bezeichnet cV/(V ,+V) die Ressourcenmenge, die von einem Individuum pro Zeitschritt verbraucht wird
(funktionelle Reaktion vom Typ |I, siehe z.B. WISSEL 1989). 2 gibt an, wie effektiv verbrauchte Ressourcen in
Geburten umgesetzt werden.

Die Wahrscheinlichkeit fir eine Geburt steigt also mit wachsender Ressourcenmenge zunéchst etwa linear an
(Wq =AcV/[V, fir kleine Ressourcenmengen V). Ist V' sehr viel gréBer als der Modellparameter V,, so nahent
sich die Geburtenrate dem Sattigungswert Ac. Somit ist ¢ die maximale Ressourcenmenge, die ein Individuum
in einem Zeitschritt konsumieren kann. V , gibt die Ressourcenmenge an, bei der die Halfte des Maximums ver-
braucht wird.

Um das Modell nicht unnétig kompliziert zu machen, verzichten wir darauf, auch die Sterberate W, d.h. die
Wahrscheinlichkeit fir ein Individuum, innerhalb eines Zeitschrittes zu sterben, als Funktion der Ressourcen-
menge anzusehen, und setzen diese als konstant an.

W, = const @

Die Erfahrung mit anderen stochastischen Populationsmodellen (s. z. B. GOEL & RICHTER-DYN 1974) zeigt,
daB diese Idealisierung keine qualitativen Anderungen der Resultate erwarten 128t. Biologisch 148t sich unser
Ansatz (1), (2) insoweit rechtfertigen, da sich ein Ressourcenmangel in jedem Fall in einem Rickgang der Fer-
tilitat bemerkbar machen wird, bevor unmittelbare Mortalitat eintritt.

Die Entwicklung der Ressourcenpopulation wird deterministisch bestimmt. Wir setzen logistisches Wachstum
an fur den Fall, daB keine Konsumenten vorhanden sind. Dieses Wachstum vermindert sich um die geman (1)
von den Konsumenten verbrauchte Menge:

dv/dt = gV (1-V/V,)-NcV/ (V,+ V) @)

In Gl. (3) bezeichnet g die potentielle Wachstumsrate und V), die Kapazitat der Ressourcenpopulation im Falle
der Abwesenheit von Konsumenten. Dieser einfache Ansatz reicht fur unsere Zwecke véllig aus, da es uns
lediglich auf das qualitative Verhalten der Ressourcen ankommt.

3. Der rministi renzfal

Wir wollen zunachst den deterministischen Grenzfall unseres Modells untersuchen (vgl. z. B. WISSEL 1989).
Dieser dhnelt einem von CROWLEY (1978) beschriebenen Modell. Eine Analyse dieses Falles empfiehlt sich
aus zwei Grinden:

1. Die deterministische Version beschreibt die mittleren Lebensbedingungen der von uns modellierten
Population. Da wir stochastische Einflisse auf das Extinktionsrisiko untersuchen wollen (hier insbeson-
dere die Wirkung des internen Rauschens), sollten diese mittleren Verhaltnisse so sein, daf die Popula-
tion Uberleben kann. Die Analyse des deterministischen, "mittleren” Falles gibt uns also Hinweise dar-
auf, in welchen Bereichen die Werte der Modellparameter fiir die stochastische Version zu wihlen sind.

2. Bei der Interpretation der Ergebnisse unseres stochastischen Modells kénnen durch die Stochastik her-
vorgerufene Effekte klar von bereits im deterministischen Fall vorhandenen Effekten getrennt werden.

Die deterministische Version wird konstruiert, indem wir die Differenz von Geburts- und Sterbewahrscheinlich-
keit W, - W bilden und dies mit der deterministischen Wachstumsrate der Population identifizieren. Wir erhal-
ten

dvsdt = gV (1-V/V,)-NcV/(V,+V) “
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Gemeinsam mit (3) stellt (4) den deterministischen Fall unseres Modells dar.

sich um ein Rauber-Beute-Modell handelt. Dieses ist z.B. in WISSEL (1989) bezﬂci\:isgzinnt unmitelbar, daf 62
BekanntermaBen besitzt ein derartiges Rauber-Beute-System einen GleichgewichtspUnkt
im N-V-Diagramm als Schnittpunkt der Isoklinen dN / dt = 0 (Réauberisokline)
darstelit (s. Abb. 1).

(N*,V*), welcher sich
und dV [ dt = 0 (Beuteisokline)

dN/dt=0

du/dt=0
" _\—'—‘_‘—‘—\.

\

v

b

v

Abb. 1: Isoklinen dN/dt =0 und dV/dt =0 im N-V-Diagramm. Der Schnittpunkt bezeichnet das Gleichge-
wicht (N*, V*).

Fig. 1:  Isoclines dN/dt = 0 und dV/dt = 0 in the N-V-diagram. At the intersection we find the equilibrium
(N*, V*).

Lie Rauberisokline erscheint als senkrechte Gerade entlang des Ressourcen- Gleichgewichtswertes V*, die
Reuteisokline besitzt Parabelform. Fir die Betrachtung der Dynamik des Systems sind zwei Falle zu unterschei-
den (WISSEL 1989):

1. Schneidet die bei V* liegende Gerade die Parabel links von deren Scheitelpunkt V, so liegt ein instabiles
Gleichgewicht vor. In diesem Fali treten in unserem deterministischen Modell Grenzzyklen auf. Die Zahl der
Konsumenten und die Ressourcenmenge schwanken nach Beendigung einer "Einschwingphase” periodisch
um das Gleichgewicht (siehe Abb. 2).

Fur die spater zu untersuchende stochastische Version unseres Modells ergibt sich folgende Konsequenz:
Parameterkombinationen, bei denen die im Verlauf des deterministischen Grenzzyklus erreichte minimale
Individuenzahl extrem gering ist, sind von einem recht hohen Extinktionsrisiko begleitet (CROWLEY 1978).

2. Liegt der Schnittpunkt wenig rechts vom Scheitel der Parabel (V* > V), so ist Abbildung 2 Beispiel fir
einen Grenzzyklus im deterministischen Modell. Die Parameter wurden so gewahlt, daB V* = 0,15 V,. Mit
Va=03Vpgilt V¥ < (Vp-Vy) /2
Gleichgewicht lokal stabil. Niedrige Individuenzahlen, die fiir den stochastischen Fall baldiges Aussterben
befiirchten lassen, kdnnen hier z. B. im Verlauf der Einschwingphase nach einer groBeren Auslenkung aus
dem Gleichgewicht erreicht werden (s. Abb. 3). Dagegen entspricht ein Schnittpunkt, welcher sehr weit
rechts vom Parabelscheitel liegt, einem lokal stabilen Gleichgewicht, in das die Population geradewegs hin-
cinlauft. Das Gleichgewicht V* der Verbraucherpopulation liegt nahe der Kapazitat V,, und der EinfluB der
Verbraucher ist gering. Dieser Fall kann durch die bisher existierenden Modelle in guter Naherung abge-
deckt werden.
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Abb. 2: Beispiel fir einen Grenzzyklus im deterministischen Modell. Die Parameter wurden so gewahlt, daB
V*=0,15 V. Mit V, = 0,3 V,, gilt V* < (V,, - Va) / 2. Die Individuenzahlen &ndern sich entlang der
Trajektorie gegen den Uhrzeigersinn.

Fig. 2:  Example for a limit cycle in the deterministic model. Parameters were chosen so that V* = 0.15 V.
With V, = 0.3 V;, we have V* < ( V}, - V)/2. Individual numbers change counter-clockwise along
the trajectory.

v

Abb. 3: Beispiel fur Einlaufen in ein lokal stabiles Gleichgewicht im deterministischen Modell. Die Parameter
wurden so gewahlt, daB V* = 0,3 V.. Die Anfangswerte sind:
No=2N* Vp=0,1V,. Mt V,=0,5V,gilt V*> (V,-V,) 72

Fig. 3: Example for moving into a locally stable equilibrium in the deterministic model. Parameters were
chosen so that V* = 0.3 V,,. Initial values are: Ny = 2 N*¥, V= 0.1 V. With V, = 0.5 V, we have
V*s (Vp-Vo) 12
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Wie sehen nun Parameterkombinationen aus, die zu den besprochenen Gren
nungen (vgl. WISSEL 1989) zur Lage der Isoklinen zeigen, daB Grenzzyklen u
- hoher die Effektivitat A
héher die maximal pro Individuum konsumierte Ressourcenmenge ¢
hoher die Kapazitat V, der Ressourcenpopulation
- geringer der Halbsattigungswert V, der Ressourcenmenge
- geringer die Sterberate Wj
ist. Die Verhéltnisse werden also stets dann “instabiler" (zyklische Schwankungen), wenn die Parameter so
geandert werden, daB man intuitiv auf eine Verbesserung der

zzyklen fihren? Einfache Rech-
mso eher vorliegen, je

Lebensverhaltnisse unserer Modellpopulation schlieBen wiirde (Paradoxon der Anreicherung, ROSENZWEIG
1971, WISSEL 1989). In diesen Fallen treten periodisch immer wieder kleine Individuenzahlen auf (interne
Schwankungen). Dann ist bekanntermaBen die Wirkung der demographischen Stochastik groB, was ein hohes
Aussterberisiko nach sich zieht (CROWLEY 1978, WISSEL & ZASCHKE 1993).

4. Ergebnisse des stochastischen Falls

Im folgenden soll die Wirkung dieser internen Schwankungen (internes Rauschen) mit dem EinfluB von exter-
nen Umweltschwankungen (Umweltrauschen), die in bisherigen Modellen beriicksichtigt wurden, verglichen wer-
den. Dazu wird eine stochastische Simulation der Geburts- und Sterbeprozesse der Verbraucherpopulation
gemaB der Geburts- und Sterbewahrscheinlichkeit in (1) und (2) durchgefiihrt. Die dabei unregelmaBig, zufallig
auftretenden Geburts- und Sterbefalle bedingen das demographische Rauschen. Wir untersuchen die mittlere
Lebensdauer T einer Population in Abhangigkeit von der Kapazitat (die hier dem Gleichgewichtswert N* ent-
spricht) fir ein typisches Beispiel mit ausgepragtem internen Rauschen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 darge-
stellt. Als Anfangsindividuenzahl wurde stets N* gewahlt.

Tab. 1:  Mittlere Lebensdauer T (in Einheiten der Lebensdauer 1/Wg eines Individuums) einer anfanglich
aus N* Individuen bestehenden Population in Abhéngigkeit vom Gleichgewichtswert (Kapazitat) N*.
Parameterwerte sind: A = 0,8; W, = 0,01; V, = N*; V, = 0,5 N* g = 0,078; ¢ = 0,044. Diese Werte
fuhren im deterministischen Modell zu einem Grenzzyklus.

Tab. 1:  Mean lifetime T (in units of the lifetime 1/W; of an individual) of a population initially consisting of N*
individuals dependent on the equilibrium (capacity) N*. Parameter values are: 2 = 0.8, W = 0.01,
Vb= N* Vz= 0.5 N* g = 0.078, ¢ = 0.044. These values cause a limit cycle in the deterministic
model.

N* 15 20 25 30 35

T -Wg | 100 350 900 3800 14000

Man erkennt, daB die mittlere Lebensdauer bei Erhdhung der Kapazitat stark anwachst, in grober Naherung
liegt eine exponentielle Abhangigkeit vor. Dieses Resultat, das eine Konsequenz jener internen Schwankungen
(Grenzzyklen) ist, unterscheidet sich fundamental von den Ergebnissen anderer Modelle, die externes Umwelt-
rauschen untersuchen. Bei starkem Umweltrauschen zeigen diese nur eine schwache Zunahme (annahernd
linear oder logarithmisch mit der Kapazitat wachsend) der mittleren Lebensdauer (GOODMAN 1987, WISSEL
& ZASCHKE 1993, WISSEL & al. 1994, STEPHAN & WISSEL 1994, WISSEL & ZASCHKE 1994).

Der starke Anstieg der mittleren Lebensdauer mit der Kapazitat im hier vorgestellten Modell erklart sich folgen-
dermaBen: Im Gegensatz zum stochastischen, unvorhersagbaren Umweltrauschen beruht das interne Rau-
schen auf einem deterministischen ProzeB, namlich der Ressourcenknappheit bei hoher Populationsdichte der
Konsumenten. Entscheidend fiir das Aussterberisiko ist in diesem Fall, welche Individuenzahl im deterministi-
schen ProzeB minimal erreicht werden kann (CROWLEY 1978). Die demographische Stochastik, aufgrund
derer die Population letztendlich ausstirbt, ist namlich nur bei sehr geringen Individuenzahlen wirksam
(WISSEL 1989, WISSEL & ZASCHKE 1993). Demnach sinkt das Aussterberisiko schnell ab, sobald die mini-
male Individuenzahl des im deterministischen Fall vorliegenden Grenzzyklus erhoht wird. Genau dies passiert
aber bei einer Kapazitatserhdhung, welche ja nichts weiter als eine VergréBerung des gesamten Systems bei-
der Populationen darstelit. Mit dieser VergroBerung werden alle PopulationsgréBen erhdht, auch die periodisch
auftretenden Minima der Verbraucherpopulation.

395



Ein typisches Simulationsbeispiel, wie es sich fiir das stochastische Modell ergibt, zeigt Abbildung 4. Man
erkennt starke Fluktuationen der Individuenzahl, welche durch das interne Rauschen hervorgerufen werden,
und kleinere Schwankungen, die auf demographische Stochastik zurlickzufiihren sind. Bei der Interpretation
stark schwankender PopulationsgréBen im Freiland ist also Vorsicht geboten. Basierend auf den bisher vorhan-
denen Modellen (siehe oben) wiirde ein unbefangener Beobachter diese Fluktuationen auf die Wirkung starker
Umweltschwankungen zuriickfihren. In diesem Fall wiirde eine VergroBerung des Habitats wenig bewirken
(WISSEL & ZASCHKE 1993). Ist jedoch, wie in diesem Modell, das interne Rauschen fir die Schwankungen
verantwortlich, erhéht eine VergréBerung des Habitats die Uberlebensdauer wesentlich (siehe Tab. 1).

A
"\fW\JW\f |

t

=
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Abb. 4:  Ergebnisse einer stochastischen Simulation fir Ressource (oben) und Population (unten). Die Para-
meter wurden so gewahlt, daB sich im deterministischen Modell ein Grenzzyklus ergibt: A = 0,11;
Ws=0,1;c=27,9=0,3; V,=320; V, = 80.

Fig. 4:  Stochastic simulation results of resource (above) and consumer (below) using parameter values
that cause a limit cycle in the deterministic model: 4 = 0.11, W, =0.1, ¢ = 2.7, g = 0.3, V;, = 320,
V,=80.

5. Diskussion

Es wurde ein stochastisches Modell vorgestellt, welches die Dynamik sowohl einer Verbraucher- als auch der
Ressourcenpopulation beschreibt. Es ist moglichst einfach gehalten, um eine prinzipielle Frage allgemeingiltig
zu beantworten. So haben wir gesehen, daB die Beriicksichtigung der Dynamik der Ressourcenpopulation zu
Schwankungen (internes Rauschen) fiihren kann, welche einen erheblichen Beitrag zum Aussterberisiko einer
Population liefern. Auf der anderen Seite abstrahieren die bestehenden Modelle durch den gangigen Einbau
einer Dichteregulation véllig von der Dynamik der ausgebeuteten Ressource und zeigen deshalb kein internes
Rauschen. Doch auch bei der Ausbeutung mehrerer Ressourcenpopulationen kann deren Dynamik zu internen
Schwankungen fiihren. Andererseits ist ein gewisses MaB an zufalligen Umweltschwankungen immer vorhan-
den und tragt zu den Fluktuationen der PopulationsgréBe bei.

Auch wenn beide Rauschtypen auf den ersten Blick die gleichen Konsequenzen - voriibergehend niedrige Indi-
viduenzahlen - nach sich ziehen, so sind die Konsequenzen fiir den Naturschutz recht unterschiedlich. Rithren
die Schwankungen der Population hauptsachlich von Umweltfluktuationen her, ist die HabitatsvergréBerung
keine gute Strategie zum Schutz einer Population. Sind die Schwankungen hingegen vor allem interner Art,
erhéht diese MaBnahme die Uberlebenschance der Population erheblich. Bei der Interpretation von Felddaten
ist es also wesentlich, die Ursachen fiir die Individuenzahlschwankungen zu ergriinden, um geeignete Manage-
mentmaBnahmen treffen zu kdnnen.
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