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SIMULATION KOMPLEXER POPULATIONSDYNAMIK

Wilfried Gabriel, PIon

Zusammenfassung. Simulation ist ein wichtiges Instrument bei der Suche nach Gesetz-
maBigkeiten und Funktionszusammenhangen in Okosystemen. Realistische Populations-
modelle mUssen die individuellen physiologischen Randbedingungen berlcksichtigen.
Anhand solcher Modellkonzeption zum Studium des Einflusses von Kannibalismus auf
rduberisches Zooplankton werden einige speziell in der Okologie auftauchende Probleme
der Modellbildung erldutert. Mit einer Kompartmentierung in fein unterteilte Entwick-
lungsstadien gelingt es, eine unter dem EinfluB von Kannibalismus sehr instabile
Altersstruktur zu erfassen. Das Modell erméglicht generelle, populationsdynamische
Aussagen darlber, wann Kannibalismus zur Selbstzerstérung einer Population flhrt,
und wie er andererseits stabilisierend auf eine Rauber-Beute-Beziehung wirken kann.

Summary. Simulation is an essential tool for the investigation of laws and functioning
in ecosystems. Models of populations are only realistic if the physiological constraints
of the individuals are considered. Some specific problems of ecological modelling are
demonstrated on such a model concept asking for the consequences of cannibalism on
predacious zooplankton. With finely structured compartments of detailed developmental
stages it is possible to follow an age structure, which is highly instable under canni-
balism. General statements are given on the conditions, when cannibalism destroys

its own population and when cannibalism is a stabilizing factor in predator-prey-
systems.

1. Einleitung und Fragestellung

Technik und Biologie unterscheiden sich wesentlich in der Durchschaubarkeit funk-
tioneller Zusammenhdnge: Bei der vom Menschen konzipierten Technik sind die zu-
grundeliegenden Prinzipien, die Funktionen der Einzelkomponenten und ihre logischen
Verknipfungen von vornherein bekannt bzw. (zumindest prinzipiell) durch gultige
physikalisch-chemische Gesetze beschreibbar; bei Organismen, biologischen Teilsyste-
men oder gar Okosystemen konnen jedoch - abgesehen von der hdheren Komplexitadt -
Bauplan und Funktionalitdt meist nur als Arbeitshypothesen postuliert werden. Simu-
lation in Biologie und speziell Okologie dient haufig dem Auffinden von GesetzmaRig-
keiten und bleibt dann in hohem Mafle spekulativ. Nur selten werden Prozesse nach-
gebildet, die bis ins Detail mit schon bekannten Naturgesetzen quantitativ beschreib-
bar sind. Innerhalb der Biologie ist die Populationsdkologie die alteste Disziplin, in
der mathematische Beschreibungsversuche unternommen wurden. Eine historische
Darstellung findet sich bei Hutchinson (1978). Viele der heutigen Fragestellungen in
der Populationsdynamik kénnen nur mit Computer-Simulation bearbeitet werden, da
sich analytische Losungen meist nur flr sehr eingeschrdnkte, oft unrealistische oder

uninteressante Bedingungen finden lassen. Einige fur den Bereich der Okologie spe-
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zielle Problzme der Modellbildung und Simulation sollen anhand eines Modells verdeut-
licht werdey, dessen Zielsetzung es ist, mdgliche populationsdynamische Konsequenzenr
von Kannibalismus (= die eigene Art wird gefressen) zu untersuchen und dabei auch

allgemeingUitige qualitative Aussagen zu erlauben.

In welchem AusmalBl kann eine Population ihren Nahrungsbedarf durch Kannibalismus
decken, ohne in die Gefahr der Selbstausléschung zu geraten? Diese Fragestellung
wird besonders interessant fur Populationen, die zumindest prinzipiell ihren Bedarf
an tierischer Nahrung ausschlieBlich durch Kannibalismus befriedigen konnten. Dies
ist nur moéglich, wenn innerhalb der Population gleichzeitig pflanzliche und tierische
Erndhrungsweise vorkommt und gentigend pflanzliche Nahrung in tierische Kérper-
substanz ungewandelt wird, wenn also z.B. die Neugeborenen Pflanzenfresser sind,
und die Tiere erst mit zunehmendem Alter tierische Nahrung zu sich nehmen. Solches
Fraverhaltan findet man - wie auch bei vielen Fischarten - innerhalb des Zooplank-
tons z.B. kei den "cyclopoiden Copepoden". Die Populationsdynamik solcher sogenann-
ten Réuber kann sehr stark die Zooplankton-Lebensgemeinschaft und damit das ge-
samte Okosystem eines Sees beeinflussen (Kerfoot 1980). Deshalb wird versucht, die
Fragestellung anhand eines aus Literaturdaten konstruierten Modellorganismus wirk-
lichkeitsnah zu beantworten.

2. Modellierung des Einzeltieres

Viele populationsdynamische Modelle sind ausschlieBlich in Variablen formuliert, die
nur die Gesamtpopulation charakterisieren. Die Einzeltiere werden dabei als gleich-
artige Objekte betrachtet und nur in ihrer Quantitdt erfaBt. Wie stark simplifizierend
solche Modellansdtze sind, zeigt sich im Versagen bei ihrer Anwendung auf konkrete
Populationen in Labor oder Freiland. Eine der oft unzuldssigen Vereinfachungen kann
darin liegen, daf® die immer vorhandenen und u.U. entscheidenden Variabilitditen von
Merkmalen der Einzeltiere nicht explizit mitmodelliert werden bzw. als stochastische
Prozesse sozusagen nachtraglich und ohne Kausalstruktur hinzugeftgt sind. Sollen

- als verdeutlichendes Beispiel - beobachtbare Genfrequenzverschiebungen oder Phano-
typveranderungen, die z.B. durch Selektionsmechanismen oder jahreszeitliche Sukzes-
sionen erkldrbar sind, zu den méglichen Modellaussagen gehéren, dann ist es offen-
sichtlich, daB die populationsdynamische Beschreibung auch Eigenschaften der Einzel-
tiere beinhalten muB. Bei der Modellerstellung fur konkrete Populationen liegt ein
entscheidendes Problem darin, alle fur die Fragestellung wesentlichen Merkmale und
Randbedingungen (z.B. physiologischer Art) kennen und addquat bericksichtigen

zu mulssen.

Wichtige Einzelheiten fur die Modellierung des Kannibalismus sind z.B.: gréBenabhan-
gige (maximale) FreBraten, Effizienz der Futterumwandlung in somatisches Wachstum

bzw. Eiproduktion, minimale Futteraufnahme zur Abdeckung der metabolischen Ver-
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luste, ertragbare Hungerzeit, Gewichtsverlust bei Hunger, Mortalitdtserhdhung durch
Hunger,. natlrliche Mortalitdt, altersbedingte Anderung des Anteils tierischer Nahrung
an der Gesamtnahrung. Mit Kenntnis bzw. Abschédtzung dieser GroBen (Gabriel &
Lampert 1985) kann flr ein "mittleres" Einzeltier der zeitliche Ablauf des Koérper-
wachstums (W = Kérpergewicht) in Abhdngigkeit vom Nahrungsangebot modelliert wer-
den, z.B. durch einen differentiellen Ansatz (analog zu v.Bertalanffy 1941 und 1964,
Gabriel 1982):

Dabei ist die Nettoproduktionsrate dW/dt als Differenz von Assimilations- und Respira-
tionsrate dargestellt, wobei die Koeffizienten a, b, ¢ und d gewichtsabhdngig sind
und auch mit der aktuellen Futterkonzentration variieren. Schon ein solch relativ
einfacher Modellierungsversuch wie das Nachbilden von individuellen Wachstumskurven
kann Hinweise liefern, welche Gréfen fir ein ausreichendes Verstdndnis bislang zu
wenig beachtet oder zu ungenau gemessen wurden. Der dabei zutage tretende Mangel
an verflgbaren Daten ist ein generelles Problem bei der Modellierung im Bereich der
Okologie. Die meisten Messungen sind namlich nur fur spezielle drtliche und zeitliche
Bedingungen gultig, selbst wenn man von mannigfaltigen innerartlichen und zwischen-
artlichen Unterschieden schon innerhalb eines Biotops absieht. Eventuell allgemein-
glltige Prinzipien und Funktionszusammenhdnge sind meist noch nicht préazise genug

formulierbar, um Grundlage fir eine kausalanalytische Modellierung zu bilden.

3. Einige methodische Probleme von Populationsmodellen

Die naheliegendste Methode fir den Ubergang vom Einzeltier zur Population bietet eine
"discret event simulation", d.h. der Versuch, die Gesamtpopulation durch die Wechsel-
wirkung genau beschreibbarer Einzeltiere zu simulieren. Um zum Beispiel die stocha-
stischen Einflisse bei geringer Populationsdichte zu studieren, ist dies sicher ein
geeignetes Instrument; allgemeinglltige Aussagen sind jedoch nur schwer zu erzielen.
Die Beschreibung dichteabhé@ngiger Prozesse kann sehr schnell zu hochkomplexen
Programmstrukturen fihren, da z.B. nicht nur die Wechselwirkung zwischen allen
Einzeltieren wichtig ist, sondern auch deren aktuelle rdumliche Positionen explizit
berlicksichtigt werden muBten. Bei mittleren Zooplanktonpopulationsdichten von 105
bis 106 Tieren pro m2 Seeoberflache erreicht man muhelos die Grenzen der Kapazitat
und verflgbaren Rechenzeit von GroBrechnern. Sinnvollerweise wird man dann ahn-
liche Tiere zu Klassen zusammenfassen und letztlich die Veranderung dieser Klassen
studieren. Spatestens hierbei wird es dann problematisch, welche Detailinformation

a priori als relevant betrachtet wird und wie dann solche "représentativen" Klassen
definiert werden. Solange z.B. nicht alle entscheidenden Faktoren bekannt und richtig
modelliert sind, kann ein zusédtzlich berlcksichtigtes Detail ein Modell sogar ver-

schlechtern, wenn bestimmte Zusammenhdnge zwar genauer wiedergegeben sind aber
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in den Gesamtzusammhang inaddquat oder gar falsch eingebunden werden.

GCeht man beim Modellansatz nicht vom Einzeltier aus, sondern versucht von vornherein
in einer Kompartmentstruktur die wesentlichen Eigenschaften der Individuen zu be-
rucksichtigen, dann sind zwar die grundsétzlichen Probleme &hnlich wie bei der
"discret-event"-Simulation, jedoch bietet sich eher die Mdéglichkeit fur allgemeingultige
Aussagen und analytische Untersuchungen. Die Ubergdnge zwischen den einzelnen
Kompartments resultieren aus biologischen Vorgangen, die sich aus einer Mischung
von zeitlich kontinuierlichen und diskontinuierlichen Prozessen zusammensetzen. Bei
der Ublichen auf Differentialgleichungen basierenden Beschreibung mufl deshalb ver-
mieden werden, zwar mathematisch korrekt aber in biologisch sinnlosen Bereichen zu

rechnen. Eine Formulierung mit Differenzengleichungen mag oftmals realitdtsndher sein.

Ein typisches populationsdynamisches Problem, das bei einem Kompartmentmodell be-
sonders deutlich hervortritt, ist die Behandlung der Altersstruktur. Die Altersver-
teilung innerhalb eines Kompartments wird in Modellansdtzen meist als homogen oder
zumindest als zeitlich konstant betrachtet, da sich nur eine stabile Altersstruktur
beim Ubergang von Kompartment zu Kompartment analytisch berucksichtigen 1aBt.
Nutzlos sind Beschreibungen oder gar vollstdndige Ldsungen, die eine (in der Natur
selten andauernde) stabile Altersverteilung voraussetzen, wenn das Interesse der
Untersuchung sich gerade auf die dynamischen Prozesse vor Erreichen einer stabilen
Altersstruktur richtet. Als Ausweg bietet sich an, so viele Kompartments zu wahlen,
daB in jedem einzelnen die Altersverteilung als nahezu homogen betrachtet werden
kann, selbst wenn die Altersstruktur der Gesamtpopulation starker Dynamik ausgesetzt
ist. Im Falle des hier vorgestellten Kannibalismusmodells sind daflir mehr als 35 Kom-
partments nétig. Eine korrekte Kompartmentbeschreibung ist jedoch u.U. an mehr
analytische Vorarbeit gebunden als eine "discret event simulation"; im Kannibalismus-
modell z.B. mufl eine Formel flr die durch Kannibalismus bedingte Mortalitdt in jedem
Kompartment gefunden werden.

4, Details des Kannibalismusmodells

Anhand dieses Problems soll nun gezeigt werden, zu welch stark ruckgekoppeltem
System der Kannibalismus fUhrt. Die Population wird in n Kompartments eingeteilt,

die in etwa als Alters—- oder Gewichtsklassen aufgefaflit werden kénnen. Um ein Modell-
tier zu beschreiben, das Uber verschiedene Arten und Umweltbedingungen gemittelt
ist, sind alle Zeitabldufe auf die Entwicklungszeit bis zum adulten Tier und alle Lidngen
auf die GroBe eines ausgewachsenen Tieres normiert. Die einzelnen Kompartments
beschreiben somit Entwicklungsstadien (die morphologisch unterscheidbaren Stadien
der Copepoden werden dabei im Modell noch feiner unterteilt), die von Einzeltieren

je nach Futterbedingungen mehr oder weniger schnell durchlaufen werden. Im n-ten
Kompartment sind die Eier der Adulten gereift. Unter Berlcksichtigung der adulten-
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spezifischen Mortalitdt werden die Tiere danach in die erste Adultenklasse (Entwick-
lungsbeginn der Eier) zurlckgestuft. Wenn Ni die relative Populationsdichte im i-ten
Kompartment bezeichnet, so 188t sich ihre zeitliche Anderung differentiell ausdricken
als

dNi

gt = Nl T N T 8 TNy T TN

wobei mit f (teilweise komplizierte) zeit- und dichteabhdngige Funktionen gemeint
sind:

f Eintrag aus nachstniedrigerem Kompartment. Im einfachsten

Fall (homogene Altersverteilung) gilt f1 = ”Ti—l mit Ti—1

als Dauer des entsprechenden Entwicklungsstadiums (ab-
hdngig vom aktuellen Futterangebot). Fir i=1 beschreibt

f1 die Geburtsrate, und fur Ni— ist entsprechend Nn zu

1

setzen.

f2 analog zu fl’ jedoch Ubergang in nédchsthdheres Kompart-
ment.

f3 trdgt nur zur ersten Adultenklasse (i=ia) bei und beschreibt,
wieviel Tiere aus der hochsten in die niedrigste Adultenklasse
(nach dem Schlupfen der Eier) zurlckgestuft werden.

fq ist die Mortalitdtsrate. Diese setzt sich (additiv) aus vier

Komponenten zusammen: natirliche Mortalitét (z.B. durch
Krankheit), durch Hunger ausgeldste, durch externe Rauber

verursachte und durch Kannibalismus bedingte Mortalitat.

Eine starke Vernetzung der einzelnen Kompartments erfolgt durch die kannibalismus-
spezifische Mortalitdtsrate in fq, die im Folgenden genauer beschrieben wird. Um das
groéBenselektive Verhalten bei der Beutesuche zu berucksichtigen, wird eine Prafe-
renzmatrix berechnet, deren Elemente Pij angeben, mit welcher relativen Préferenz
ein Tier der Klasse j ein Tier der Kiasse i friBt. Fur die Beuteselektion ist die Gros-
sendifferenz zwischen Rauber und Beute entscheidend. Das beobachtete Verhalten
kann durch eine Normalverteilung um eine optimale Beutegroéfe L’, mit Varianz V

j,opt
beschrieben werden:

P.. = c exp( -(L.-

2
ij i"5,0pt) 1 2 V)

wobei c sich aus der Normierungsbedingung

i]Pij =1 ( Pij =0 far izj )
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ergibt und die Praferenzmatrix neu normiert werden muf@},

sobald ein Kompartment leer wird oder sich wieder fullt.
Mit dieser Préferenzmatrix 188t sich die durch Kannibalismus verursachte Mortalitdtsrate
m; far jedes Kompartment berechnen:

_ n -1
m = & (NP.ab /5 1(wkr\lkpkj) )

v S U s

i,j,k Kompartmentindizes,
N relative Populationsdichte in einem Kompartment,
P relative Praferenz,
karnivorer Futterbedarf in Einheiten des Gewichtes

eines adulten Tieres,

b durch Kannibalismus befriedigter Anteil am karnivoren
Futterbedarf,
w mittleres relatives Gewicht eines Tieres in einem

Kompartment (bezogen auf adulte Tiere).

Diese Formel enthalt die relativen Populationsdichten in den Kompartments mehrfach
explizit fUr die Berechnung der Mortalitdten. Damit wird auch formelméBig die starke
Vernetzung und Ruckkopplung der einzelnen Kompartments sichtbar.

Grundlage fur diese Kompartment-Beschreibung ist die Modellierung der individuellen
Wachstumskurve des Einzeltieres aufgrund von Futterangebot und Futterverwertung.
Hier liegt auch ein Verknufpungspunkt zu anderen Populationen, die entweder als
Beuletiere gefressen werden oder um gemeinsame Futterquellen konkurrieren. Dienen
die cyclopoiden Copepoden selbst als Nahrung fur andere Rauber, erfolgt eine Wechsel-
wirkung Uber die externen Mortalitatsraten.

5. Modellaussagen

Bei der Vorstellung des Modellkonzepts konnten nicht alle Details geschildert werden,
z.B. ist das Modell nicht als Differentialgleichungssystem realisiert, sondern es werden
Differenzengleichungen benutzt, allerdings mit einer variablen zeitlichen Schrittweite,
die vom momentanen Populationszustand geregelt wird. Der Modellentwurf ist von der
Zielsetzung gepragt, in einer theoretischen Vorstudie experimentell testbare Hypothe-
sen aufzustellen. Dafur mufB3 groBtmogliche Realitdtsndahe durch die Beschreibung einer
konkreten Population mit ihren physiologischen Randbedingungen gewéahrleistet sein;

um jedoch relevante generelle Aussagen zu ermdglichen, mufl das Modell in 6kologisch
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interpretierbaren und meBbaren Variablen (wie Wachstums- und Mortalitdtsraten) formu-

liert werden.

Mit dem beschriebenen Modell kénnen flr Populationen, bei denen ein Wechsel von
herbivorer zu carnivorer Erndhrung mit zunehmendem Alter beobachtet wird, und
deren rauberisches Verhalten sich nicht nur auf andere Arten (= Alternativbeute)
sondern auch auf die eigene Art erstreckt (= Kannibalismus), folgenden Hypothesen

aufgestellt werden:

a) Ohne Alternativbeute kann eine Population nur Uberleben, wenn die ersten Alters-

klassen vom Kannibalismus verschont werden.

b) Bei Anwesenheit von Alternativbeute ist Kannibalismus ein stabilisierender Faktor
far die Rauber-Beute-Beziehung, denn er garantiert Koexistenz selbst bei Beute-
dichten noch weit unterhalb der kritischen Dichte, die ohne Kannibalismus zur
Vernichtung der Beute- und damit auch der Rauberpopulation flihren wirde
(Gabriel 1985).

Ein wesentlicher Wert solcher Modellaussagen liegt darin, daB sie AnstoR zu gezielten
experimentellen Untersuchungen geben kénnen. Dann bilden sie wichtige Bausteine

zum Verstandnis unaufgeklarter Funktionszusammenhédnge in Okosystemen.
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