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Aussterberisiko k l e i n e r Populationen: Markov-Ketten und 
Monte-Carlo-Simulation a l s komplementäre Ansätze 

Wi l f r i e d Gabriel 1> und Reinhard Bürger2* 
1 ) M a x - P l a n c k - I n s t i t u t für L i m n o l o g i e 

A b t e i l u n g Ökophysiologie 
P o s t f a c h 165, W - 2320 Plön ; Germany 

und 
2 ) I n s t i t u t für Mathematik, Universität Wien 

S t u d i h o f g a s s e 4, A - 1090 Wien, A u s t r i a 

Für das Management b e d r o h t e r A r t e n i n N a t u r r e s e r v a t e n und i n 
Zoos wäre e i n e ungefähre Abschätzung des A u s s t e r b e r i s i k o s i n 
Abhängigkeit von Arealgröße bzw. P o p u l a t i o n s d i c h t e s e h r 
h i l f r e i c h . Auch i n anderen ökologischen Zusammenhängen, z.B. 
b e i N e ubesiedlung und b e i der I n v a s i o n von Fremdarten, i s t 
d i e Überlebenswahrscheinlichkeit bzw. d i e m i t t l e r e 
E x t i n k t i o n s z e i t k l e i n e r P o p u l a t i o n e n e i n Schlüsselfaktor. 
Besonders k o m p l i z i e r t werden s o l c h e Berechnungen, wenn neben 
ökologischen auch g e n e t i s c h e Komponenten i n B e t r a c h t gezogen 
werden. Hierfür muß noch v i e l Methodenentwicklung g e l e i s t e t 
werden. D i e s l i e g t auch daran, daß i n der V e r g a n g e n h e i t d i e 
T h e o r i e b i l d u n g i n d er P o p u l a t i o n s g e n e t i k und i n d e r 
t h e o r e t i s c h e n Ökologie s e h r g e t r e n n t v e r l a u f e n i s t : i n d e r 
P o p u l a t i o n s g e n e t i k w i r d m e i s t e i n e k o n s t a n t e ( e f f e k t i v e ) 
Populationsgröße v o r a u s g e s e t z t , da das H a u p t i n t e r e s s e a u f 
dem Studium r e l a t i v e r und n i c h t a b s o l u t e r Genhäufigkeiten 
l i e g t ; i n d e r Ökologie werden g e n e t i s c h e I m p l i k a t i o n e n o f t 
völlig i g n o r i e r t . 

E r s t e V e r s u c h e , d i e s e beiden B e r e i c h e zu k o m b i n i e r e n , 
führten zu i n t u i t i v n i c h t e r w a r t e t e n und den b i s h e r i g e n Auf
f a s s u n g e n w i d e r s p r e c h e n d e n R e s u l t a t e n (Lynch and G a b r i e l , 
1990, G a b r i e l e t a l . , 1991) v o r a l l e m wegen s y n e r g i s t i s c h e r 
E f f e k t e z w i s c h e n g e n e t i s c h e r D r i f t und P o p u l a t i o n s d y n a m i k . 
D i e d a b e i i n B e t r a c h t kommenden P r o z e s s e s i n d m e i s t hoch 
komplex, so daß kaum a n a l y t i s c h e Lösungsansätze z u r 
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Verfügung s t e h e n und auch nur s e l t e n e r h o f f t werden können. 
S o l c h e F r a g e s t e l l u n g e n müssen d e s h a l b vorwiegend m i t H i l f e 
von S i m u l a t i o n e n b e a r b e i t e t werden. Da j e d o c h pure Simu
l a t i o n s r e s u l t a t e m e i s t schwer v e r a l l g e m e i n e r b a r s i n d , w i r d 
man möglichst nach s e m i - a n a l y t i s c h e n Lösungen suchen, um d i e 
i n h a l t l i c h e n Zusammenhänge l e i c h t e r faßbar und i n t e r p r e t i e r 
b a r zu machen. Auch s o l c h e a n a l y t i s c h e n Approximationen 
müssen an Hand von S i m u l a t i o n e n geprüft werden, i n s b e 
sondere, um i h r e n Gültigkeitsbereich abschätzen zu können. 

Um g e n e t i s c h e E f f e k t e von anderen k l a r t r e n n e n zu können, 
wurde zunächst e i n n i c h t - g e n e t i s c h e s , d.h. r e i n demographi
s c h e s B a s i s m o d e l l e n t w i c k e l t und u n t e r s u c h t ( G a b r i e l and 
Bürger 1 9 9 2 ) . E i n w e s e n t l i c h e s s t o c h a s t i s c h e s Element i s t 
d a r i n d i e P o i s s o n - v e r t e i l t e Nachkommenzahl, d e r e n 
E r w a r t u n g s w e r t d u r c h d i e a k t u e l l e Populationsgröße und d u r c h 
e i n e dichteabhängige P o p u l a t i o n s r e g u l a t i o n bestimmt i s t . B e i 
s e x u e l l e n P o p u l a t i o n e n w i r d zusätzlich d i e zufällige 
Abweichung vom e r w a r t e t e n Geschlechterverhältnis ( 9 : c f = l : l ) 
berücksichtigt. D i e m i t t l e r e E x t i n k t i o n s z e i t w i r d dann i n 
Abhängigkeit von den ökologischen Parametern (Wachstumsrate, 
Kapazität Κ und A r t der D i c h t e r e g u l a t i o n ) e r m i t t e l t . 

D i e E x t i n k t i o n s z e i t e n werden e i n e r s e i t s m i t t e l s Monte-Carlo-
S i m u l a t i o n b e r e c h n e t ; a n d e r e r s e i t s wurde unabhängig davon 
e i n Markov-Ketten-Modell e n t w i c k e l t und das e n t s p r e c h e n d e 
G l e i c h u n g s y s t e m s numerisch gelöst. D i e s e s G l e i c h u n g s s y s t e m 
i s t e i g e n t l i c h «-dimensional, aber e s konnte numerische 
Konvergenz für e i n r e d u z i e r t e s e n d l i c h - d i m e n s i o n a l e s System 
bewiesen werden. Auch d i e V a r i a n z d e r E x t i n k t i o n s z e i t und 
d i e höheren Momente s i n d m i t diesem Ansatz p r i n z i p i e l l 
b e r e c h e n b a r . 

Die Anwendbarkeit d e r M o n t e - C a r l o - S i m u l a t i o n i s t d u r c h d i e 
notwendige R e c h e n z e i t l i m i t i e r t , d i e p r o p o r t i o n a l z u r 
e r w a r t e t e n E x t i n k t i o n s z e i t a n s t e i g t . Beim Markov-Ketten-
Modell i s t d e r S p e i c h e r p l a t z der l i m i t i e r e n d e F a k t o r , da das 
zu lösende G l e i c h u n g s s y s t e m q u a d r a t i s c h m i t Κ wächst. 
W i c h t i g i s t n i c h t nur, daß abhängig vom P a r a m e t e r b e r e i c h d e r 
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j e w e i l s e f f i z i e n t e r e A l g o r i t h m u s gewählt werden kann, 
sondern daß b e i d e Methoden unabhängig von e i n a n d e r s i n d . So 
konnten Programmfehler im Simulationsprogramm e l i m i n i e r t und 
nu m e r i s c h e Instabilitäten im Markov-Ketten-Modell e r k a n n t 
werden. 

Aufgrund der E r f a h r u n g e n mit diesem P r o j e k t empfehlen w i r 
d r i n g e n d , b e i Problemlösungen m i t t e l s S i m u l a t i o n e n möglichst 
zwei unabhängige Verfahren (oder w e n i g s t e n s zwei unabhängig 
e n t w i c k e l t e Programme) zu verwenden. Wie l e i c h t s i c h schwer 
e n t d e c k b a r e F e h l e r e i n s c h l e i c h e n , weiß j e d e r , d e r e i n 
r i c h t i g g e g l a u b t e s a n a l y t i s c h e s R e s u l t a t r e v i d i e r e n mußte, 
nachdem unbemerkte i m p l i z i t e Annahmen d u r c h S i m u l a t i o n 
a u f g e d e c k t wurden. 

Folgende b i o l o g i s c h r e l e v a n t e R e s u l t a t e wurde m i t diesem 
B a s i s m o d e l l s e r z i e l t : das R i s i k o , aufgrund demographischer 
Stochastizität a u s z u s t e r b e n , i s t für k l e i n e P o p u l a t i o n e n 
w e s e n t l i c h größer a l s auf Grund b i s h e r i g e r Modelle ( d e r e n 
Approximationen nur für große P o p u l a t i o n e n gültig s i n d ) 
angenommen wurde. Für s e x u e l l e P o p u l a t i o n e n l i e g e n d i e 
b i s h e r i g e n Abschätzungen d e s h a l b um Größenordnungen 
v e r k e h r t , w e i l d e r Einfluß e i n e s schwankenden G e s c h l e c h 
terverhältnisses (und d e s s e n s y n e r g i s t i s c h e Wechselwirkung 
m i t P o p u l a t i o n s r e g u l a t i o n und s t o c h a s t i s c h e r Ν achkommen z a h l ) 
s t a r k unterschätzt oder ganz übersehen wurde. A l s w e i t e r e s 
w i c h t i g e s E r g e b n i s ergab s i c h , daß e s b e i s t a r k e r 
P o p u l a t i o n s r e g u l a t i o n e i n e o p t i m a l e Wachstumsrate g i b t : b e i 
zu großer Wachstumsrate s t e i g t das E x t i n k t i o n s r i s i k o . 
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