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Aussterberisiko kleiner Populationen: Markov-Ketten und
Monte-Carlo-S8imulation als komplementdre Ansitze

Wilfried Gabriell’ und Reinhard Biirger?)

1) Max-Planck-Institut fiir Limnologie
Abteilung Okophysiologie
Postfach 165, W - 2320 P16n, Germany

und

2) Institut fir Mathematik, Universitit Wien
Studlhofgasse 4, A - 1090 Wien, Austria

Flir das Management bedrohter Arten in Naturreservaten und in
Zoos ware eine ungefdhre Abschidtzung des Aussterberisikos in
Abhdngigkeit von Arealgrdfe bzw. Populationsdichte sehr
hilfreich. Auch in anderen 6kologischen Zusammenhdngen, z.B.
bei Neubesiedlung und bei der Invasion von Fremdarten, ist
die Uberlebenswahrscheinlichkeit bzw. die mittlere
Extinktionszeit kleiner Populationen ein Schliisselfaktor.
Besonders kompliziert werden solche Berechnungen, wenn neben
dkologischen auch genetische Komponenten in Betracht gezogen
werden. Hierfiir mu8 noch viel Methodenentwicklung geleistet
werden. Dies liegt auch daran, daB in der Vergangenheit die
Theoriebildung in der Populationsgenetik wund in der
theoretischen Gkologie sehr getrennt verlaufen ist: in der
Populationsgenetik wird meist eine konstante (effektive)
PopulationsgrdBe vorausgesetzt, da das Hauptinteresse auf
dem Studium relativer und nicht absoluter Genhdufigkeiten
liegt; in der Okologie werden genetische Implikationen oft
vollig ignoriert.

Erste Versuche, diese beiden Bereiche 2zu kombinieren,
fiilhrten zu intuitiv nicht erwarteten und den bisherigen Auf-
fassungen widersprechenden Resultaten (Lynch and Gabriel,
1990, Gabriel et al., 1991) vor allem wegen synergistischer
Effekte zwischen genetischer Drift und Populationsdynamik.
Die dabei in Betracht kommenden Prozesse sind meist hoch
komplex, so daf kaum analytische L&sungsansidtze zur
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Verfiigung stehen und auch nur selten erhofft werden kodnnen.
Solche Fragestellungen miissen deshalb vorwiegend mit Hilfe
von Simulationen bearbeitet werden. Da jedoch pure Simu-
lationsresultate meist schwer verallgemeinerbar sind, wird
man mdéglichst nach semi-analytischen L&sungen suchen, um die
inhaltlichen Zusammenh&nge leichter faBbar und interpretier-
bar zu machen. Auch solche analytischen Approximationen
miissen an Hand von Simulationen gepriift werden, insbe-
sondere, um ihren Gilltigkeitsbereich abschitzen zu kénnen.

Um genetische Effekte von anderen klar trennen zu k&nnen,
wurde zun#dchst ein nicht-genetisches, d.h. rein demographi-
sches Basismodell entwickelt und untersucht (Gabriel and
Biirger 1992). Ein wesentliches stochastisches Element ist
darin die Poisson-verteilte Nachkommenzahl, deren
Erwartungswert durch die aktuelle Populationsgréfe und durch
eine dichteabhingige Populationsregulation bestimmt ist. Bei
sexuellen Populationen wird zusdtzlich die 2zufdllige
Abweichung vom erwarteten Geschlechterverhdltnis (Q:0=1:1)
beriicksichtigt. Die mittlere Extinktionszeit wird dann in
Abhédngigkeit von den dkologischen Parametern (Wachstumsrate,
Kapazitdt K und Art der Dichteregulation) ermittelt.

Die Extinktionszeiten werden einerseits mittels Monte-Carlo-
Simulation berechnet; andererseits wurde unabhdngig davon
ein Markov-Ketten-Modell entwickelt und das entsprechende
Gleichungsystems numerisch geldst. Dieses Gleichungssystem
ist eigentlich =~dimensional, aber es konnte numerische
Konvergenz fiir ein reduziertes endlich-dimensionales System
bewiesen werden. Auch die Varianz der Extinktionszeit und
die hdheren Momente sind mit diesem Ansatz prinzipiell
berechenbar.

Die Anwendbarkeit der Monte-Carlo-Simulation ist durch die
notwendige Rechenzeit limitiert, die proportional zur
erwarteten Extinktionszeit ansteigt. Beim Markov-Ketten-
Modell ist der Speicherplatz der limitierende Faktor, da das
zu 18sende Gleichungssystem quadratisch mit K wéchst.

Wichtig ist nicht nur, daB abhdngig vom Parameterbereich der
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jeweils effizientere Algorithmus gewdhlt werden kann,
sondern daf beide Methoden unabhingig von einander sind. So
konnten Programmfehler im Simulationsprogramm eliminiert und
numerische Instabilitdten im Markov-Ketten-Modell erkannt
werden.

Aufgrund der Erfahrungen mit diesem Projekt empfehlen wir
dringend, bei Problemldsungen mittels Simulationen mdglichst
zwel unabhdngige Verfahren (oder wenigstens zwei unabhéngig
entwickelte Programme) zu verwenden. Wie leicht sich schwer
entdeckbare Fehler einschleichen, weiB jeder, der ein
richtig geglaubtes analytisches Resultat revidieren muBte,
nachdem unbemerkte implizite Annahmen durch Simulation
aufgedeckt wurden.

Folgende biologisch relevante Resultate wurde mit diesem
Basismodells erzielt: das Risiko, aufgrund demographischer
Stochastizitdt auszusterben, ist fiir kleine Populationen
wesentlich gréBer als auf Grund bisheriger Modelle (deren
Approximationen nur fir groB8e Populationen giiltig sind)
angenommen wurde. Fiir sexuelle Populationen 1liegen die
bisherigen Abschdtzungen deshalb um GrdBenordnungen
verkehrt, weil der EinfluB eines schwankenden Geschlech-
terverhdltnisses (und dessen synergistische Wechselwirkung
mit Populationsreqgulation und stochastischer Nachkommenzahl)
stark unterschdtzt oder ganz iibersehen wurde. Als weiteres
wichtiges Ergebnis ergab sich, daB es bei starker
Populationsreqgulation eine optimale Wachstumsrate gibt: bei
zu grofer Wachstumsrate steigt das Extinktionsrisiko.
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