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1. EINLEITUNG 1

| Einleitung

Seit der ersten UN-Konferenz zum Schutz der bioclogischen Vielfalt, die 1992 in Rio de
Janeiro stattfand, ist der Begriff Biodiversizir in aller Munde. Was sich hinter diesem Begriff
verbirgt, ist nicht leicht in wenigen Sitzen zu fassen. Unstrittig gehort aber die Erhaltung der
Artenvielfalt zum Schutz der Biodiversitdt. Augenblicklich verliert die Erde Tier und
Pflanzenarten mit einer Rate, die dramatisch iiber dem Niveau der letzten 65 Millionen Jahre
liegt. Dabei wird tiber die Geschwindigkeit des Artenverlusts noch diskutiert und es gibt
Schitzungen, die von einem Verlust der Hilfte aller zur Zeit lebenden Arten in den nachsten
50 — 100 Jahren ausgehen (Myers 1981, Simberloff 1986, May 1988, 1990, Wilson 1980,

Burgman er al. 1993).

Mitte der 80er Jahre hat sich angesichts dieser bedriickenden Zukunftsprognosen die
Naturschutzbiologie (,.conservation biology™) als eigenstindige ,Krisendisziplin® etabliert
(Soulé 1986, 1987). Sie ist eine Synthese aus verschiedenen Disziplinen wie z.B. Okologie,
Biogeographie, Okonomie und Soziologie und ihr Ziel ist es, geniigend Verstindnis fiir die
natiirlichen &kologischen Systeme zu entwickeln, um ihre Diversitit in Anbetracht der
explodierenden Weltbevolkerung und der damit verbundenen Gefahren fiir die Natur zu
bewahren (Meffe & Caroll 1994). Die Naturschutzbiologie versucht somit, eine Basis zu
schaffen, die ein iiberlegtes und wissenbasiertes Management z.T. stark gestorter Okosysteme

ermoglicht.

Der Verlust der Biodiversitidt hat zweifelsfrei mit dem Aussterben von Arten zu tun,
weswegen eine der Hauptaufgaben der Naturschutzbiologie darin besteht, so viele Arten wie
moglich vor dem Aussterben so lange wie moglich zu bewahren (Burgman er al. 1993). Eine
der zentralen Verfahrensweisen der Naturschutzbiologie ist dabei die Populations-
gefahrdungsanalyse, im Englischen ,population viability analysis® (PVA) genannt. Solche
Analysen basieren nicht auf einer einzigen Methode, sondern auf einer Ansammlung ver-
schiedener Methoden, deren Anwendungen zum Ziel haben, alle Faktoren, die das Aussterben
einer Art bzw. Population verursachen konnen, zu erfassen und zu bewerten (Gilpin & Soulé
1986). Es gibt eine Reihe verschiedener Konzepte, wie eine PVA auszusehen hat. Die meisten
PVAs miinden jedoch in der Entwicklung von Simulationsmodellen, wie z.B. die erste
bekannte PV A, durchgefiihrt von Shaffer (1981, 1983), der mit Hilfe stochastischer Modelle
das Management von Grizzlybaren im Yellowstone Nationalpark bewertete. Inzwischen
reichen die Modelle von einfachen, deterministischen Matrixmodellen zur Abschétzung von

Populationstrends bis zu hochkomplexen, rdumlich expliziten, individuenbasierten Land-



-0

1. EINLEITUNG

schafts- und Populationsmodellen (Beissinger & Westphal 1998). Beklagte Boyce (1992)
noch, daB die meisten PV As nur in internen Berichten verdffentlicht werden, so sind sie heute
ein etablierter Bestandteil der wissenschaftlichen Literatur (Groom & Pascual 1998). Eine
Reihe exzellenter Arbeiten haben den Nutzen von PVAs demonstriert (vgl. Ehrlich & Murphy
1987, Marcot & Holthausen 1987, Murphy er al. 1990, Menges 1990, Stacy & Taper 1992,
Stelter er al. 1997, Wiegand er al. 1998) und die Entwicklung von Standardmodellen und
Simulationssoftware wie z.B. VORTEX (Lacy er al. 1995), RAMAS (Akcakaya 1994,
Lindenmayer er al. 1995, Brook er al. 1997) und META-X (Lorek er al. 1998) erleichtert
heute den Einsatz von demographischen Modellen in PVAs. In jiingster Zeit kamen jedoch
immer mehr kritische Stimmen zur Anwendung von Simulationsmodellen auf, in denen z.T.
eine gewisse Polemik sowie Terminologieunstimmigkeiten zu erkennen waren (vgl. Akca-
kaya & Burgman 1995, Harcourt 1995b, Walsh 1995). Einerseits wird beklagt, daB bestimmte
Studien z.B. zur Erhaltung des Grizzlybirs nicht geeignet sind, um eine PVA durchzufihren
(Boyce 1995). Andererseits wird die VerlaBlichkeit und die Aussagefihigkeit von PVAs
angezweifelt (Taylor 1995, Ralls & Taylor 1997, Beissinger & Westphal 1998, Groom &
Pascual 1998, Ludwig 1999). Caughley (1994) bemzngelt zudem, daB sich in vielen PVAs zu
sehr auf die Entwicklung und Auswertung von Modellen kleiner Populationen konzentriert
wird und dabei die Identifizierung der limitierenden und gefihrdenden Faktoren vernach-

lassigt wird.

Die Kritik an der uneingeschrénkten Verwendung von PVAs zur Risikoabschitzung
von gefdhrdeten Populationen, zu ihrem Management und zur Ausweisung von Schutz-
gebieten ist verstandlich, wenn man sieht, wie leicht die Genauigkeit und die Aussagekraft
der Modelle durch eine Reihe verschiedener Faktoren beeinfluBt werden kénnen (Mills ef al.
1996, Pascual et al. 1997). Die vier dominierenden Fehlerquellen sind dabei (1) schlechte
Datenbasis, (2) Schwierigkeiten bei der Parameterabschitzung, (3) mangelnde Validierungs-
moglichkeiten und (4) Effekte alternativer Modellstrukturen und —annahmen (Beissinger &
Westphal 1998). Oft wird bei der Beurteilung der Ergebnisse einer PVA fiir eine gefihrdete
Art die schlechte Datenqualitét iibersehen. Selten gibt es detaillierte Feldstudien mit adaqua-
ten StichprobengroBen, um Parameterabschitzungen fiir wichtige Lebensraten wie Repro-
duktion und Mortalitét machen zu kdnnen. Haufig wird den guantitativen Vorhersagen einer
PVA vertraut, obwohl Validierung und Uberpriifung des Modells z.B. aufgrund der kom-
plexen Strukturen unmoglich sind. Als letzter Kritikpunkt sei noch das Fehlen eines aner-

kannten Standardverfahrens fiir PVAs genannt sowie die mangelnde Ubereinkunft iiber Stan-
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(%)

dardprotokolle oder Richtlinien, die eine Qualititskontrolle einer PVA erlauben wiirden

(Warshall 1994).

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, aufbauend auf einer ungewdhnlich detaillierten und
langen Feldstudie, eine PVA durchzufiihren, die die aufgefiihrten Kritikpunkte an PVAs
explizit beriicksichtigt. Mit der hier dargestellten PVA sollen die prinzipiellen Grenzen und

Moglichkeiten der PVA an einer Fallstudie klar umrissen werden.

Als Fallstudie dient die PVA einer Population des Alpenmurmeltiers (Marmora mar-
mota) im Nationalpark Berchtesgaden. Zu diesem Zweck wird ein Simulationsmodell kon-
zipiert und entwickelt. Erstes Ziel dieses Modells ist es, das bisher bekannte Wissen iiber die
Biologie der Murmeltiere aufzuarbeiten und zu gliedern, so daB die wichtigsten &kologischen
Aspekte der Tiere im Modell beriicksichtigt werden kénnen. Ein weiteres Ziel besteht darin,
die Populationsdynamik der Tiere ausreichend nachzubilden, so daB die Durchfithrung einer
umfassenden PVA moglich wird. Murmeltiere zeichnen sich durch eine Reihe demogra-
phischer Besonderheiten aus, wie z.B. das komplexe Sozialsystem. Damit stellt sich die
Frage, wie man diesen Besonderheiten in einem Modell am besten gerecht wird. Weil bei der
Verwendung einer Standardsoftware zur Gefihrdungsanalyse vielen wichtigen biologischen
Details keine Beachtung geschenkt werden kann, wird ein spezielles, individuenbasiertes
Populationsmodell fiir die Murmeltiere entwickelt, das gewisse raumliche Strukturen bein-
haltet.

Da die mangelnde Uberpriifung der Prognosefahigkeit von PVA-Modellen auch eine
Ursache fiir die wachsende Kritik an solchen Modellen ist. liegt bei der PVA fiir das Murmel-
tier das Hauptaugenmerk auf der exemplarischen Darstellung eines Priifungsprotokolls und
der zugehdrigen Schritte, die empfohlen werden, um sowohl die Qualitit als auch die quanti-
tative Aussagekraft einer PVA zu bestimmen. Dieses Protokoll verlangt (1) Darlegung der
Fragestellung, (2) Beschreibung des Modells, (3) Auflistung der Parameterwerte und ihrer
Datengrundlage, (4) Validierung des Modells und (5) die Untersuchung alternativer Modell-
strukturen. Dariiber hinaus werden mogliche Fehlerquellen aufgezeigt, die bei der Vemach-
lassigung wichtiger biologischer Details auftauchen und zu erheblichen Abweichungen bei
der Risikoabschétzung fithren konnen. In diesem Zusammenhang wird mittels des Modells
die Wirkung verschiedener Verhaltensmuster und zukiinftiger Landschaftsverinderungen auf

das Aussterberisiko einer Population untersucht.

Die Arbeit beginnt mit einem allgemeinen Uberblick iiber die Biologie des Murmel-

tiers und den Stand der Feldforschung (Kap. II). Dabei wird besonders auf eine Feldstudie in
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Berchtesgaden eingegangen (Amold 1986, 1990ab, 1993, 1997, Amold & Dittami 1997,
Frey-Roos 1998), die als Wissensbasis und Datengrundlage fiir das Simulationsmodell dient.
Nachdem kurz auf die ,,Philosophie* des Modellierens und die Motivation fiir den gewihlten
Modellansatz eingegangen worden ist, wird in Kap. OI ausfiihrlich die Organisation und der
Ablauf des Simulationsmodells beschrieben. Dabei wird besonderer Wert auf die Modell-
strukturen und -prozesse und deren zugrundeliegenden Annahmen gelegt. Zu Beginn des
Ergebnisteils (Kap. IV) wird ein MaB zur Bestimmung des Aussterberisikos vorgestellt und
danach in verschiedenen Validierungsschritten gepriift, inwieweit das Modell verniinftige
biologische Resultate erzeugt. Die Abschitzung des Aussterberisikos der Murmeltierpopu-
lation in Berchtesgaden findet in Kap. IV.2 statt, wobei die endgiiltige Bewertung erst im
Diskussionsteil erfolgt (Kap. V.6). Alternative Modellstrukturen und ihr Effekt auf das Aus-
sterberisiko werden in Kap. IV.3 untersucht. Dabei wird besonders auf die Mechanismen des
Sozialverhaltens der Murmeltiere eingegangen. In diesem Kapitel wird auch ein Ausblick auf
zukiinftige Anwendungsmoglichkeiten des Simulationsmodells gegeben. In der Diskussion
(Kap. V) finden sich die kritische Hinterfragung der verschiedenen Ergebnisse und der
eigentlichen PVA sowie der Vergleich mit Beispielen aus der Literatur und die zusammen-

fassende Diskussion, bevor die Arbeit mit einer kurzen Zusammenfassung schlieft (Kap. VI).
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Il Biologischer Hintergrund

II.1 Aligemeines zum Alpenmurmeltier (Geschichtliche Verbreitung)

Das Alpenmurmeltier (Marmota marmora) gehdrt zu der Familie der Homchen (Sciuridae).
zu der z.B. auch das Eichhornchen (Sciurus vulgaris) gezéhlt wird. In der nordlichen Hemi-
sphére gibt es 14 Arten des Murmeltiers (Marmota spp.), wobei in Deutschland nur das

Alpenmurmeltier vorkommt (Miiller 1996). Auf der Siidhalbkugel fehlen sie ganz.

Historisch war das Alpenmurmeltier weiter verbreitet als heute. Im spiten Pleistozdn
erstreckte sich sein Verbreitungsgebiet iiber weite Teile Zentraleuropas. Wegen seiner guten
Anpassung an Kilte bewohnte es offene Gebiete an den Rindern der groBen Gletscher
(Rassmann er al. 1994). Mit dem Zuriickweichen der Gletscher im frithen Holozédn (vor
ca. 10000 Jahren) und dem Vordringen des Waldes wurde es in sein heutiges, enges Ver-
breitungsgebiet der Alpen und Karpaten zuriickgedrdngt (Zimina & Gerasimov 1973, Forter
1975). Zunidchst kam es nur oberhalb der Baumgrenze vor, aber mit dem Beginn der Alm-
wirtschaft und der Rodung von Bergwildem fiir Weideflachen begann es, auch diese Flichen
zu besiedeln (Ramousse & Le Berre 1993). Heute findet man Alpenmurmeltiere in den Alpen

und Karpaten auf einer Hohe zwischen 1000 m und 3200 m (Forter 1975).

Neben der Vegetationsverdnderung hatte auch die intensive Bejagung durch den
Menschen einen entscheidenden EinfluB auf die Entwicklung der Murmeltierbestinde in den
Alpen. Die Bejagung ging so weit, daB8 das Murmeltier in vielen Gebieten in den Alpen aus-
gestorben war (Preleutner 1993). Das Murmeltierfleisch diente als Nahrung und dem
Murmeltierfett wurden groBe Heilkréfte zugeschrieben (Ramousse & Le Berre 1993). Heute
wird das Murmeltier nur noch lokal bejagt oder es kommt zu Sonderabschiissen, wenn es in

landwirtschaftlich genutzte Flachen wie z.B. Mahwiesen vordringt.

Vor rund hundert Jahren setzten Bemiihungen ein (teilweise vom Naturschutz-
gedanken getragen, teilweise mit der Motivation, ein beliebtes Jagdwild wieder sefhaft zu
machen), die Verbreitung des Murmeltiers durch SchutzmaBnahmen und Wiederansiedlung
zu fordemn (Miiller 1996). Ansiedlungsversuche fanden quer durch den ganzen Alpenraum
statt und waren auch an Orten erfolgreich, wo es frither keine Vorkommen gab. Inzwischen ist
das Murmeltier wieder im ganzen Alpenraum verbreitet und die meisten Populationen werden
in ihrer GroBe als konstant oder leicht anwachsend eingeschitzt (Ramousse & Le Berre
1993). In Deutschland steht das Murmeltier auf der ,,Roten Liste®, ist aber in der Gefihr-

dungskategorie R eingestuft, die extrem seltene Arten und Arten mit geographischer Re-
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striktion umnfaBt, d.h. Arten mit sehr wenigen iiberlebensfihigen Populationen (Boye et al.
1998).

I1.2 Feldstudie

Empirische Grundlage fiir das hier entwickelte Modell zur Simulation der Populations-
dynamik des Alpenmurmeltiers sind hauptsichlich Ergebnisse einer intensiven 15-jdhrigen
Untersuchung einer vollstindig markierten Murmeltierpopulation (Arnold 1986, 1990ab,
1993, 1997, Amold & Dittami 1997, Frey-Roos 1998). Dabei galt das Hauptinteresse dieser
Arbeiten weniger der Durchfiihrung einer PVA als vielmehr den okosoziologischen Be-

sonderheiten der Murmeltiere.

Das Untersuchungsgebiet liegt im Nationalpark Berchtesgaden, éstlich des Konigsees
(Abb. 1). Es wird zwischen dem etwa 1 km® groBen Kernuntersuchungsgebiet, das auf einer
Hohe zwischen 1000 m und 1480 m iiber dem Meeresspiegel liegt, und dem angrenzenden
Gelande unterschieden (Abb. 2). Beide Gebiete zusammengefaBt bilden das Gesamtunter-
suchungsgebiet (600 bis 2350 m ii. M., 32.78 kmz). Auf der Kernuntersuchungsfliche, die vor
allem Almfliachen umfaBit, wurden regelmiBige, intensive Untersuchungen wie z.B. Be-
stimmung der Sterbe- und Geburtsraten durchgefiihrt; wihrend sich Habitataufnahmen und
Telemetrieuntersuchungen iiber das Gesamtgebiet erstreckten. In dem Zeitraum der Studie
wurden Gber 500 Tiere gefangen und markiert. Von den markierten Tieren wurden 98 mittels

Telemetrie verfolgt. Fiir weitere Informationen wird auf die zitierten Arbeiten verwiesen.

[1.2.1 Sozialitat

Alpenmurmeltiere leben in Gruppen bzw. Familienverbinden, die aus bis zu zwanzig Tieren
bestehen konnen, wobei die durchschnittliche GruppengroBe vier bis fiinf Tiere betrigt
(Amold 1993). Diese Gruppen besetzen Territorien, die vor allem vom dominanten Msinn-
chen und Weibchen gegeniiber gleichgeschlechtlichen, gruppenfremden Tieren verteidigt
werden (Arnold 1993). Bisher nahm man an, daB in den Gruppen nur die beiden dominanten
o-Tiere zur Reproduktion kommen. Inzwischen gilt diese Annahme nur noch fiir die o-Weib-
chen, die eventuellen Nachwuchs anderer Weibchen totbeiBen. Fiir die Mannchen gilt das
nicht mehr. DNA-Untersuchungen konnten belegen, daB ca. 17% des Nachwuchses nicht vom
a-Ménnchen, sondern von einem seiner erwachsenen Sohne gezeugt wurden (Klinkicht

1993).
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Abb. 1: Ubersicht iiber das Gesamtuntersuchungsgebiet im Nationalpark Berchtesgaden (aus Frey-Roos 1998).
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Kernuntersuchungsgebiet Gesamtuntersuchungsgebiet

BB Almwiesen 0 500m

{7 Reviere

Abb. 2: Kernuntersuchungsgebiet und Territorienverteilung auf der Konigsbachalm (K), Biichsenalm (B),
Gotzenalm (G) und Seeau (S) (aus Frey-Roos 1998).

I1.2.2 Alter

Murmeltiere werden maximal zwdlf Jahre alt und erreichen ihre Geschlechtsreife mit dem
Alter von zwei Jahren (Amold 1990a). Im weiteren Verlanf der Arbeit wird zwischen folgen-
den drei Altersklassen unterschieden: (1) Adulte, (2) Jahrlinge und (3) Neugeborene. Als
adult werden alle Tiere bezeichnet, die zwei Jahre oder dlter sind und somit fortpflanzungs-

fahig. Jahrlinge haben bereits eine Sommer- und Winterperiode iiberlebt und sind ein Jahr alt,
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wahrend die Altersklasse ,.Neugeborene“ Tiere umfaft, die im Friihjahr geboren wurden, aber
noch keinen Winter iiberstanden haben. Die Gruppe der adulten Tiere, die im selben Terri-
torium leben, wird unterteilt in rerritoriale bzw. dominante a—Tiere und subdominante Tiere.
Murmeltiere, die ihre Heimatterritorien verlassen haben und noch auf der Suche nach einem
neuen Territorium sind, d.h. die noch keine neue dominante Position eingenommen haben,

werden als ,.Floater® bezeichnet.
11.2.3 Territorium

Ein Territorium umfaft im Mittel ein Gebiet von ca. 2.6 ha und besitzt einen Winterbau, der
ein bis drei Meter unter der Erdoberfléche liegt (Arnold 1993). Manchmal kann es vorkom-
men, daB zwei Gruppen fusionieren und zwei Territorien zu einem vereinigt werden. Dieser
ZusammenschluB halt meist einige Jahre an, bevor es wieder zu einer Aufteilung der Gruppe
kommt (F. Frey-Roos, persénliche Mitteilung). Territorien werden bevorzugt auf Almweiden
und alpinen Rasen oberhalb der Baumgrenze angelegt. Geschlossener Wald wird von den
Murmeltieren gemieden, aber manchmal gibt es Versuche, Windbriiche zu besiedeln. Dieses
Habitat ist aber nur suboptimal und wird oft nach wenigen Jahren wieder aufgegeben (F.
Frey-Roos, persénliche Mitteilung). Es liegt zwar keine Priferenz der Murmeltiere fiir die
Exposition ihrer Territorien vor, doch wurde festgestellt, daB groBere Murmeltiergruppen an
stidlichen Hangen vorkommen, was mit der geringeren Wintersterblichkeit, auf die weiter
unten eingegangen wird, zusammenhangt (Forter 1975). Nérdlich ausgerichtete Territorien
haben wehrend des Sommers den Vorteil, daB sie eine lingere Tagesaktivitdt, sprich
Nahrungsaufnahme erlauben, da sie kiihlere Temperaturen aufweisen (Tiirk & Amold 1988).
Murmeltierterritorien kann man in den Alpen zwischen 1000 m und 3200 m ii. M. finden
(Frev-Roos 1998).

I1.2.4 Nahrung

Das Murmeltier ist tagaktiv und erndhrt sich von Grisern und Krautern, wobei es nicht auf
bestimmte Pflanzenarten spezialisiert ist (Bassano et al. 1992). Es friBt am Tag etwa 1 bis
1.5 kg Pflanzenmasse, aber das Nahrungsangebot scheint liber das ganze Jahr gesehen kein

limitierender Faktor fiir das Vorkommen von Murmeltieren zu sein (Miiller 1996).
11.2.5 Winterschlaf

Murmeltiere verbringen iiber die Hilfte des Jahres im Winterschlaf, um die vegetationsfreie
Zeit im Gebirge zu iiberbriicken. Im Herbst ziehen sie sich in ihren Winterbau zuriick und

tauchen erst wieder im ndchsten Frithjahr zu Beginn der neuen Vegetationsperiode auf.
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Wiahrend des Winterschlafs nehmen die Murmeltiere keine Nahrung auf, sondern leben von
den Fettreserven, die sie wiahrend des Sommers angelegt haben. Aufgrund der Linge der
Uberwinterung und den extremen Umweltbedingungen beinhaltet diese Lebensphase ein
hohes Sterberisiko fiir die Murmeltiere. Sie kénnen erfrieren oder vor Erschopfung sterben,
wenn ihre Energiereserven aufgebraucht sind. Manchmal treten auch kleinere Katastrophen
wie z.B. Einsturz oder Flutung des Winterbaus auf, die zum Aussterben der gesamten Gruppe
fuhren kdénnen. Das gréBte Sterberisiko wihrend eines Winters haben Neugeborene, deren
Feureserven wesentlich geringer sind als die #lterer Tiere, und territoriale Elterntiere, die die
groBten Energiekosten haben (Armold 1990b). Wenn die Temperatur im Bau unter 5°C falle,
unterbrechen die territorialen Tiere ihren Winterschlaf und kurbeln ihren Energiestoffwechsel
voriibergehend wieder an, um nicht zu erfrieren. AuBerdem steigern sie regelmabig zwei-,
dreimal im Monat ihren Energieumsatz, so daB sie ein paar Stunden lang eine normale

Korpertemperatur aufrechterhalten (Arnold 1990b).

Der wichtigste Umweltfaktor, der die Sterblichkeit aller Tiere in einem Winterbau
betrifft, ist die Winterhirte, die von Jahr zu Jahr schwankt. Ein gutes Mal dafiir ist der Zeit-
punkt, wann auf einem Territorium die Schneeschmelze einsetzt. Dieser Zeitpunkt korreliert
stark mit der mittleren Bodentemperatur in der Umgebung des Winterbaus (Amold 1990b). Je
langer der Schnee liegen bleibt, desto tiefer ist die mittlere Umgebungstemperatur und um so
groBer ist der Energieaufwand der Murmeltiere wihrend des Winters, was eine erhdhte Sterb-
lichkeit zur Folge hat. Die Winterharte variiert aber nicht nur von Jahr zu Jahr, sondemn auch
von Territorium zu Territorium. Auf Territorien mit siidlicher Exposition oder in niedriger
Hohe setzt die Schneeschmelze frither ein als auf nordlicheren bzw. hoher gelegenen Terri-

torien.

Neben dem Alter, dem sozialen Rang und den Winterbedingungen gibt es noch wei-
tere Fakroren, die die Wintermortalitdt der Murmeltiere beeinflussen. So spielt die GréBe und
Zusammensetzung einer iiberwinternden Murmeltiergruppe eine wichtige Rolle (Arnold
1990b, 1993). Die Anwesenheit subdominanter Tiere und Jahrlinge erh6ht die Winteriiber-
lebensrate innerhalb einer Gruppe. Die Tiere unterbrechen meist gleichzeitig den Winterschlaf
und heizen gemeinsam durch Erhohung ihrer Kérpertemperatur den Winterbau auf, wodurch
sie Energie sparen. Zugunsten der jiingsten Gruppenmitglieder legen erwachsene Tiere noch
ein paar zusédtzliche Heizperioden ein. Daran beteiligen sich die Eltern und Geschwister, nicht

aber die tibrigen Mitbewochner (Amold 1993).
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Uber die Wintersterblichkeit von , Floatern® gibt es keine empirischen Daten. Es wird
vermutet, daBl sie recht hoch ist, da diese Tiere meist allein in verfallenen oder unvoll-

standigen Erdbauten Uiberwintern (Amold 1993).

11.2.6 Reproduktion

Die Paarung findet in den ersten Wochen nach dem Erwachen aus dem Winterschlaf statt und
die Jungtiere werden nach einer Tragzeit von 34 Tagen geboren (Psenner 1957). Nach etwa
weiteren 40 Tagen tauchen die Jungtiere zum erstenmal auBerhalb des Baus auf. Ein domi-
nantes Weibchen kann durchschnittlich jedes zweite Jahr werfen (Amold 1990a). Wird aller-
dings wiahrend eines Jahres das dominante Minnchen durch ein anderes ersetzt, so kann in
solchen Fillen keine Reproduktion festgestellt werden (Hacklander 1997). Die mittlere Wurf-
gréBe betragt 3.32 (s=1.47), mit einer maximalen WurfgrBe von sechs Jungen. Das
Geschlechterverhltnis ist leicht zugunsten der Mannchen verschoben, deren Anteil pro Wurf
im Mittel 58% betrigt (Amold 1986).

11.2.7 Wechsel der territorialen Position

Subdominante Tiere konnen prinzipiell entweder durch Besetzung einer freien territorialen
Position (ca. 40%) oder durch Vertreibung eines dominanten Tieres (ca. 60%) selber domi-
nant werden und damit zur Reproduktion kommen (Arnold 1990a). Bei 113 Wechseln der
territorialen Position im Kemuntersuchungsgebiet wurde (1) in 22% der Fille das Geburts-
territorium libernommen. (2) In 53% der Fille wurden die Tiere in unmittelbarer Umgebung
von 500 m ihres Geburtsterritoriums territorial. (3) In 25% der Fille war das Tier zuvor
abgewandert und fand eine dominante Position in groBerer Entfernung als 500 m (F. Frey-
Roos, personliche Mitteilung). Der Grund fiir eine Unterscheidung zwischen (2) und (3) liegt
in dem gréBeren Risiko, das abgewanderte Tiere eingehen. Murmeltieren kénnen durch kiei-
nere Ausflige die Territorien in der Nachbarschaft erkunden. Findet sich keine giinstige
Gelegenheit, eine dominante Position zu iibernehmen, so kehren sie in ihr Geburtsterritorium
zuriick, wo sie den nichsten Winter im Schutz der Gruppe verbringen (Amold 1990a). Diese
Streifziige sollen im folgenden als ,near-dispersal* bezeichnet werden. Im Gegensatz dazu
steht das ,far-dispersal”, dabei besteht fiir Murmeltiere, die als Floater weiter entfernte
Gebiete durchstreifen, nicht mehr die Méglichkeit zur Riickkehr. Wenn sie im laufenden
Sommer kein neues Territorium finden, sind ihre Uberlebenschancen im néchsten Winter
gering (Arnold 1993).
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Tab. 1: Zahl und Anteil an subdominanten Tieren, die entweder im Geburtsterritorium geblieben oder abge-
wandert sind, aufgelistet nach Alter (W. Arnold, unverdffentlichte Daten).

Alter Nicht abgewandert Abgewandert

2 129 35
79% 21%

3 35 91
28% 72%

4 16 15
52% 48%

5 1 11
1% 99%

Die Strategie, abzuwandern und Floater zu werden, beinhaltet ein hohes Risiko und
scheinbar geringe Gewinnchancen. Zum einen sind die Tiere wihrend ihrer Wanderschaft
durch unbekanntes Gelidnde ungeschiitzt und besitzen somit eine erhShte Sommersterblich-
keit. Zum anderen sind ihre Chancen, als Floater den nichsten Winter zu iiberleben, minimal
(Arnold 1993). Die Erfolgsaussichten, als Floater ein Territorium einzunehmen, betragen 25%
und erscheinen gering im Vergleich zu Tieren, die in ihren Geburisterritorien verweilen und
darauf warten, daf in nichster Umgebung eine dominante Position verfiighar wird. Doch
zeigten telemetrische Untersuchungen, die iiber das Kernuntersuchungsgebiet hinausgingen,
daB mehr als 50% der ,Floater” anderswo territorial wurden (F. Frey-Roos, personliche

Mitteilung).
[1.2.8 Abwanderung

Die meisten subdominanten Murmeltiere wandemn im Friihjahr ab, dabei ist die Abwan-
derungsrate altersabhingig (Amold 1993). Verlassen von den 2-jihrigen nur ca. 20% ihr
Geburtsterritorium, so liegt der Anteil der Zlteren Tiere z.T. bei weit iiber 50%. Tiere, die mit
fiinf Jahren noch keine dominante Position eingenommen haben, wandern mit fast 100%
Wahrscheinlichkeit ab (Tab. 1). Dies scheint eine Altersgrenze zu sein. Es konnten auch
geschlechtsspezifische Unterschiede im Abwanderungsverhalten nachgewiesen werden
(Armnold 1990a). So wandern Weibchen in der Regel frither ab als Mannchen. Es gibt zwar
Anzeichen, die auf einen Zusammenhang der Abwanderungswahrscheinlichkeit mit der
Gruppengrofe oder dem Verwandtschaftsverhdltnissen innerhalb einer Gruppe hinweisen,

jedoch 148t sich das nicht signifikant belegen (Amold 1993).
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I1.2.9 Sommersterblichkeit

Die wichtigsten natiirlichen Feinde des Murmeltiers sind Steinadler und Fuchs, die vor allem
den Jungtieren nachstellen. Vor allem fiir den Steinadler bilden wihrend der Jungenaufzucht
im Sommer die Murmeltiere die wichtigste Nahrungsgrundlage (Haller 1982). Es gibt Ver-
mutungen, daf der Steinadler die Murmeltierbestande regional erheblich beeinflussen kann
(Buchli 1970), aber viele groBe Murmeltierpopulationen liegen auch auBerhalb seines Jagd-
gebiets (Miiller 1996). Die Sommersterblichkeit fiir Neugeborene wird mit ca. 10% und fiir
Jahrlinge mit 6% angegeben (W. Arnold, perstnliche Mitteilung). Leider 148t sich die Sterb-
lichkeit der adulten, residenten Tiere im Feld nur schwer feststellen, da eine Unterscheidung
zwischen abgewandert bzw. vertrieben und gestorben kaum méglich ist, wenn die toten Tiere
nicht gefunden wurden. Es gibt nur vage Angaben iiber die Sterblichkeit der Floater wihrend
der Wanderung. So schitzt Arnold (1993) die Sterblichkeit auf 50% (n=12), wohingegen
Frey-Roos (1998) auf ca. 30% (n=22) kommt. Beide Angaben basieren auf telemetrischen
Untersuchungen in unterschiedlichen Jahren. Allerdings ist in beiden Fillen die

StichprobengréBe sehr klein.
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Il Entwicklung und Darstellung des Modells

I11.1 Allgemeines zur Modellk onzeption

Ein Modell ist eine zielgerichtete Représentation eines Problems (Starfield & Bleloch 1991).
Die Konzeption eines Modells richtet sich nach der Fragestellung, d.h. je nach Fragestellung
kann ein Modell unterschiedlich aussehen. Ist beispielsweise nur die Auswirkung einer
bestimmten ManagementmaBnahme auf den Trend einer Population von Interesse, so geniigt
oft ein einfaches Modell, das aus einer Differentialgleichung mit wenigen fiir die Frage-
stellung relevanten Parametern besteht. Solch ein Ansatz entspricht dem Grundgedanken der
sog. .konzeptionellen Modelle” (Wissel 1989). Die Idee dabei ist, reale Systeme so weit zu
abstrahieren, daB die vermuteten wichtigsten Faktoren isoliert untersucht werden kdnnen.
Solche Modelle haben nicht das Ziel, realistische Abbilder der Natur zu gestalten, sondem
Verstindnis zu schaffen und Problemlésungen aufzuzeigen. Der Gewinn an Verstdndnis und
das Aufweisen moglicher Losungswege sind Kriterien, die auch iiber die Giite eines Modells

mitentscheiden.

Das Hauptziel der vorliegende Arbeit ist es, mittels eines Modells eine moglichst um-
fassende PVA fiir die Murmeltierpopulation im Nationalpark Berchtesgaden durchzufiihren,
und dabei insbesondere deren Aussterberisiko in Abhéngigkeit von Habitatgréfe und anderen
Faktoren zu bestimmen. In diesem Zusammenhang taucht die Frage auf, wie individuelles
soziales Verhalten im Modell beriicksichtigt werden kann und welche Auswirkungen es auf
das Aussterberisiko der Population hat. Ein weiteres Ziel des Modells ist es, mogliche Effekte

von Habitatverinderungen aufgrund von ManagementmaBnahmen auf die Uberlebens-

chancen der Population beurteilen zu kénnen.

Um diese Fragen beantworten zu kdnnen, wird ein stochastisches Populationsmodell
entwickelt, das einen individuenbasierten Ansatz verfolgt und gewisse rdumliche Kom-
ponenten beriicksichtigt. Bei der Entwicklung des Modells wird im Sinne von ,.konzeptionel-
len Modellen* vorgegangen, so einfach wie moglich und so realistisch wie notig zu model-
lieren. An Stellen, wo sich die Biologie nicht in einfache Formeln pressen 146t, werden
Regeln vom Typ ,,Wenn-dann* verwendet, die auch zur Uberbriickung von Wissensliicken

eingesetzt werden (Starfield 1990).

Die Entwicklung des Modells erfolgt schrittweise, wobei nach jeder Erweiterung die
biologische Konsistenz des Modell iberpruft wird, d.h. es wird getestet, ob das Modell bic-

logisch sinnvolle Ergebnisse erzeugt. Die erste Phase der Modellentwicklung beschiftigt sich
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mit den Geburts- und Sterbeprozessen innerhalb eines Territoriums. In der zweiten Phase

werden die Austauschprozessen zwischen mehreren Territorien modelliert.

Il.1.1 Stochastische Modelle

Die Beriicksichtigung von Zufallsereignissen ist ein unerlidBliches Element in jeder Unter-
suchung von Aussterbeprozessen, denn im weiteren Sinne sind alle dkologischen Prozesse
stochastisch, d.h. ihr zeitlicher Ablauf ist nur im begrenzten MaBe vorhersagbar (Boyce
1992). Die Unvorhersehbarkeit der Prozesse kann dabei auf purem Zufall, auf zeitliche und
rdumliche Variabilitdt der Natur und auf liickenhaftes Wissen beruhen. Shaffer (1981) unter-
teilt die verschiedenen Zufallseinfliisse, die zum Aussterben einer Population fiihren kénnen,
in vier sehr breit angelegte Klassen. (1) Demographisches Rauschen beruht auf der zufdlligen
Abfolge von Geburts- und Sterbeereignissen. (2) Umweltrauschen umfaBt alle zufilligen bzw.
unvorhersehbaren Umwelteinfliisse wie z.B. Witterungsbedingungen oder Nahrungsangebot.
(3) ** Katastrophen™ bezeichnen Ausnahmeerscheinungen wie z.B. Uberschwemmungen oder
Diirre, die relativ selten auftreten, aber mit dramatischen Populationsriickgéingen verbunden
sind. (4) Genetische Zufallseinfliisse sind das Resultat von zufallsbedingten Verinderungen in
der genetischen Zusammensetzung einer Population wie z.B. Inzucht oder genetische Ver-
armung. Soulé und Gilpin (1986) bilden aus diesen vier Klassen und der Gefzhr der Ver-
kleinerung des Lebensraums und der Gefahr durch Verlust des evolutiven Anpassungs-
potentials so genannte “extincrion vortices", d.h. Aussterbespiralen, die sich gegenseitig durch

Riickkopplungseffekte verstarken und somit das Aussterben einer Population beschleunigen.

Da demographische Aspekte bei der Abschitzung des Aussterberisikos sehr viel
wichtiger sind als genetische (Lande 1988, Boyce 1992) und sich der Einfluf der Genetik auf
das Aussterberisiko nur schwer quantifizieren 4Bt (Beissinger & Westphal 1998), beschrinkt
sich das Simulationsmodell fiir die Populationsdynamik des Murmeltiers auf die Beriick-
sichtigung der beiden ersten Klassen (demographisches Rauschen und Umweltrauschen).
GroBere Katastrophen, wie z.B. die Ausbreitung einer Seuche, bleiben ebenfalls unberiick-

sichtigt, da dafiir keine Daten bzw. Beobachtungen existieren.

Die verschiedenen, zufdlligen Einflisse werden im Modell durch die Verwendung von
Zufallszahlen realisiert, die einer bestimmten Zufallsverteilung (z.B. normal- oder gleich-
verteilt) folgen. So werden z.B. Sterblichkeitsraten als Wahrscheinlichkeiten interpretiert, d.h.
es wird fir jedes Tier individuell “ausgewiirfelt”, ob es stirbt oder nicht. Zu diesem Zweck
wird eine gleich verteilte Zufallszahl, die vom Computer aus dem Intervall [0,1[ gezogen

wird, mit der Sterbewahrscheinlichkeit verglichen. Ist die Zufallszahl kleiner als diese Wahr-
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scheinlichkeit, dann stirbt im Modell das Tier, ansonsten iiberlebt es z.B. den betreffenden

Winter.

Stochastische Modelle haben den Effekt, daB keine Simulation der anderen gleicht. Es
ist deswegen notig, die Sirulation mit der gleichen Belegung der Parameterwerte hinreichend
oft zu wiederholen, damit die so erzeugten Daten mit Hilfe statistischer Verfahren bearbeitet
werden konnen. Aufgrund der Stochastik sind auch keine deterministischen Vorhersagen iiber
das Schicksal einer Population mehr moglich, sondem es kénnen nur Risikoabschitzungen

und Wahrscheinlichkeiten fiir bestimme Ereignisse wie z.B. der Extinktion gemacht werden.

111.1.2 Individuenbasierte Modelle

Aufgrund der komplexen Biologie des Alpenmurmeltiers wurde ein individuenbasierter
Ansatz gewihlt. Individuenbasierte Modelle (IBM) haben gegeniiber traditionellen Popula-
tionsmodellen, die meist nur die hochaggregierte Ebene der Gesamtpopulation betrachten, den
Vorteil, da8 sie explizit das unterschiedliche Verhalten und die Okologie einzelner Individuen
beriicksichtigen (DeAngelis & Rose 1992). Klassische Modelle benutzen meist Differential-
gleichungen zur Beschreibung der Dynamik einer Population, die jede Menge vereinfachende
Annahmen und Abstraktionen beinhalten, da sonst eine mathematische Losung dieser
Gleichungssysteme nicht mdglich ist (z.B. May 1972, Wissel 1989). Im Gegensatz dazu
wurden in den letzten Jahren Modellierungsansitze entwickelt, die auf der Basis von Indivi-
duen versuchen, kologische Systeme zu beschreiben (Huston er al. 1988, DeAngelis &
Gross 1992, Uchmanski & Grimm 1996). In einem individuenbasierten Modell besitzen alle
Komponenten (Individuen) ein eigenstdndiges Leben, das in der Summe die Dynamik des
Systems ergibt. Das Uberleben der Individuen wird beispielsweise nicht durch eine einheit-
liche, mittlere Uberlebensrate beschrieben, sondern jedem Individuum wird ein ganz
bestimmtes MaB an Uberlebensfzhigkeit zugewiesen, so da sich die Individuen in der Regel
voneinander unterscheiden. Es handelt sich dabei um einen reduktionistischen bzw. bottom-up
Ansatz. Vorteile dieser Modelle liegen in der feineren Auflésung und dem héheren MaB an
Realismus gegeniiber traditionellen Modellen, was eher die Mdglichkeit zu guantitativen
Validierungen erlaubt und besonders wichtig im Zusammenhang mit PVAs ist. Doch darin
besteht auch eine Gefahr: Je realistischer ein Modell wird, desto hoher ist der Preis, den man
in Form von einer anwachsenden Menge an Parametern und Regeln bezahlt, fiir die oft die

Daten fehlen (Beissinger & Westphal 1998).

Trotz der in jiingster Zeit enorm gestiegenen Rechnerleistungen von Computern kann

es bei der Simulation von individuenbasierten Systemen schnell zu sehr groBen Laufzeiten
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kommen, die eine genaue Analyse des Systems fast unméglich machen (Fahse 1998). Des-
wegen empfiehlt sich die effiziente Ausnutzung der Computerressourcen durch objekt-
orientierte Programmiertechniken (Downing & Reed 1996). Solche Techniken fiihren nicht
nur zu sehr flexiblen Computerprogrammen, sondern erlauben auch eine iibersichtliche
Strukturierung der Programme (Congleton er al. 1997). Das hier vorgestellte Modell wurde

in der Programmiersprache C++ geschrieben.

[11.1.3 Raumlich-explizite Modelle

Riickgang und Fragmentierung des Lebensraumes ist eine der Hauptursachen fiir das Aus-
sterben von Arten (z.B. Soulé 1986). Deswegen gewinnt die Beriicksichtigung von rdum-
lichen Aspekten bei der Erstellung von Gefahrdungsanalysen in den letzten Jahren immer
mehr an Bedeutung (Beissinger & Westphal 1998). So zeigt Gilpin (1987), daB die rdumliche
Anordnung von Populationen die Ergebnisse von Gefihrdungsanalysen erheblich beein-
flussen kann. Auch die rdumliche Heterogenitit von Ressourcen kann dramatische Effekte auf
die Dynamik von Populationen haben (Kareiva 1990, Levin 1992). Um den EinfluB rium-
licher Aspekte auf Skologische Systeme untersuchen zu konnen, werden raumlich-explizite
Modelle eingesetzt (Kareiva & Wennergren 1995). In diesen Modellen besitzen die System-
einheiten wie z.B. Individuen oder Habitatflichen (Patches) ortsspezifische Eigenschaften,
d.h. ihr Aufenthaltsort 148t sich innerhalb einer heterogenen Landschaft jederzeit bestimmen
und die raumlichen Verhiltnisse zwischen Habitatflachen und Matrix sind bekannt (Dunning
et al. 1995). Innerhalb eines solchen Systems bewegen sich Individuen von Patch zu Patch
durch die Landschaft. Fiir rdumlich-explizite Modelle gelten hnliche Aussagen wie fiir
indidviduenbasierte Modelle. Sie erlauben ein hdheres Ma8 an Realismus als traditionelle
Modelle, aber sind ebenso ,datenhungrig® wie individuenbasierte Modelle, d.h. eine
Unmenge an Wissen und Daten ist fiir solche Modelle nétig (vgl. Dunning er al. 1995,

Kareiva er al. 1997).

Metapopulationsmodelle sind eine besondere Form von rdumlich-expliziten Modellen
(Beissinger&Westphal 1998). Sie bestehen aus verschiedenen Subpopulationen, die rdumlich
voneinander getrennt sind. Der Austausch von Individuen zwischen den einzelnen Sub-
populationen beeinfluBt deren lokale Dynamik und erlaubt die Wiederbesiedlung
vonausgestorbenen Subpopulationen (Hanski & Simberloff 1997). In diesen Modellen werden
allerdings die Matrix und ihr EinfluB auf die einzelnen Subpopulationen nicht explizit beriick-
sichtigt (Beissinger & Westphal 1998).
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Abb. 3: a) Riumliche Anordnung der Territorien im Kernuntersuchungsgebiet. b) Simulation des riumlichen
Musters im Modell. Dabei bilden Territorien, die innerhalb eines Radius von 500 m liegen, einen Cluster.
Mehrere Cluster bilden eine Metapopulation. Die Qualitdt der Territorien wird durch die unterschiedliche
Winterlinge in den einzelnen Territorien gekennzeichnet, dabei besitzen Territorien, in denen die Schnee-
schmelze frither als zum allgemeinen Zeitpunkr einsetzt, eine gute Qualitit.

Die rdumliche Verteilung der Murmeltierterritorien in Berchtesgaden weist einen rela-
tiven Grad an Fragmentierung auf (Abb. 3). Um die Fragmentierung der Population zu simu-
lieren und die Auswirkungen von Verinderungen des Territorienangebots auf dessen Aus-

sterberisiko abschitzen zu konnen, werden rdumliche Aspekte im Murmeltiermodell

beriicksichtigt.
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II1.2 Struktur des Murmeltier modells

Nach den allgemeinen Bemerkungen iiber die verschiedenen Modellansitze beginnt nun die
detaillierte Beschreibung des Murmeltiermodells. Die Struktur des Modells besteht aus vier
hierarchischen Ebenen, die aufeinander aufbauen: (1) Individuum, (2) Territorium,
(3) (Mera-) Popularion und (4) Umwelt. Jede Ebene ist als ein Objekt im Modell realisiert, das

durch eine Reihe verschiedener Attribute charakterisiert wird.

Die unterste Ebene ist das Individuwm. das durch eine Idenrifikationsnummer, sein
Geschlechr und sein Alrer gekennzeichnet wird; dabei betrdigt das maximale Alter zwolf Jahre.
Hinzu kommt der soziale Rang, der zwischen territorial und subdominant unterscheidet,
wobei ein Tier erst mit Erreichen der Geschlechtsreife von zwei Jahren territorial werden
kann. Weiter wird der Aufenthaitsort gespeichert, der die Identifikationsnummer des Heirmat-
territoriums  angibt. Zur Bestimmung der Verwandtschafisverhiltnisse werden in den
Autributen Vater und Muiter, die Identifikationsnummern der Eltern festgehalten, d.h. der
territorialen Tiere zum Zeitpunkt der Geburt. Dabei wird auch das Entwéhnungsgewichr
bestimmt, das wichtig ist fiir die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Neugeborenen bei ihrer

ersten Uberwinterung.

Die nachsthhere Ebene ist das Territorium, das von genau einer Murmeltiergruppe
besetzt wird, die aus mehreren Individuen besteht und im Territorium einen gemeinsamen
Winterbau besitzt. Ein Territorium ist zundchst charakterisiert durch eine Identifikations-
nummer, die Individuenzahl und einer Liste der anwesenden Individuen, d.h. alle Tiere, die
dort leben, sind bekannt. Ist die Individuenzahl gleich null, so gilt das Territorium als ,,aus-
gestorben™ bzw. nicht belegt. Nicht jedes Territorium bietet dic gleichen Uberwinterungs-
bedingungen (Armold 1990b). So apern beispielsweise Territorien an Nordhingen wesentlich
spater aus, d.h. werden spiter schneefrei, als an Siidhéngen. Dies hat -wie in Kap.IL2.5
bereits erkldrt - eine erhohte Wintersterblichkeit in solchen Territorien zur Folge. Um der
rdaumlichen Heterogenitdt des Murmeltierhabitats Rechnung zu tragen, wird ein Attribut
Qualirdr eingefiihrt, das angibt. wieviel langer bzw. kiirzer der Schnee durchschnittlich auf
einem Territorium liegen bleibt. Die Qualitdr eines Territoriums ist eine Konstante, die in
Tagen gemessen wird und zu Beginn einer Simulation festgelegt wird. Der Wert wird, wenn
nicht anders erwahnt, aus einer Normalverteilung (Qmean=0d, Q=8.4d) gezogen, die die
Bedingungen im Kemuntersuchungsgebiet in Berchtesgaden widerspiegelt. Ein negativer
Wert fiir die Qualitar bedeutet, daB die jihrliche durchschnittliche Winterlinge um diesen

Betrag verringert wird, d.h. in diesem Territorium sind die Uberlebenschancen besser als in
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einem Territorium mit einem positiven Wert. Die Nachbarschafi ist ein weiteres Attribut
eines Territoriums. Dieses Attribut beinhaltet eine Liste mit den Identifikationsnummern der
Territorien, die in unmittelbarer Nachbarschaft (<500 m) liegen, d h. die von den Murmel-
tieren erreicht werden konnen, ohne abzuwandemn. Die maximale Zahl an Nachbarn betrigt
sechs, das entspricht der durchschnittlichen Anzahl an Revieren in einem Nachbarschafts-
radius von 500 m (Frey-Roos 1998).

Die Population als nachste Ebene setzt sich aus mehreren Territorien zusammen und
umfaBt Attribute wie Populationsgrifie, Anzahl der Murmeltiergruppen, Anzahl und Liste der
Territorien. Daneben gibt es einen sogenannten ,.Floaterpool”, in den alle Individuen auf-
genommen werden, die aus einem Territorium abgewandert sind bzw. vertrieben wurden und
noch kein neues Territorium gefunden haben. Uber diesen Pool wird der Austausch von
Individuen zwischen den Territorien und die Wiederbesiedlung von unbesetzten territorialen
Positionen geregelt. Die raumliche Anordnung der einzelnen Territorien wird durch eine
Methode Vernerzung zu Beginn einer Simulation realisiert, dabei wird das Attribut Nachbar-
Schaft der einzelnen Territorien nach einem vorgegebenen Muster belegt (Abb. 3). Ver-

schiedene Cluster von vernetzten Territorien bilden eine Metapopulation.

Als hdchste Ebene im Modell gilt die Umwelr und ihre Schwankungen. Fiir das Uber-
leben der Murmeltiere im Winter ist der entscheidende Faktor die Winterhirte, welche von
Jahr zu Jahr schwankt. Sie ist stark korreliert mit dem Ausaperungszeitpunkt bzw. dem Ein-
setzen der Schneeschmelze im Friihjahr. Um diese Schwankungen zu modellieren, wird pro
Jahr aus einer Normalverteilung ein allgemeiner Zeitpunkt der Schneeschmelze bestimmt,

wobei fiir Berchtesgaden eine mittlere Winterlinge WL, von 117 Tagen (WL=10.34) gilt.

Global WL := normal (Wlha.a, WLg);

Die lokale Winterldnge wird iiber die globale Winterlidnge pro Jahr und die Habitat-

qualitédt des entsprechenden Territoriums berechnet.
Local_WL := Glcocbal WL + Territory([i].Quality;

Das Modell ist so angelegt, daB neben der Simulation von zufilligen Umwelt-
schwankungen, was dem Normalfall entspricht, fiir bestimmte Untersuchungen auch der zeit-

liche Verlauf der Winterldnge vorgegeben werden kann (siche Kap. IV.1.3).
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I11.3 Prozesse des Murmeltier modells

In diesern Abschnitt sollen die Prozesse dargestellt werden, die fiir die zeitliche und rdumliche
Dynamik des Modells verantwortlich sind. Innerhalb eines Jahres durchliuft das Modell die
folgenden sechs Prozesse in der angegebenen Reihenfolge: (1) Winrermortalitds,
(2) Vertreibung, (3) Vererbung, (4) Abwanderung, (5) Wiederbesiedlung, (6) Reproduktion
und (7) Sommermortalitdr. Im ersten Schritt wird bestimmt, wie viele und welche Tiere im
Winterschlaf sterben. Im zweiten Schritt erfolgt die Vertreibung von territorialen Tieren und
im dritten kann ein Tier die freie territoriale Position innerhalb seines Geburtsterritoriums
erben. Die Abwanderung subdominanter Tiere aus ihren Geburtsterritorien wird im vierten
Schritt simuliert und die Besetzung freier o-Positionen erfolgt im nichsten Schritt. Die
Geburtsprozesse werden im Schritt Reproduktion behandelt und der letzte Schritt befaBit sich
mit der Sterblichkeit wihrend des Sommers. Mit Ende des letzten Schritts endet auch die

ProzeBkette des Modells, die im nichsten Zeitschritt bzw. Jahr von vorne beginnt.

111.3.1 Wintermortalitat

Die Wintersterblichkeit von Murmeltieren hingt von verschiedenen Faktoren ab. Um diese
leichter aufschliisseln zu konnen und um geniigend groBe Stichproben fiir die statistische
Analyse zu erhalten, wurden gemeinsam iiberwinternde Murmeltiere in drei Klassen zu-
sammengefalt: (1) Territoriale Tiere, (2) Neugeborene und (3) Jahrlinge und subdominante
Tiere. Fiir diese Klassen wurde mittels multipler logistischer Regressionsanalysen die einzel-
nen signifikanten Faktoren ermittelt (Tab. 2). AuBer der Winterharte spielen bei der Winter-
sterblichkeit der territorialen Tiere Alter und Anwesenheit weiterer subdominanter Tiere bzw.
Jahrlinge eine Rolle. Mit dem Alter steigt das Sterberisiko an (Abb. 4). Als maximale Alters-
grenze wird zwdlf Jahre angesetzt, d.h. Murmeltiere, die das zwolfte Lebensjahr erreicht
haben, iiberleben den Winter nicht. Wenn neben den Elterntieren weitere subdominante Tiere
oder Jihrlinge anwesend sind, so wirkt sich das positiv auf die Uberlebenswahrscheinlichkeit

der territorialen Tiere aus (Abb. 3).

Die Wintersterbewahrscheinlichkeit fiir territoriale Tiere Pierriroria Wird durch folgende

Gleichung berechnet:

1

P-':’mio’!m' = 1+ e{6.820—0.386-A-0.018-WL-0.395-SUB) ( 1)

wobei A dem Alter entspricht, WL der territoriumsbezogenen Winterldnge, gemessen in Ta-

gen von Jahresbeginn und SUB der Summe anderer anwesender subdominanter Gruppen-
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Tab. 2: Ergebnisse einer multiplen logistischen Regressionsanalyse fiir die Wintersterblichkeit von dominanten
Murmeltieren (n = 532), Neugeborenen (n = 784) und subdominanten Tieren inklusive Jahrlingen (n=531) ba-
sierend auf Freilandmessungen (W. Arnold, unveroffentlichte Daten).

Variable B S.E. WALD Sig R exp(b)
Dominante Adulte:

Winterldnge 0.028 0.014 3.926 0.048 0.084 1.029
Alter 0.286 0.082 12.040 0.0 0.1915 1.331
Zahl der Sub- -0.395 0.122 10.517 0.001 -0.176 0.674
dominanten

Konstante -6.820 1.876 13.213 0.0

Neugeborene:

Winterlange 0.029 0.014 4,363 0.034 0.086 1.029
Entwohnungs- -0.007 0.001 22.670 0.0 0.254 0.993
gewicht

Konstante -0.610 1.683 0.131 0.717

Jahrlinge und subdominante Adulte:

Winterldnge 0.038 0.018 4.402 0.036 0.111 1.039
Konstante -7.545 2.192 11.840 0.0

mitglieder und Jahrlinge. Es sei erwihnt, da nur im Parameter SUB der positive Effekt des

Sozialverhaltens wihrend der Uberwinterung beriicksichtigt ist.

Das Uberleben der Neugeborenen im Winter héangt neben der Winterhérte von ihrem
Gewicht zum Entwohnungszeitpunkt im vorherigen Sommer ab, das wihrend der Feldstudie
innerhalb von zehn Tagen nach dem erstmaligen Erscheinen aus dem Winterbau gemessen
wurde. Das bedeutet, je groBer und stirker ein Jungtier zum Entwhnungszeitpunkt ist, desto
besser sind dessen Uberlebensaussichten im nichsten Winter (Abb. 6). Das Entwdhnungs-
gewicht W selber hangt wiederum von der WurfgroBe L ab (Abb. 7). Weibchen kénnen nur
eine bestimmte Menge an Milch produzieren, und wenn die Milch auf mehr Geschwister

verteilt wird, ist jedes einzelne kleiner.

Die Sterbewahrscheinlichkeit im Winter fiir die neugeborenen Tiere Prewsorn Wird
durch folgende Gleichung bestimmt:

1

Bosnon = 1+ ¢ 06100008 HL+0.007#W ) 2

mit WW fiir das Entwdhnungsgewicht im vorherigen Sommer.
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in Abhéngigkeit des Alters (Jahre) und der
ere (SUB=0). Die Werte wurden mittels

Gleichung (1) errechnet. die auf einer multiplen Regressionsanalyse beruht (vgl. Tabelle 1).
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Abb. 4: Die Wintermortalitét eines territorialen Murmeltiers

e) in Abwesenheit weiterer subdominanter Ti

<l

Winterldnge (Ta

&

S S U

“ 2
o Lo =
a_w I ] £
m {
3 5 3 3
0] %] w =N
Ao B
ko)
. C
\ %

! i

)
\X\
)

%\\% .

;\

i
e
W\} .ﬂ,\w:\\x

0

g 8 8B ¥ & @ -

(%) @IRISUBCEUOYIBIUIAA 18D
fionsuy IBANRIOL)

schiecht

(Tage) und der Abwesenheit von einem. zwei oder drei subdominanter Tieren. Die

Werte wurden mittels éleichung (1) errechnet.

Abb. 5: Relativer Anstieg der Winteriiberlebensrate fiir ein territoriales Murmeltier in Abhangickeit des Alters
der Winterldnge
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Abb. 6: Die Wintermortalitit eines neugeborenen Murmeltiers P,_, . in Abhdngigkeit des Entwohnungs-
gewichts (g) und der Winterlinge (Tage). Die Werte wurden mittels Gleichung (2) errechnet, die auf einer
multiplen Regressionsanalyse beruht (vgl. Tabelle 1).
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Abb. 7: Graphische Darstellung des Entwohnungsgewichts (g) in Abhingigkeit von der WurferéBe. Die Daten
stammen aus Freilanduntersuchungen (W, Arnold. unverdffentlichte Daten).
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Der groBte EinfluBfaktor fiir die Wintersterblichkeit der Jahrlinge und subdominanten
Tiere ist allein die Winterhérte (Tab. 2). Somit gilt fiir die restlichen Gruppenmitglieder wie
folgt:

1

P saominan: = 1+ g 155005 L) ()

wobei WL wieder der Winterlange entspricht.

Um im Modell festzulegen, welche Gleichung fiir welches Mitglied einer iiber-win-
ternden Gruppe gilt, werden die individuellen Attribute der jeweiligen Tiere herangezogen.
Territoriale Tiere werden iiber den sozialen Rang ermittelt, Juvenile iiber ihr Alter und die
restlichen Tiere mittels beider Attribute, d.h. ein solches Tier muB mindestens ein Jahr alt sein

und darf nicht territorial sein, damit Gl. (3) gilt.

Nach der Berechnung der jeweiligen individuellen Sterbewahrscheinlichkeit P; wird
eine Funktion Survive aufgerufen, um das Uberleben des Individuums auszuwiirfeln:

IF (RANDOM < P;) THEN Survive := FALSE;

ELSE Survive := TRUE;

Bei den ersten Probeldufen des kompletten Modells wurde festgestellt, daB zu wenig
Gruppen ausstarben, was im Widerspruch zu den Freilandbeobachtungen stand. Deswegen

wurde das Modell um zwei zusitzliche Regeln fiir das Uberwintern von Gruppen erweitert.

Bei Durchsicht der Daten fiel auf, daB vor allem territoriale Parchen, die entweder
allein oder nur mit Neugeborenen iiberwinterten, ein erhthtes Sterberisiko besaBen. In neun
von fiinfzig solcher Gruppen starben entweder ein territoriales Tier oder beide territoriale
Tiere, wobei in sechs Fallen die gesamte Gruppe den Winter nicht iiberlebte (W. Arnold,
unveroffentlichte Daten). Deswegen wurde im Modell eine Zusatzregel fiir solche Gruppen
eingefiihrt, die eine vom Schicksal des Partners abhingige Sterbewahrscheinlichkeit P~ be-
inhaltet. Im Modell wird dazu im ersten Schritt das Uberleben des Minnchens auf der oben
vorgestellten Art ausgewdirfelt. Stirbt es, dann hat der weibliche Partner eine erhhte Sterb-
lichkeit P” von 0.66, was einem Verhiltnis 6/9 entspricht. Stirbt auch das Weibchen, dann
sterben auch die eventuell anwesenden Neugeborenen, die ohne Eltern nicht iiberleben

konnen.
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Mit der Einfiihrung von P~ wiirde sich die Gesamtsterblichkeit der territorialen Tiere
Prerrioriar €ThOhen, deswegen ist eine Korrektur P°” fiir den Fall, da der minnliche Partner

nicht stirbt, nétig. Es gilt:

Pten'iloria.l = PterritorialP‘ + (l'Pterritorial)P”
Die Sterbewahrscheinlichkeit fiir ein Weibchen P*°, wenn das Minnchen im ersten Schrtt
nicht stirbt, ist:

P= territorial (] _F )
ol (1- P,

territorial )

4)

Auf eine Korrektur der erhdhten Sterblichkeit der Neugeborenen Prewsom Wlrde verzichtet, da

der Effekt auf die Modellergebnisse vernachlissigbar war.

Wihrend des Untersuchungszeitraums wurde die Uberwinterung von 256 Gruppen
erfafit, dabei kam es zum einmaligen Ereignis, daB eine Gruppe, die aus fiinf adulten Tieren
und einem Jidhrling bestand, vollig ausstarb (W. Ammold, unverdffentlichte Daten). Da alle
Tiere besendert waren, ist das Ereignis gut dokumentiert und als Todesursache wird der
Einsturz des Winterbaus angegeben. Das gesamte Aussterben groferer Gruppen war in dem
bisherigen Modell, basierend auf den Umweltbedingungen fiir Berchtesgaden, so gut wie
unmdglich. Deswegen wurde als zweite Modellerweiterung ein Parameter P eingefiihrt, der
das Aussterben groBerer Gruppen simuliert. Bevor das Uberleben der einzelnen Gruppen-
mitglieder abgefragt wird, wird mittels P erst einmal ausgelost, ob die gesamte Gruppe
ausstirbt. Ist das der Fall, wird die individuelle Sterbewahrscheinlichkeit P, der Gruppen-
mitglieder auf 1 gesetzt, d.h. alle Gruppenmitglieder sterben. Als Wert fiir P wurde 0.004
angenommen. Das entspricht ca. einmal in 256 Fillen. Die Einfithrung von P hatte nur eine
sehr geringfiigige ErhShung der allgemeinen Wintersterblichkeiten zur Folge, weshalb auf

eine Korrektur verzichtet wurde.

Im Gegensatz zu der recht komplexen Berechnung der Wintermortalitit von residenten
Murmeltieren, die im Schutz der Gruppe lberwintern, geschieht dies fiir die ., Floater”, die
alleine durch den Winter kommen miissen, recht einfach. Da iiber deren Sterberisiko ung-
entigende Daten vorliegen, wird eine Wintermortalitét Ps, von 90% angenommen (W. Amold,

personliche Mitteilung).

Fiir alle Tiere, die den Winter iiberleben, gilt, daB sie ein Jahr &lter werden.
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I11.3.2 Vertreibung

Die Vertreibung eines territorialen Tieres durch ein subdominantes Tier ist in 60% der Fille
{n=116) die Ursache fiir die Neubesetzung einer territorialen Position. Da es keine Daten iiber
die Vorbedingungen einer erfolgreichen Vertreibung gibt, wird eine Vertreibungs-
wahrscheinlichkeit Pey fiir ein territoriales Tier von 15% pro Jahr angesetzt. Dies entspricht
der gemessenen Wahrscheinlichkeit, daB ein territoriales Tier wihrend eines Sommers
verschwindet (F. Frey-Roos, unverdffentlichte Daten). Ob ein dominantes Tier wihrend des
Sommers vertrieben wurde oder gestorben ist, 148t sich im Freiland nur schwer beobachten,
weswegen in der 15-prozentigen Vertreibungswahrscheinlichkeit Py eine gewisse Sommer-
mortalitdt enthalten ist. Die Vertreibung eines territorialen Tieres wird analog zum Uberleben

eines Tieres ausgewiirfelt.

Ein vertriebenes Tier geht in den Floaterpool iiber und bekommt somit eine Chance,
nochmals territorial zu werden. Dies mag eine optimistische Annahme sein, da es nur wenige
Feldbeobachtungen dafiir gibt, und zusitzlich die Sommermortalitdt unberiicksichtigt bleibt.
Allerdings konnen bei geringen Individuenzahlen territoriale Tiere vertrieben werden, obwohl
gar keine Herausforderer vorhanden sind, was zu einer Uberschitzung des Aussterberisikos
fiihren wiirde, falls vertriebene Tiere automatisch stiirben, weswegen an der obigen Annahme

festgehalten wird.

111.3.3 Vererbung

In den bereits beschriebenen Prozessen Wintermortalitdr und Vertreibung werden freie terri-
toriale Positionen geschaffen. In diesem Schritt wird mit deren Wiederbesetzung begonnen.
In ca. 22% der Wiederbesetzungen (n=116) erbt ein subdominantes Murmeltier die territoriale
Position in seinem Geburtsterritorium. In den ersten Tagen nach dem Erwachen aus dem
Winterschlaf ist die Schneedecke oft noch so hoch, daf auBer den anwesenden sub-
dominanten Tieren keine weiteren Tiere fiir die Ubernahme der territorialen Position in Frage
kommen. Im Modell wird die Wiederbesiedlung vom Standpunkt des Territoriums aus ge-
regelt und nicht vom Standpunkt des Individuums, d.h. ein Territorium hat z.B. die Wahr-
scheinlichkeit P, durch Vererbung wieder besetzt zu werden. Sind allerdings keine sub-
dominanten Tiere vorhanden, so findet eine Wiederbesetzung nicht statt. Mit diesem Trick
kann der Wert 22% (s.0.) fiir P,y iibernommen werden. Die Wiederbesetzung wird ebenfalls
ausgewiirfelt. Kommt es zur Vererbung und sind mehr als ein subdominantes Tier im Terri-

torium vorhanden, so rickt das &lteste, subdominante Tier auf die territoriale Position.
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Geschieht dies nicht oder ist kein subdominantes Tier anwesend, bleibt die territoriale

Position zunichst unbesetzt.

111.3.4 Abwanderung

Im Frithjahr finden auch die meisten Abwanderungen subdominanter Tiere statt. Die Ab-
wanderungswahrscheinlichkeit ist altersabhénglg und die Werte aus Tab. 1 werden im Modell
libernommen. Abgewanderte Tiere werden in einer Liste aufgenommen, die den , Floater-
pool* darstellt. Uber diese Liste wird die weitere Besetzung freier territorialer Positionen

geregelt.

111.3.5 Wiederbesiedlung

Neben der Vererbung eines Heimatreviers fanden ungefihr 53% der Revieriibernahmen durch
Murmeltiere (n=116) aus der unmittelbaren Nachbarschaft statt und 25% durch Tiere, die
zuvor abgewandert waren und als Floater einem extra Sterberisiko unterlagen. Ca. 30% der
Floater starben auf der Wanderschaft wzhrend des Sommers. Bei der Wiederbesiedlung wird
dhnlich verfahren wie im Fall der Vererbung (s.o.). Eine freie territoriale Position kann nur
wiederbesiedelt werden, wenn Floater iiberhaupt da sind. Im Modell wird die Wieder-
besiedlung in drei Schritten realisiert. Dazu wird im ersten Schritt eine freie territoriale
Position mit einer Wahrscheinlichkeit Py = 0.5 (entspricht angendhert 53%) durch ein Tier
besetzt, das zuvor aus einem Nachbarterritorium abgewandert ist. Dies entspricht dem weiter
oben definierten ,.near-dispersal” (vgl. Kap. I1.2.7). Dazu wird im ,.Floaterpool” nach einem
Individuum gesucht, dessen Attribut Aufenthaltsort (an dieser Stelle entspricht das der Identi-
fikationsnummer des Herkunftsterritoriums) mit einer Territoriumsnummer aus der Nachbar-
schaftsliste des unbesetzten Territoriums tibereinstimmt. Falls ein Tier gefunden wird, erfolgt
die Abfrage, ob dieses Tier die territoriale Position einnimmt. Gliickt die Ubernahme nicht, so

bleibt die territoriale Position zunichst unbesetzt.

Nachdem diese Abfrage fiir alle freien territorialen Positionen genau einmal durch-
gefiihrt wurde - d.h. ein weiteres Tier aus der Nachbarschaft keine Chance zur Besetzung
erhélt - werden die restlichen Tiere in der Liste des Floaterpools als ,.echte* Floater behandelt
(vgl. Kap. I1.2.7), d.h. fiir sie wird im zweiten Schritt ausgewiirfelt, ob sie den Sommer iiber-

leben. Die Sterbewahrscheinlichkeit Py, betrigt dabei 0.3.

Im dmtten Schritt findet nun die Wiederbesiedlung der restlichen freien territorialen
Positionen analog zum ersten Schritt statt, wobei diesmal gepriift wird, ob das Individuum

nicht aus der Nachbarschaft stammt (, far-dispersal*). Damit bekommen Murmeltiere aus der
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Nachbarschaft, die bereits im ersten Schritt eine Chance hatten, keine zweite. Die Wahr-
scheinlichkeit der Revieriibernahme durch einen Floater Pr wird mit 0.5 angesetzt. Dieser
Wert ist ein KompromiB zwischen den Daten aus der Feldstudie und einer einjahrigen, tele-
metrischen Untersuchung, die iiber das Kernuntersuchungsgebiet hinausging. Dabei wurden

13 von 22 besenderten ,.Floatern* wihrend eines Sommers territorial.

Auch dieses Modul multe nach den ersten Probeldufen des kompletten Modells nach-
gebessert werden. In dieser Form des Modells kam es vor, daB territoriale Positionen un-
besetzt blieben, obwohl ein adultes Tier in dem Territorium vorkam. Um diesen biologischen
Artefakt zu beseitigen, wurde eine weitere Regel #hnlich der Vererbung eingefiihrt, die in
einem vierten Schritt ein im Territorium vorhandenes, subdominantes Tier auf die freie

territoriale Position setzt.

Sicherlich hitte man den ProzeB Wiederbesiediung auch anders realisieren konnen,
wie z.B. durch die Mdglichkeit, daB die Floater individuelle Wahrscheinlichkeiten besitzen,
die dariiber entscheiden, ob sie eine freie Position besetzen. In einer fritheren Modellversion
wurde damit experimentiert, allerdings wurde aufgrund der Schwierigkeiten bei der Para-
meterabschitzung dieser Ansatz verworfen. Die Vorteile der aktuellen Version bestehen
darin, daB die Parameterwerte auf gemessenen Daten beruhen und ein ,Fitten* bzw. Anpassen
der Parameter nicht notig war. Der Floaterpool mit seiner Unterteilung in ,echte* und
.falsche® Floater mag im ersten Moment verwirren, doch sind in den Abwanderungsdaten
(vgl. Tab. 1) sowohl Tiere enthalten, die aus ihrem Heimatterritorium verschwunden sind,
weil sie in der unmittelbaren Nachbarschaft territorial wurden (,.near-dispersal®), als auch
Tiere, die wirklich abgewandert sind und damit einem zusdtzlichen Sterberisiko ausgesetzt

waren (,.far-dispersal®*).
111.3.6 Reproduktion

In der Natur paaren sich Murmeltiere kurz nach dem Erwachen aus dem Winterschlaf, was
normalerweise zeitlich vor den oben besprochenen Prozessen Abwanderung und Wieder-
besiedlung geschieht. Im Freiland wurde allerdings beobachtet, daf bei einem Wechsel des
dominanten Minnchens im selben Jahr keine Reproduktion stattfand (Hacklinder 1997). Eine
mogliche Erkliarung ware Infantizid, d.h. neue Minnchen t6ten eventuellen Nachwuchs ihrer
vertriebenen Vorgénger. Eine andere Erklarung wire, daB sie die freie territoriale Position erst
nach Ende der Paarungszeit erreichen. Um den negativen Effekt des Wechsels des terri-

torialen Ménnchens auf die Reproduktion beriicksichtigen zu konnen, wurde die Model-
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lierung der Revieriibernahmen vorgezogen. Im Modell hat ein dominantes Weibchen eine

jéhrliche Reproduktionswahrscheinlichkeit Pr von 0.64, wenn es zu keinem Wechsel kam.

Die mittlere WurferéBe L., liegt bei 3.3 Tieren (n=143) und ist normal verteilt
(L=1.43), wobei die minimale WurfgroBe ein Tier und die maximale WurigroBe sechs Tiere
betrdgt, d.h. wird eine 0 bzw. 7 aus der Normalverteilung gezogen, so wird die WurfgroBe auf
1 bzw. 6 gesetzt. Mit einer Wahrscheinlichkeit P von 0.58 ist ein Neugeborenes ménnlichen
Geschlechts.

Nach der Bestimmung der Wurfgrofie L und des Geschlechts der Neugeborenen wird
auch deren Entwohnungsgewicht WW, das wichtig fiir die Uberlebenswahrscheinlichkeit im
ersten Winter ist, in zwei Schritten festgelegt. Die WurfgroBe L beeinfluBt das individuelle
Entwohnungsgewicht WW, d.h. je grofer der Wurf ist, desto kleiner ist das Entwohnungs-
gewicht (Abb. 7). Es besteht dabel ein linearer Zusammenhang zwischen dem mittleren
Entwohnungsgewicht WW° und der WurfgroBe L (n = 143, Regressionsgleichung:
WW* = 680.23-35.24.L, R* = 0.143, p<0.001). Im ersten Schritt wird dazu WW~ in Abhéngig-
keit von L ermittelt. Um WW~ als Mittelwert wird im zweiten Schritt eine Normalverteilung
gebildet, aus der das individuelle Entwohnungsgewicht WW gezogen wird. Als Standard-
abweichung der Normalverteilung dient dabei die Standardabweichung WW,; =126.37g aller
MeBpunkte, fiir die das mittlere Entwohnungsgewicht WW.., 536.03g (n=258) betrigt.

WW := WW, - 35.24*L;

Newborn.Weight := ROUND (NORMAL (WW", WW,)):

WW, betrdgt dabei 680.23g und WW; ist gleich 126.37g. Die Verwendung der Gesamt-
streuung WW; ist eine konservative Annahme, da die Schwankungsbreite des individuellen

Entwohnungsgewichts pro Wurf kleiner ist als WW..

Zuletzt werden noch die Attribute Varer und Murrer des Neugeborenen mit den Iden-
tifikationsnummern der beiden territorialen Tiere belegt, damit eine spitere Bestimmung der

Verwandtschaftsverhiltnisse maglich ist.
111.3.7 Sommermortalitat

Fiir adulte Murmeltiere ist eine Schatzung der Sommersterblichkeit so gut wie unmdéglich, da
nur schwer festgestellt werden kann, ob ein Tier wihrend des Sommers abgewandert, ver-
tricben oder gestorben ist. Ein mégliches Sterberisiko ist in den jeweiligen Vertreibungs- bzw.

Abwanderungswahrscheinlichkeiten impliziert. Fiir die standorttreuen Jahrlinge und Neu-
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geborenen wurde eine Sterbewahrscheinlichkeit von 0.07 (n=289) bzw. 0.11 (n=468)

gemessen (W. Arnold, unveréffentlichte Daten) .

111.3.8 Simulationsablauf

Nachdem in den vorherigen Abschnitten die einzelnen Teile (Module) des Modells dargestellt
wurden, soll jetzt der Simulationsablauf erlautert werden. Am Anfang jeder Simulation bedarf
es einer Reihe von Initalisierungsschritten. So werden im ersten Schritt die Anfangswerte
aller Modellparameter mitiels einer externen Datei eingelesen. Ebenso wird bei der
Festlegung des rdumlichen Musters verfahren, das durch die Nachbarschaftsbeziehungen der
einzelnen Territorien untereinander entsteht. Normalerweise wird eine Konfigurationsdatei
verwendet, die die rZumliche Anordnung der Temitorien im Untersuchungsgebiet

Berchtesgaden widerspiegelt (Abb. 8). Eine Population, bestehend z.B. aus 20 Territorien,

e—e

Abb. 8: Typische Verteilung der Territorien. die in den Simulationen normalerweise verwendet wird, falls
keine andere Konfiguration angegeben wird. Die Verteilung ist der raumlichen Anordnung der Territorien im
Untersuchungsgebiet nachempfunden. Die Territorien werden in der gegebenen Reihenfolge zu Beginn einer
jeden Simulation eingelesen. Ist z.B. die Habitatkapazitit auf 15 Territorien beschréankt, so wird der Einlese-
vorgang nach dem 15. Territorium abgebrochen.
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wird wie in der in Abb. 8 gegebenen Reihenfolge aufgebaut. Im nichsten Schritt wird die
Habitatqualitét der Territorien belegt. Diese ist, wenn nicht anders angegeben, normalverteilt.
Als letzter Initialisierungsschritt erfolgt die Belegung der einzelnen Territorien. In der Regel
wird ein Territorium zu Beginn einer Simulation mit einem dominanten Mannchen bzw.
Weibchen unterschiedlichen Alters besetzt. Zusitzlich werden noch zwei subdominante Tiere
im Alter zwischen zwei und vier Jahren pro Temritorium hinzugefiigt, um die Ein-
schwingphase kurz zu halten. Zur Bestimmung der mittleren Uberlebenszeit T
(s. Kap. IV.1.1) zeigt jedoch die Theorie, daB die genaue Form der Anfangsverteilung iiber

weite Bereiche irrelevant ist (Wissel er al. 1994, Stelter et al. 1997).

Neben den oben beschriebenen, iiblichen Initialisierungsschritten, die fiir die meisten
Untersuchungen gelten, ist das Modell aber so flexibel angelegt, daB z.B. auch andere rdum-
liche Muster bearbeitet werden konnen. Ebenso 1dBt sich die Habitatqualitit bzw. die
Anfangsbesetzung der einzelnen Territorien explizit variieren, was z.B. bei Fragestellungen

zu Wiederansiedlungsprogrammen niitzlich ist.

Nach der Initialisierung durchlduft das Modell innerhalb eines Zeitschrittes bzw.
Jahres die in den vorherigen Abschnitten beschriebene ProzeBkette, die mit dem nichsten
Zeitschritt wieder von vorne beginnt. Dabei werden nicht nur am Ende des Zeitschritts,
sondern auch nach Beendigung jedes Moduls verschiedene Zustandsgrofen, wie z.B. Indi-
viduenzahl und Territorienbelegung dokumentiert. Innerhalb eines Jahres kann ein Murmel-
tier aufgrund der verschiedenen Prozesse seinen Status mehrmals wechseln (Abb. 9). So kann
z.B. ein Tier, das am Anfang des Jahres noch Subdominant war, aus seinem Heimat-
territorium abwandern und den Status Floater einnehmen. Gelingt es ithm im Sommer eine
freie dominante Stelle zu finden, dann wechselt es in den Status Territorial’, aus dem es
wihrend des laufenden Jahres nicht mehr vertrieben werden kann. Mit der néchsten erfolg-
reichen Uberwinterung wird das Tier ein Jahr zlter und beginnt den Zyklus im Status Terri-

torial wieder von vorn.

Am Ende dieses Abschnitt sei noch angemerkt, daB die Abarbeitung sowohl der
Individuen als auch der Territorien in den einzelnen Prozessen in zufilliger Reihenfolge
erfolgt, um eventuelle Artefakie zu vermeiden, die bei einer synchronen Abarbeitung
auftauchen konnen (Ruxton 1998). Zufallszahlengeneratoren werden verwendet, um die
verschiedenen Wahrscheinlichkeitsverteilungen zu realisieren (Burgman er al. 1993). Wenn
ganze Zahlen verlangt werden, wie z.B. bei der Bestimmung der WurfgroBe, wird die reelle

Zahl, ermittelt aus einer Normalverteilung, gerundet.
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II1.4 AbschlieBende Bemerkungen zum Modell und seiner Umsetzung

Die Entwicklung des Modells war aufgrund der ungewshnlich guten Datenlage eine Grat-
wanderung zwischen der Berticksichtigung zu vieler realistischer Details und der geforderten
Abstraktion, um Modelle méglichst einfach und verstindlich zu halten (vgl. Wissel 1989,
Starfield 1997). Herausgekommen ist dabei ein auf den ersten Blick recht komplexes Simu-
lationsmodell, das 26 Parameter enthalt. Allerdings muB dabei hinzugefiigt werden, da8 die
meisten Parameterwerte auf sehr guten Daten beruhen, was die moglichen Freiheitsgrade bei
der Parameterabschétzung stark einschrinkte. Damit bleibt das Modell noch verwalt- und
tberpriifbar. Die Wah! des individuenbasierten Ansatzes erleichterte die Ubernahme aller
verfiigbaren Daten und Erfahrungen und ersparte die oft schwierige Parameterumrechnung,
die zB. noétg wird, wenn Standardsoftware oder abstrahierende, generische
Populationsmodelle zur PVA verwendet werden. Letztere Modelle hitten auch Probleme, der
komplexen Sozialstruktur der Murmeltiere Rechnung zu tragen. Ein weiterer Vorteil des
individuenbasierten Ansatzes war der unproblematische Einbau von Zusatzregeln, wie z.B.

die Modifikation der Wintersterblichkeit durch das mégliche Auftreten kleiner Katastrophen.

Der Einsatz von logistischen Regressionsmodellen zur Modellierung von multi-
variablen Prozessen erwies sich als sehr hilfreich, obwohl an einigen Stellen wie z.B. der
abhéngigen Sterblichkeit fiir allein iiberwinternde Elterntiere nachgebessert werden muBte. In
der Literatur werden diese Modelle nur sehr selten genutzt (z.B. Letcher et al. 1998), was
sicherlich mit der oft schlechten Datenlage fiir gefidhrdete Arten zu tun hat. Angemerkt sei,
daB anfangs die Methode der ,backward-elemination* in SPSS® 7.0 fir Windows zur
Ermittlung der logistischen Regressionsmodelle gew#hlt wurde, die unbedeutende Variablen
schrittweise entfernte. Diese anfinglichen Regressionsmodelle wurden aber spiter leicht
modifiziert, damit sie zu einer besseren Ubereinstimmung mit der Zeitreihe der empirischen
Populationsentwicklung fiihrten (s. Kap. IV.1.3). Dabei wurde neben der Signifikanz (vgl.
Tab. 2) daranf geachtet, daf alle drei statistischen Submodelle der Wintersterblichkeit die
Abhéngigkeit der Winterlange beinhalteten. Ohne dieses ,Fitten wire der EinfluB der
Umweltschwankungen auf die Populationsdynamik zu schwach gewesen, was sich beim

Vergleich mit den Freilanddaten zeigte.

Die Verwendung von objektorientierten Techniken erlaubte eine iibersichtliche
Programmierung des Modells und gewihrleistete eine offene Struktur, die spitere An-

passungen und Modifikationen erheblich vereinfachten. Auch wurde damit die Darstellung
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und das Nachvollziehen der Modellstrukturen erheblich erleichtert, denn der Aufbau des

Computerprogramms entspricht im wesentlichen der Gliederung der Modellbeschreibung.

Geburt
| ] ]
v
Juvenil Jahrling
= J .
Jahrling Winter? ————— Subdominant
]
N
Subdominant ' Subdominant |
J J
hd hd
| Territorial” ! Floater
L 1
L ] |
|

‘ Floater

Territorial” . . Territorial®

Territorial

Territorial < vertrieben?

Floater Geburt

Abb. 9: Flowchart iiber die verschiedenen Statuswechsel, die ein Murmeltier wihrend eines Zeitschritts bzw.
Jahres durchlaufen kann. Tiere auf der rechten Seite sind ein Jahr alter als Tiere auf der linken Seite. Ein frei
endender Pfeil bedeutet. das Tier ist gestorben und scheidet aus dem System aus. Territorial” bezeichnet den

Status von Tieren, die erst im Laufe des Jahres territorial wurden und nicht mehr vertrieben werden kénnen.



IV ERGEBNISSE 37

IV Ergebnisse

IV.1 Validierung

Das hier vorgestellte Modell besitzt ein auBergewohnliches Mafl an Realismus und Kom-
plexitdt, was sich auch in der Zahl der 26 verwendeten Parameter niederschldgt. Gerade in
solch einem Fall, in dem die Wirkungsweisen der verschiedenen Prozesse nicht mehr leicht
ersichtlich sind, ist es wichtig, wihrend der Modellentwicklung kontinuierlich zu priifen, ob
das Modell biologisch verniinftige Ergebnisse erzeugt. Aber Konsistenztests allein geniigen
nicht, um das Modell zu Vorhersagen liber Aussterberisiken nutzen zu konnen. Von vielen
Autoren wird darauf hingewiesen, dal es absolut notwendig ist, Simulationsmodelle vor ihrer
Anwendung als Prognosewerkzeuge oder zur Beurteilung von ManagementmaBnahmen nicht
nur grindlich zu testen, sondern auch sorgfiltig zu evaluieren (vgl. Gentil & Blake 1981;
Raphael & Marcot 1986; Laymond & Barret 1986; Bart 1995; Beissinger & Westphal 1998).
In der Literatur existieren verschiedene Vorschlige fiir Richtlinien wie dabei vorgegangen
werden soll (vgl. Russell 1975; Schamberger & O Neil 1986). Zur Evaluierung des hier vor-
gestellten Murmeltiermodells wird einem von Bart (1993) vorgeschlagenen Richtlinien-
katalog gefolgt. Neben der ausfiihrlichen Beschreibung des Modells, die dessen Ziel, Struk-
turen und Annahmen beinhaltet, gehort dazu eine Sensitivitdtsanalyse des Standardparameter-
satzes und der Vergleich ausgewihlter ModellgroBen, wie z.B. PopulationsgroBe oder
GruppengroBenverteilungen, mit Werten aus Freilandbeobachtungen oder anderen

Experimenten.

IV.1.1 Mittlere Uberlebenszeit T,

Um Aussagen iiber den Gefahrdungszustand einer Population machen zu konnen, wird ein
MaB zur Quantifizierung des Aussterberisikos bendtigt. Eines der bekanntesten MaBe ist die
Wahrscheinlichkeit Py(t), daB die Population innerhalb des Zeithorizonts von : Jahren
ausstirbt (Burgman ez al. 1993). Zur Bestimmung von Py(?) macht man mit einem stocha-
stischen Simulationsmodell 100 oder 1000 Durchlaufe und z&hit die Anzahl der Extinktionen,
d.h. wie oft die Population vor Erreichen des Zeitpunkts 7 ausgestorben ist. Py(z) erhdlt man,
indem die Anzahl der Extinktionen durch die Zahl der Durchlaufe geteilt wird. Ist z.B. t=100
Jahre und es kommt zu 10 Extinktionen in 100 Durchliufen, so betrdgt Py(100) = 0.1, d.h. die
Population hat ein Risiko von 10%, in den nichsten 100 Jahren auszusterben. Problematisch
an der Bestimmung von Py() sind die gewzhlten Anfangsbedingungen, die das Ergebnis fiir

Py(t) stark beeinflussen konnen. Es 148t sich nur schwer bestimmen, wie
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Abb. 10: Die ,-In{1-P;)"“-Methode dargestellt in bildlicher Abfolge: a) Haufigkeitsverteilung der Uberlebens-
zeiten 7. N ist dabei die Zahl der Aussterbeereignisse. b) Nach Aufsummieren der Quotienten T; / D erhilt man
die Aussterbewahrscheinlichkeit Pyz) (D ist die Zahl aller Durchlaufe). ¢) Nach Aufwragen von ,-In(1-PyT)*
gegen T wird aus dem Kehrwert der Steigung der Ausgleichsgeraden die mittlere Uberlebenszeit T,, bestimmt
(hier: m=1/76, T, = 76 Jahre; aus: Stelter ez al. 1997).

lang die Einschwingphase sein muB, damit die Population einen ,.etablierten® bzw. »quasi-
stationdren” Zustand erreicht und der Einflu§ der Anfangsbedingungen vernachlissigbar ist.
Ein weiterer Nachteil dieser Methode ist es, daB Py(t) in Abhéngigkeit des Zeithorizonts ¢
immer wieder neu bestimmt werden muB, d.h. ein gegebenes Py(z), z.B. Py(50), 148t sich nicht

ohne weiteres in ein P fiir einen anderen Zeithorizont umrechnen.

Um diese Schwierigkeiten zu vermeiden, bietet sich als weiteres PersistenzmaB die
mittlere Uberlebenszeit T, an, die angibt wie lange eine Population im Mittel iiberlebt (Wissel

er al. 1994). Die mittlere Uberlebenszeit T, 148t sich mit einer Methode bestimmen. die im
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folgenden ,,-In(1-Pg)“-Methode genannt wird. Dabei geht man wie folgt vor: Im Gegensatz
zur Bestimmung von Py(z) werden jetzt nicht nur die Anzahl der Extinktionen gemessen,
sondern auch die Uberlebenszeiten T der einzelnen Simulationen (Abb. 10a). Teilt man die
Zahl der Simulationen mit der Aussterbezeit T durch die Gesamtzahl der Durchliufe D erhilt
man die Wahrscheinlichkeit w(T), daB die Population im Jahr T ausstirbt. Summiert man w(7T)
auf, so erhdlt man die Wahrscheinlichkeit Pg(z), dal eine Population bis zum Zeitpunkt :
ausgestorben ist (Abb. 10b).

B(t)= Z w(T) (4
T=0

Trigt man nun —In(1-Py(t)) gegen t auf, so 1dBt sich aus dem Kehrwert der Steigung

der Regressionsgerade die mittlerer Uberlebenszeit T,, bestimmen (Abb. 10c).

Die Idee zur . —In(1-Pg)“-Methode basiert auf der Umformung folgender Gleichung zur
Berechnung von Py(r) (Wissel et al. 1994):

Belt) = 1= -

Hierbei ist C die Wahrscheinlichkeit, in den ,etablierten” Zustand zu gelangen. Populationen
mit kleinen Individuenzahlen sterben entweder mit der Wahrscheinlichkeit / - C aus oder sie
erreichen den ,etablierten” Zustand mit der Wahrscheinlichkeit C. Im ,.etablierten® Zustand
liegt die Individuenzahl im typischen Schwankungsbereich der Population, d.h. meist nahe
der Kapazitét des Lebensraums. Im ,.etablierten” Zustand ist die Aussterbewahrscheinlichkeit

der Population pro Zeitschritt konstant (=1/ T,,). Durch Umformung von Gl. (5) erhélt man

—In(1- By(1)) =—lnC+-1-f— ©)
Diese Gleichung hat die Form einer Geradengleichung und es wird ersichtlich, daB die
Bestimmung von T, mittels der ,-In(1-Pp)“-Methode unabhingig von den Anfangs-
bedingungen ist. Fir den ,.etablierten* Zustand (C=1) lduft die Gerade durch den Nullpunkt.
Fir 0 < C < I verschiebt sich die Gerade nach oben. Ist die Population zu Beginn in einem
»zu guten® Zustand, dann verschiebt sich die Gerade nach unten. Der Schnittpunkt mit der
Zeitachse gibt dann die Zeit an, die es dauert, bis die Population den ,.etablierten® Zustand

erreicht hat.
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Die Steigung (1/ T,, ) bleibt jedoch in all diesen Fallen unveréndert. Im ,etablierten®
Zustand (C=1) gilt:

Py(t) = t/T, & T =1t/Py(1)

Damit kann, wenn T,, bekannt ist, die Aussterbewahrscheinlichkeit einer Population fiir jeden
beliebigen Zeitraum bestimmen. Wurde z.B. fiir eine Population eine mittlere Uberlebenszeit
T, von 1000 Jahren errechnet, so betrdgt das Aussterberisiko fiir die nichsten 50 Jahre bzw.
100 Jahre 5% bzw. 10% (50/1000 bzw. 100/1000).

Da T, wie gesehen nicht vom Anfangszustand abhingt und sich nicht auf einen
bestimmten Zeithorizont bezieht, kann man T, auch als . intrinsische® GroBe bezeichnen und
sehr gut zur Bewertung von Aussterberisiken heranziehen. Erhoht beispielsweise eine Mana-
gementmaBnahme 7,,, dann wird das System persistenter, d.h. das Aussterberisiko nimmt ab.
Im folgenden soll T, die ZielgroBe sein, anf die sich die meisten Untersuchungen des Simu-
lationsmodells wie z.B. die Sensitivititsanalyse beziehen. Zur Bestimmung von T,, wird die
oben beschriebene ,~In(1-Py)“-Methode verwendet. Dabei werden fiir den jeweils gewihlten
Parametersatz 1000 Simulationsldufe durchgefiihrt und die Uberlebenszeiten festgehalten.

Eine Simulation lauft dabei maximal iiber 300 Zeitschritte bzw. Jahre (Stelter et al. 1997).
IV.1.2 Sensitivititsanalyse

Die Sensitivitdtsanalyse ist eines der Standardverfahren bei der Auswertung von Simu-
lationsmodellen (vgl. Starfield & Bleloch 1991; Burgman er al. 1993). Dabei wird ausgehend
von einem Referenzparametersatz ein Parameterwert um z.B. 10% verindert und die relative
Abweichung der ZielgréBe bestimmt. Ist die Abweichung nur gering, so ist das Modell robust
im Bezug auf diesen Parameter. Ist die Abweichung jedoch groB, so reagiert das Modell
sensitiv auf den Parameter und es sollte groBte Sorgfalt auf eine gute Datenerhebung fiir den
entsprechenden Parameter gelegt werden. Aus diesem Grund ist auch die von Bart (1995)
geforderte Auflistung der Parameterwerte und die Angabe der Giite ihrer Datengrundlage so
wichtig. Ist die Datengrundlage schlecht, aber das Modell robust gegeniiber Abweichung des
Parameterwertes, so ist das akzeptabel. Ist das Modell aber gegeniiber einem Parameter sensi-
tiv, so muB man sich entweder um besser abgesicherte Parameterwerte bemiihen oder Aus-
sagen, z.B. liber das Aussterberisiko einer Population, kénnen nur mit Vorsicht gemacht

werden, da sie mit einer erheblichen Unsicherheit behaftet sind.

Der Standardparametersatz des Murmeltiermodells besteht aus 26 Parametern, fiir die

mehr oder weniger gute Daten vorhanden sind (Tab. 4). Die rdumliche Anordnung besteht aus
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den ersten 13 Territorien in Abb. 8. Die Sensitivitit SI der einzelnen Parameter wird wie folgt

ermittelt:

il 1T
AP/P

Ein negativer Wert fiir ST bedeutet, da} eine Erhohung des Parameters P eine Verminderung

von T, bzw. vice versa zur Folge hat.

Wie zu erwarten, haben die Parameter, die die Reproduktion und die Uberlebensraten
der reproduktiven bzw. neugeborenen Tiere im Winter betreffen, eine hohe Sensitivitit. Diese
Parameter entscheiden dariiber, wie schnell eine Population ab- bzw. zunimmt (Tab. 4). Das
gilt auch fiir die Vertreibungswahrscheinlichkeit Pry, denn wird ein Minnchen vertrieben,
dann fillt in diesem Jahr trotz moglicher Wiederbesiedlung die Reproduktion aus und das
Wachstum der Population verlangsamt sich. Der grofie EinfluB der Territorienzahl X ist eben-
falls leicht verstandlich, da dieser Parameter dariiber entscheidet, wie grof eine Population
werden und wie viele reproduktive Einheiten es geben kann. Ist die Kapazitat zu klein, dann
unterliegt die Population trotz positiver Wachstumsrate aufgrund des demographischen
Rauschens und des Umweltrauschens einem hohen Aussterberisiko (vgl. Wissel er al. 1994).
Die Sensitivitdten der Parameter, die bei der Wiederbesiedlung unbesetzter Territorien eine
wichtige Rolle spielen, sind bis auf Py, die Wahrscheinlichkeit fiir ein Territorium aus der
Nachbarschaft besiedelt zu werden, gering. Dies weist darauf hin, daf unter den bestehenden
Bedingungen (Referenzparametersatz) geniigend Kolonisatoren zur Verfiigung stehen und
somit der WiederbesiedlungsprozeB nicht sehr kritisch fiir das Aussterberisiko ist. DaB die
Sensitivitdt von Py etwas hoher als die der beiden. anderen Wiederbesiedlungsparameter (Py,
Pr) ist, liegt zum einen in der Programmabfolge, indem ,.near-dispersal* vor ,far-dispersal*
abgearbeitet wird, d.h. die meisten Wiederbesetzungen finden via ,,near-dispersal® statt. Zum
zweiten wirkt ,near-dispersal® direkt, wihrend sich die Wirkung des ,far-dispersal® auf die

beiden Parameter P und Pr aufteilt.

Da vor allem die besonders sensitiven Parameterwerte auf einer verldBlichen Daten-
grundlage (Giite = +) beruhen und das Modell auf Anderungen der Parameter, die nur
geschitzt wurden (Giite =-) oder fiir die nur wenige Daten vorhanden waren (Giite = +/-),
schwach reagiert, 148t sich insgesamt feststellen, daB das Modell fiir den Referenzpara-
metersatz sehr robust ist. Somit ist mit keinen allzu grofen Prognosefehlern zu rechnen, die
durch unsichere Parameterwerte verursacht werden konnten. Allerdings ist zu beachten, daB

es sich hier um eine lokale Sensitivitdtsanalyse handelt und daf ihre Ergebnisse nur fiir den
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Tab. 3: Aufstellung der Prozesse, der zugehtrigen Parameter und deren Bedeutung. In der Spalte Werz sind die
Referenzwerte aufgefiihrt, die wihrend der Sensitivitdtsanalyse verwendet wurden. Die Giite gibt an, wie gut die
Datengrundlage fiir die einzelnen Parameter ist (+ = sehr gute Daten, +/- = einige Daten vorhanden, - = keine
Daten). Unter SI ist Sensitivitdt der Parameter aufgelistet, wie sie sich bei einer 10%igen Abweichung des
Parameters vom urspriinglichen Wert einstellt. Wenn nicht anders angeben, werden in den folgenden Unter-
suchungen die Referenzwerte aus dieser Tabelle benutzt.

Prozefl/Parameter Bedeutung des Parameters Wert Giite SI

K Anzahl der verfiigbaren Territorien 15 + 6.24

Agex Alter der sexuellen Reife 2 +

Amax Maximales Alter 12 +

Wintermortalitét

WL mean Mittlere Winterldnge (d) 117 + -11.06

WL, Standardabweichung (d) 10.2 -4.23

O; Standardabweichung der Habitatqualitét (d) 84 + -4.01

WW, Entwdhnungsgewicht (g) 680.03  + 8.52

WW, Standardabweichung (g) 126.37 1.21

P’ Sterbewahrscheinlichkeit des -2 in 0.66 - -2.11
Abhingigkeit vom Uberleben des o-3¢

Pc Aussterbewahrscheinlichkeit eines 0.004 - -0.52
ganzen Familienverbandes

Pp, Wintermortalitit der Floater 0.9 - -2.21

Vertreibung

Pey Vertreibungswahrscheinlichkeit eines 0.15 + -4.22
territorialen Tieres

Vererbung

P Wahrscheinlichkeit, daB ein Territorium 0.22 + 0.92
von innen besetzt wird

Abwanderung

Posez) Abwanderungswahrscheinlichkeit im Alter 2 0.15 + 0.21

Ppss) Abwanderungswahrscheinlichkeit im Alter 3 0.64 + 0.37

Ppsi4) Abwanderungswahrscheinlichkeit im Alter 4 0.48 + 0.58

Ppss) Abwanderungswahrscheinlichkeit im Alter 5 1 +

Wiederbesiedlung

Pxn Wahrscheinlichkeit, daB ein Termitorium 0.5 +/- 341
aus der Nachbarschaft besetzt wird

Py Sommermortalitit der Floater 03 +/- 1.43

Pr Wahrscheinlichkeit, daB ein Territorium 0.5 +/- 0.97
durch einen Floater besetzt wird

Reproduktion

Pr Reproduktionswahrscheinlichkeit eines 0.64 + 8.75
territorialen Weibchens

) — Mittlere WurfgréBe 33 + 8.53

L Standardabweichung 1.43 3.89

P, Wahrscheinlichkeit des ménnlichen Geschlechts — 0.58 + 0.11

Sommermortalitiit

By Sommermortalitdt der Neugeborenen 0.11 + -6.71

P Sommermortalitdt der Jihrlinge 0.07 + 1.02
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Referenzparametersatz, der die Bedingungen im Kernuntersuchungsgebiet in Berchtesgaden
widerspiegelt, giiltig sind. Bei verdnderten Bedingungen ist eine Anderung der Sensitivitit

einzelner Parameter durchaus méglich.

1V.1.3 Validierungsschritte

Bart (1995) unterscheidet zwei Validierungsschritte. Im ersten Schritt wird ein Vergleich
primérer Modellvorhersagen mit Freilanddaten gefordert - einen sogenannten ,.reality check™.
Unter primédren Vorhersagen versteht man Resultate fiir ZielgroBen, zu deren primiren Zweck
das Modell wie z.B. die Prognose von Populationstrends entwickelt wurde. Im Fall des
Murmeltiermodells waren das die mittlere Uberlebenszeit 7,, oder die zeitliche Populations-
dynamik. Da T im Freiland nicht gemessen werden kann, besteht nur die Méglichkeit, eine
empirisch ermittelte Zeitreihe der PopulationsgroBe mit einer Zeitreihe zu vergleichen, die das
Modell produziert. Dazu wird im Murmeltiermodell das tatsdchliche Wetter, d.h. die jahrliche
Winterldnge der letzten 15 Jahre, und die rdumliche Konfiguration aus Abb. 3b als Input

verwendet.

Hierbei treten aber verschiedene Schwierigkeiten auf. Ein Problem ist die Festlegung
der Anfangsbedingungen im Jahr 0, weil die genauve Anfangsverteilung in den einzelnen
Territorien nicht bekannt ist. Um dieses Problem zu umgehen, wiederholt sich im Simu-
lationsmodell die Wetterzeitreihe, wobei zwischen zwel Zeitreihen immer wieder eine
Sequenz von 15 zufilligen Wetterdaten eingesetzt wird, die aus der fiir Berchtesgaden gelten-
den Normalverteilung (WL.a,=117d, WL,=10.2d) gezogen wird. Fiir den Vergleich der Zeit-
reihen werden nur Modell-Zeitreihen herangezogen, deren Anfangswerte nicht um mehr als
zwel Individuen vom Anfangswert der Freilanddatenreihe (N=122) abweichen. Ein weiteres
Problem besteht in der Verwendung von Zufallszahlen im Murmeltiermodell. Damit handelt
es sich hier um ein stochastisches Modell, d.h. die Modell-Zeitreihen unterscheiden sich von
Einzellauf zu Einzellauf des Simulationsprogrammes. Selbst wenn jedesmal dieselbe Wetter-
zeitreihe verwendet wird. Gerechtfertigt ist deswegen nur ein Vergleich der empirischen Zeit-

reihe mit dem Mittel vieler Einzelldufe (Abb. 11).

Dieser Vergleich zeigt, bedenkt man die Komplexitit und die Zahl der Parameter, daB
das Modell im allgemeinen den Trend der Feldpopulation bemerkenswert gut widerspiegelt.
Nur im zweiten und im letzten Jahr weichen Modellvorhersage und Freilandmessung deutlich
voneinander ab. In beiden Fallen verhlt sich jedoch das Modell biologisch verniinftig, denn

in harten Wintern sollte aufgrund der erhohten Wintersterblichkeit die PopulationsgroBe ab-
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Abb. 11: Vergleich der Modellprognose (weiB) mit der zeitlichen Dynamik der Feldpopulation (schwarz) bei
gleichen Winterbedingungen (grau). Die Winterbedingungen entsprechen der jahrlich gemessenen mittleren
Winterldnge im Kernuntersuchungsgebiet in Berchtesgaden. Die Modellprognose basiert auf dem Mittel aus 50
Simulationsldufen. Die Winterldnge ist mit der Winterharte korreliert, d.h. je linger der Winter dauert, um so
hoher ist die Wintersterblichkeit. Die Habitatkapazitit K besteht aus 22 Territorien.

sinken. Fiir die Divergenz im zweiten Jahr 14Bt sich anBer eventuellen Fehlern bei der
Datenerhebung, wie sie in der Anfangsphase einer Feldstudie durchaus méglich sind, nur eine
dhnliche Erklarung angeben wie fiir die Abweichung im letzten Jahr. Diese Abweichung
konnte aus einer Aufspaltung eines ehemals fusionierten Territoriums, die zwei Jahre vorher
stattfand, resultieren. Dadurch stand ein weiters Territorium zur Verfiigung, indem sich ein
neuver Familienverband ansiedeln konnte. Das Modell beriicksichtigt solche Ausnahme-
ereignisse nicht, da angenommen wird, daB sich Fusionen und Aufspaltungen von Territorien

tber die Zeit ausgleichen.

Der zweite Validierungsschritt verlangt den Vergleich sekundirer Modellergebnisse
mit ZustandsgroBen, auf die man bei der Entwicklung des Modzlls kein Hauptaugenmerk
gelegt hatte. Oft werden einzelne Modellparameter so lange angepaBt (das sogenannte
.Fitten™), daB sie die hauptsichlich betrachtete ZielgroBe gut wiedergeben. In dem hier vor-

gestellten Modell wurden z.B. die logistischen Regressionmodelle Gl. (1)-(3) fiir die Winter-
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sterblichkeiten der residenten Tiere so ausgewahlt, daB sie eine moglichst gute Uberein-
stimmung im ersten Validierungsschritt ermdglichten. Doch wie sieht es mit anderen
Zustandsgrofen aus? Als Vergleichsmoglichkeit bietet sich die GroBenverteilung der
Gruppen im Herbst an, da diese sich aus dem Zusammenwirken der verschiedenen demo-
graphischen Prozessen im Modell automatisch einstellt. Zu einer Gruppe gehéren alle Tiere,
die im selben Territorium {iberwintern. Da bei der spateren Risikoanalyse mit Zufalls-
verteilungen fiir die Winterbedingungen gearbeitet wird, wird zur Validierung ebenfalls eine
Zufallsverteilung herangezogen, die auf den Winterbedingungen in Berchtesgaden
(WL near=117d, WL=10.2d) beruht. Die vom Modell erzeugte GruppengréBenverteilung
stimmt im wesentlichen mit der empirischen iiberein, ist aber etwas nach rechts verschoben,
d.h. Gruppen der GréBen 4-6 kommen hiufiger vor (Abb. 12). Bei einer ErhShung der
Wintersterblichkeit, die erreicht wird durch eine Vergréferung der mittleren Winterldnge
WL mean, paBt sie sich mehr der im Feld gemessenen Verteilung an. Das deutet darauf hin, daB
im Modell die individuellen Sterblichkeiten und somit das gesamte Aussterberisiko der

Murmeltiere eventuell unterschitzt werden.

Feicstudie (BGD)

I
== Modell (WL = 1174)
E= Model (WL, = 1275)

Relative Haufigkeit
Lo

§ 7 8 & 1 11 2 43 44 15

Klassen der Gruppengrdfen

Abb. 12: Vergleich der relativen GruppengroBenverteilung im Herbst, wie sie im Kernuntersuchungsgebiet
beobachtet wurde (schwarz), mit zwei vom Modell prognostizierten Verteilungen. Einmal wurde im Modell der
Standardparametersatz (hellgrau) verwendet (vgl. Tab. 3). Im anderen Fall war Winterldnge erhéht (dunkelgrau).
Dies wurde durch eine ca. 10%ige VergroBerung der mittleren Winterldnge erreicht. Die Modellprognosen
basieren auf dem Mitte] aus 50 Simulationsldufen iiber 100 Jahre.
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1V.2 Populationsgefihrdungs analyse (PVA)
IV.2.1 PVA fir Berchtesgaden

Das Aussterberisiko von Populationen wird hauptsachlich durch folgende Faktoren bestimmt:
HabitatgroBe und die Starke der Umweltschwankungen ( Wissel 1989, Burgman er al. 1993,
Wissel er al. 1994). Um den Einfluf der HabitatgroBe auf die Uberlebensfihigkeit der
Murmelterpopulation zu ermitteln, wird die Anzahl der verfiigharen Murmeltierterritorien K
variiert. Dabel wird die riumliche Konfiguration aus Abb. § verwendet. Das Aussterberisiko
Py fiir die nichsten 100 Jahre sinkt bei ansteigender Territorienzahl K (Abb. 13), d.h. je groBer
die Population werden kann, desto geringer ist die Aussterbewahrscheinlichkeit. Um einen
Schwellenwert fiir 7, von 2000 Jahren zu emeichen, d.h. eine 95% Uberlebens-
wahrscheinlichkeit der Population in den nichsten 100 Jahren wie z.B. von Shaffer (1983)

gefordert, bedarf es im Fall Berchtesgadens (K=24) einer Mindestterritorienzahl Ko=15.
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Abb. 13: Graphische Darstellung der mittleren Uberlebenszeit T,, (schwarze Punkte) und des Aussterberisikos
Py nach 100 Jahren (weiBe Punkte) in Abhdngigkeit von der Territorienzahl K. Fiir Populationen. die aus
mindestens 15 Territorien bestzhen. liegt die mittlere Uberlebenszeit T,, iiber 2000 Jahre und damit das Aus-
sterberisiko in 100 Jahren unter 5%. Die Parametereinstellungen entsprechen den Werten des Standard-
parametersatzes aus Tab. 3 und die rdumliche Anordnung der Territorien der Konfiguration aus Abb. 8. Dies gilt
auch fiir die folgenden Untersuchungen. wenn nicht andere Parameterwerte angegeben werden.

Um das Modell auf andere Populationen und verdnderte Umweltbedingungen iiber-
tragen zu konnen und um zu allgemeineren Aussagen zu gelangen, werden einer Reihe

weiterer Analysen durchgefithrt. Die Umweltbedingungen fiir Berchtesgaden sind bekannt,

doch wie reagiert das System auf eventuelle Verdnderungen der Umwelt?
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Abb. 14: Bestimmung der mittleren Uberlebenszeit 7, in Abhangigkeit von der Territorienzahl K fiir ver-
schieden starke Schwankungen der Winterldnge WL _. Die schwarzen Punkte entsprechen den Bedingungen in
Berchtesgaden (WL _=10.2d), die Dreiecke einer Verdoppelung des Wertes (WL =20.4d). Die schwarzen
Quadrate beriicksichtigen nur demographisches Rauschen (WL =0d).

Zur Veranschaulichung der Wirkung der Umweltschwankungen wird die Standard-
abweichung der Winterldnge (WL= 10.2d) einmal verdoppelt bzw. auf Null gesetzt und T, in
Abhéngigkeit von K gemessen (Abb. 14). Der Einfluf der Umweltschwankungen nimmt zwar
mit der Variabilitit der Winterlange WL, zu, d.h. je gréfer die Schwankungen sind, desto
mehr Habitatfliche ist nétig, um die Uberlebensfahigkeit der Population zu gewihrleisten,
doch scheint die Stérke des Umweltrauschens fiir die Population im Kernuntersuchungsgebiet
(WL, = 10.2d) nicht besonders ausgeprigt zu sein. Denn betrachtet man die Kurve fiir zeitlich
konstante Umweltbedingungen (WL, = 0d), bei der nur noch das demographische Rauschen
wirksam ist, so reichen in diesem Fall 14 Territorien aus, um den Schwellenwert T, = 2000
Jahre zu iiberschreiten. Dies entspricht gerade einem Territorium weniger als mit Umwelt-
rauschen. Bei 14 Territorien betrdgt die mittlere Individuenzahl ca. 70. Da die Lehrmeinung
davon ausgeht, daB die demographische Stochastizitit nur bei sehr kleinen Individuenzahlen
zum Tragen kommt (vgl. Boyce 1992), erscheint es auf den ersten Blick ungewdhnlich, daB
die demographische Stochastizitit hier noch so durchschligt. Demographisches Rauschen
beruht auf den Effekt kleiner Zahlen und normalerweise auf der zufilligen Abfolge von
Geburts- und Sterbeprozessen. Im Falle des Murmeltiermodells sind z.B. die Geburtsprozesse
auf die territorialen Tiere begrenzt, die eine Reproduktionseinheit bilden. Die Reproduktions-

einheiten sind wiederum durch die Zahl der verfiigbaren Territorien beschrankt. Die ist bei 14
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Territorien geniigend klein. Auch andere zufillige Prozesse wie z.B. die Wiederbesiedlung

wirken nur auf die Reproduktionseinheiten. Man kénnte deswegen von einem ,.territorialem*

Rauschen sprechen.

Gilpin (1987) zeigte, daB rdumliche Heterogenitit ebenfalls mittels stochastischer
Effekte die Persistenz eines Systems beeinflussen kann. Um einen solchen eventuellen Effekt
fiir das Murmeltiersystem nachzuweisen, wird die Standardabweichung der Habitatqualitat
Q,, die angibt, wie weit sich die einzelnen Territorien in ihren Ausaperungszeitpunkten
voneinander unterscheiden, ebenfalls um 100% vom Standardwert (Q,=8.4d) variert
(Abb. 15). Dabei bedeutet O, = 0d, daB der Winter auf allen Territorien gleich lang andauert.
Der Effekt ist ghnlich dem des Umweltrauschens (vgl. Abb. 14). Mit Zunahme der Qualitats-
unterschiede zwischen den einzelnen Territorien nimmt T, ab. Jedoch 1Bt sich auch hier
sagen, dal Verdnderungen der raumlichen Heterogenitat unter den gegebenen Bedingungen

einen geringen EinfluB auf die Populationsdynamik haben.
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Abb. 15: Die mittlere Uberlebenszeit T,, in Abhangigkeit von der Territorienzahl K fiir unterschiedliche raum-
liche Heterogenitdten. d.h. die Schwankungsbreite der Qualitét der Territorien Q, ist verandert. Die schwarzen
Punkte entsprechen den Umweltbedingungen in Berchtesgaden (Q, =8.4d): die Dreiecke stehen fiir eine
Verdoppelung des Wertes (@, =16.8d). Die Quadrate zeichnen den Fall. in dem die Qualitit in allen Territorien
gleich ist (@, =0d).
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Bisher bezog sich die Risikoanalyse nur auf die Population innerhalb des Kernuntersuchungs-
gebiets in Berchtesgaden, wo die Territorien zwischen 1100 m und 1480 m ii. M. liegen
(Frey-Roos 1998). Murmeltiere kommen jedoch im Gesamtuntersuchungsgebiet bis 2000 m
4. M. und im gesamten Alpenraum bis 3200 m 4. M. vor (Forter 1975). Um Aussagen iiber
das Aussterberisiko von Populationen, die in hoher gelegenen Gebieten vorkommen, machen
zu koénnen, muB ein Zusammenhang zwischen dem EinfluR der Hohe und der damit
verbundenen Umweltverdnderung hergestellt werden. Nach der Definition der sog. "Standard-
Atmosphére” nimmt die Temperatur pro 100 m Héhendifferenz durchschnittlich um 0.6°C ab.
Das erlaubt die Annahme, daB die Winterhirte bzw. der Beginn der Schneeschmelze in ho-
heren Lagen im Mittel zunimmt bzw. spiter einsetzt. Im Modell lassen sich verschiedene
Hohenlagen lber die mittlere Winterlange WL .., simulieren. Um den qualitativen Effekt der
verdnderten Umweltbedingungen aufgrund der Hohe auf die Persistenz der Population zu
bestimmen, wird T,, fiir verschiedene WL,.... berechnet (Abb. 16). Je hirter die Winter-

bedingungen sind, desto mehr Territorien werden
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Abb. 16: EinfluB der Winterhirte auf den Zusammenhang zwischen mittlerer Uberlebenszeit T, und
Habitatkapazitdt K. Die Winterhdrte wird tiber die mittlere Winterlange WL . verandert. Kiirzere Winterlingen
entsprechen giinstigeren Uberwinterungsbedingungen und damit einer niedrigeren Wintersterblichkeit. Die
schwarzen Punkte entsprechen den Umweltbedingungen in Berchtesgaden.
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benttigt, um das langfristige Uberleben einer Population zu garantieren. Der positive Effekt
einer HabitatvergroBerung schwécht sich jedoch immer mehr ab, je hirter die Winter-
bedingungen werden (Abb. 16). Laut Modellaussage scheint eine mittlere Winterlinge WL,,.qn
von 127 Tagen einen Grenzwert fiir langfristig lebensfahige Murmeltierpopulationen darzu-
stellen (Abb. 17). Oberhalb dieses Wertes sind die Umweltbedingungen so schlecht, daf nur
unter erheblichem Aufwand, d.h. mit grofen Habitaterweiterungen ein Aussterberisiko von

unter 5% in den ndchsten 100 Jahren erreicht werden kann.
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Abb. 17: Bestimmung der Territorienzahl K¢ in Abhéngigkeit von der mittleren Winterlinge WL,.,.,. Das
Aussterberisiko (innerhalb 100 Jahren)einer Population, die aus mindestens K¢ Territorien besteht, liegt
unterhalb von 5%.

Der Grund, warum das Aussterberisiko mit der Winterhédrte zunimmt, liegt in der
erhohten individuellen Wintersterblichkeit, wodurch die mittlere PopulationsgréBe absinkt
(Abb. 18), das wiederum erhdht die Gefahr des Aussterbens aufgrund der demographischen
Zufallseinfliisse (Wissel 1989). Hinzu kommt, daB gerade in dieser Situation, wenn aufgrund
des Aussterbens einzelner Gruppen der Bedarf an Abwanderern fiir die Wiederbesiedlung
unbelegter Territorien am groBten ist, die Zahl der Abwanderern ebenfalls verringert ist.
Kommen laut Modell unter normalen Bedingungen noch durchschnittlich fiinf Abwanderer
auf vier freie Stellen. Mit zunehmender Verschlechterung der Winterbedingungen beginnt
sich das Verhiltnis umzukehren, d.h. bei der Simulation von sehr langen Wintern iiberwiegt

die Zahl der freien Stellen die Zahl der Abwanderer. Es kommt somit zu einer sich selbst
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verstirkenden Erhdhung des Aussterberisikos der Gesamtpopulation, wie sie typisch fiir eine

Metapopulation ist (Frank ez al. 1994).
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Abb. 18: Vergleich zweier Populationsdynamiken (Punkte) und der pro Jahr erzeugten Abwanderer (Balken)
unter unterschiedlichen Umweltbedingungen bei gleicher Lebensraumkapazitit, d.h. verfiigbarer Anzahl an
Territorien (K=22). Schwarz steht fiir normale Umweltbedingungen (WL, _=117d), weil fiir schlechte
Umweltbedingungen (WL __=127d). Unter schlechten Umweltbedingungen ist nicht nur die mittlere Indivi-
duenzahl, sondern auch die Zahl der Abwanderer abgesenkt. Beides fithrt zur einer ErhShung des
Aussterberisikos.

IV.2.2 Bewertung moglicher ManagementmaBnahmen

Neben der Beurteilung des augenblicklichen Zustands einer Population gehort zu einer PVA
die Bewertung von moglichen ManagementmaBnahmen. die das Uberleben einer Population
sowohl positiv als auch negativ beeinflussen konnen. Auch wird immer wieder beklagt, daB
Risikoprognosen mégliche zukiinftige Veridnderungen der Habitatqualitdt bzw. —quantitét
nicht beriicksichtigen (Beissinger & Westphal 1998). In diesem Abschnitt soll ein Beispiel

gegeben werden, wie diese beiden Punkte in einer PV A beriicksichtigt werden kdnnen.

Betrachtet man Abb. 16, so fillt auf, daB fiir die Situation in Berchtesgaden
(WLean = 117d, WL, = 10.2d) die Kurve der Uberlebenszeiten am linken Rand liegt und
exponentiell ansteigt. Das ist ein Hinweis, daf die Umweltbedingungen im Untersuchungs-
gebiet sehr giinstig sind. Die Murmeltierpopulationen kommen dort vor allem auf Almflichen

unterhalb der Waldgrenze vor, fiir die PflegemaBnahmen notig sind, da sie sonst mit Wald
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zuwachsen. So fand Frey-Roos (1998) bei seinen Untersuchungen zum optimalen Murmel-
tierhabitat, daB vor allem in abgelegenen Regionen, wo die einstigen Almweiden schon
langere Zeit nicht mehr geschwendet (abgebrannt) wurden, die unter der Waldgrenze liegen-
den Habitate mehr und mehr verbuschen oder verkrauten. Dies hatte zur Konsequenz, dah
Territorien, die in solchen Bereichen lagen, von den Murmeltieren aufgegeben und nicht

wiederbesiedelt wurden.

Abb. 19: Potentielles Murmeltierhabitat und Verteilung der Territorien. a) Aktuelle Situation in Berchtesgaden.
b) Szenario mit gedndertem Management: Die Almwiesen als potentielles Murmeltierhabitat fallen aufgrund der
Waldsukzession weg, so daB Territorien nur noch oberhalb der Baumgrenze vorkommen (F. Frey-Roos,
unverdffentlicht).

Um die Auswirkungen eines verdnderten Managements auf die Ubericbcnsféhigkeit
der Murmeltierpopulation zu untersuchen, wird folgendes Szenario durchgespielt. Es wird
angenommen, daB die Almflachen sich selbst iberlassen und nicht mehr gerodet werden, d.h.
die Waldsukzession setzt ein und diese Flichen fallen als geeignetes Murmeltierhabitat weg.
Dazu wird eine Verbreitungskarte, die auf einer Modellierung des optimalen Habitats in

einem geographischen Informationssystem (GIS) beruht (Frey-Roos 1998), so manipuliert,

daB potentielles Murmeltierhabitat nur noch oberhalb der Waldgrenze vorkommt (Abb. 19).



IV _ERGEBNISSE 33

Die Zahl der verfiigbaren Territorien hitte sich nach heutigem Stand von iiber 50 auf ca. 20
reduziert, was eine drastische Absenkung der mittleren Uberlebenszeit zur Folge hitte (vgl.
Abb. 13). Damit liegt die Population zwar noch oberhalb der Mindestterritorienzahl K¢ von
15 Territorien und somit noch unterhalb eines 5%igen Aussterberisikos in den nichsten 100
Jahren. Doch neben der Verringerung der Habitatflache aufgrund der Waldsukzession hiitte
auch die Qualitédt der Territorien abgenommen, wenn wie bisher angenommen die Winterhérte
in héheren Lagen wirklich zunimmt. Da der quantitative Zusammenhang zwischen Héhenlage
und deren Wirkung auf die Wintersterblichkeit der Murmeltiere bisher nicht untersucht
wurde, ist nur eine qualitative Abschitzung des Aussterberisikos moglich. Ein Blick auf

Abb. 16 148t jedoch ein erheblich gestiegenes Aussterberisiko vermuten.
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IV.3 Weitere Untersuchungen

IV.3.1 Immigration

Ermittelt man fiir die Population im Kernuntersuchungsgebiet das Verhltnis der Zahl der
freien territorialen Positionen zur Zahl der Abwanderer, dann erhilt man einen Mittelwert von
0.77 (s =0.05). Das entspricht ungefihr vier freien Stellen auf fiinf Abwanderer, d.h. im
Mittel gibt es einen UberschuB an Abwanderern, die nicht im Kernuntersuchungsgebiet an-
siedeln konnen. Im Gegensatz dazu betrigt das Verhaltnis 1.13 (s =0.21) fiir hartere Winter-
bedingungen (WLpesn = 127d), wie sie in héheren Lagen zu erwarten sind. Das bedeutet im
Schnitt werden mehr o-Positionen frei als Abwanderer vorhanden sind. An sich ist eine
solche Population ohne Zuwanderung langfristig nicht lebensfzhig, allerdings muB beachtet
werden, daB die freien o-Positionen nicht nur von Abwanderern, sondermn auch durch
residente, subdominante Tiere eingenommen werden kénnen. Wie bereits erwihnt, wird fiir
die Territorien oberhalb der Baumgrenze eine hohere Wintersterblichkeit vermutet. Das fiihrt
zur Frage, ob hier vielleicht eine ,,source-sink*“-Situation vorliegt, in der die Territorien ober-
halb der Waldgrenze (,.sinks“) ohne die Zuwanderung aus den tiefer gelegenen Territorien
(s»source™) nicht lebensfahig wiren (vgl. Hanski & Simberloff 1997). Unter solchen Bedin-
gungen hétten eine Landschaftsverdnderung aufgrund der Waldsukzession fatale Folgen fiir

die Murmeltierpopulation.

Wie wichtig ist nun die Zuwanderung von Tieren fiir die Uberlebenschancen einer
Murmeltierpopulation? Um den EinfluB der Immigration auf 7,, zu iiberpriifen, wird das
Modell um eine Regel erweitert, die die zufillige Einwanderung von Minnchen und Weib-
chen steuert. Die Wahrscheinlichkeit Ppy gibt an, wie viele Tiere pro Jahr einwandern. Sie
setzt sich aus der Einwanderungswahrscheinlichkeit fiir Mannchen und der fiir Weibchen
zusammen, d.h. ein Méinnchen und Weibchen konnen per Zufall im selben Jahr auftauchen.
Pt =1 bedeutet , daB jedes Jahr ein Méinnchen und ein Weibchen mit hundertprozentiger
Sicherheit der Population hinzugefiigt werden. Im Modell erfolgt die Einwanderung im
Modul Wiederbesiedlung nach der Bestimmung der Sommersterblichkeit der Floatsr, das

bedeutet die Dispersalsterblichkeit der einwandernden Floater ist in Ppy enthalten.

Beim Vergleich zweier Umweltszenarien zeigt es sich, daB die Immigrationsmoglich-
keit besonders das Aussterberisiko in der ungiinstigen Umwelt verringert (Abb. 20). Was
nicht {iberrascht, denn wie bereits festgestellt, werden unter diesen Umstinden Kolonisatoren
besonders bendtigt. Vergleicht man den Einfluf der Immigration auf die Mindestterritorien-

zahl K¢, die ein Aussterberisiko von maximal 5% garantiert, erkennt man, daB bei einer
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Abb. 20: Effekt der Immigration auf die mittlere Uberlebenszeit T,, in Abhdngigkeit von der Territorienzahl K
fiir normale (WL .»=117d) und schlechte (WL,..,,=127d) Umweltbedingungen. Eine Immigrationsrate Ppy=1.0
bedeutet. daB pro Jahr sowohl ein Weibchen als auch ein Ménnchen zuwandern. Ppy=0.19 entspricht ungefzhr
der durchschnitliche Zuwanderung eines Parchens alle 5 Jahre.

Erhthung der Einwanderungsrate die beiden Kurven fiir verschiedene Umweltszenarien
abfallen und sich annihern (Abb.21). Populationen, die aus weniger als fiinf bzw. sechs
Territorien bestehen, sind trotz jihrlicher Zuwanderung eines Parchens nicht langfristig
lebensfihig. Weiter 148t sich erkennen, daB eine Population — bestehend aus 20 Territorien -
unter hérteren winterlichen Bedingungen, wie sie oberhalb der Waldgrenze zu erwarten
wiren, eine Einwanderungsrate Ppy = 0.4 benétigt, um langfristig iiberleben zu konnen, d.h.
durchschnittlich muB ein Parchen alle 2.5 Jahre zuwandern. Nach obiger Definition ist eine
solche Population als ,,sink™ zu betrachten, da sie ohne Zuwanderung nicht langfristig lebens-
fahig ist.

Anzeichen, daB eine solche Situation in Berchtesgaden besteht, liefern auch tele-
metrische Daten aus dem Kemuntersuchungsgebiet abgewanderter Murmeltiere, die oberhalb
der Waldgrenze verfolgt wurden. Im Kemnuntersuchungsgebiet betrdgt die Wahrscheinlichkeit

mittels ,far-dispersal” eine freie territoriale Position einzunehmen nur ca. 20%. Oberhalb
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erhoht sich die Chance fiir Floater jedoch auf iiber 50%, was darauf schlieBen 148t, daB dort

mehr freie Stellen aufgrund einer gréferen Wintermortalitit verfiigbar sind.
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Abb. 21: Die Mindesterritorienzahl Kc, die bendtigt wird, damit das Aussterberisiko einer Population in den
ndchsten 100 Jahren unterhalb von 5% liegt, in Abhingigkeit der Immigrationsrate Ppy fiir normale
(WLmear=117d ) und schlechte (WL.,,=127d ) Umweltbedingungen.

IV.3.2 Metapopulation

Im oberen Abschnitt wurde bereits eine besondere Form der Metapopulation angesprochen -
die ,.source-sink“-Konstellation. In diesem Abschnitt soll auf weitere Aspekte des Murmel-
tiermodells als Metapopulation eingegangen werden. Im Modell ist die Metapopulation auf
zwel Ebenen verwirklicht. Einmal auf der lokalen Ebene, in der einzelne Territorien iiber
Nachbarschaftsbeziehungen zu einem Cluster vernetzt sind, worin Tiere ohne Risiko inner-
halb eines Radius von 500 m zwischen einzelnen Territorien wechseln kénnen (,near-
dispersal”). Innerhalb eines solchen Clusters sind lokale Extinktionen und Wiederbesied-
lungen méglich und zugleich ist die Dynamik der einzelnen sozialen Verbinde teilweise ent-
koppelt, womit die notwendigen Attribute einer Metapopulation erfiillt sind (vgl. Reich &
Grimm 1996, Hanski & Simberloff 1997). Verschiedene Cluster von lokalen Metapopula-

tionen bilden eine regionale Metapopulation. Die Abstinde der einzelnen Cluster ist groBer
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als 500 m, so daB nur abgewanderte Tiere, sprich ,.echte® Floater, zwischen den Clustern
wandern konnen. Auf dieser Ebene ist das Modell nicht mehr rdumlich explizit, weil die
Floater jedes Cluster erreichen kénnen. Murmeltiere kénnen Wanderstrecken bis zu 25 km
zuriicklegen, jedoch erfolgen diese Wanderungen nicht geradlinig (Frey-Roos 1998). Damit
beschrankt sich die Fliche, die mit dem Modell beschriecben werden kann, auf mehrere
Quadratkilometer.

In der Sensitivitatsanalyse fiel schon auf, daB die Parameter, die die Wiederbesiedlung
beureffen, keinen groBen EinfluB auf die Uberlebenszeiten haben. Die Umweltbedingungen
sind so giinstig, daB die lokalen Aussterbeereignisse durch die groBe Anzahl an potentiellen

Kolonisatoren ausgeglichen werden.

2) fe)

Abb. 22: a) Riumliche Konfiguration einer stark fragmentierten Population. Alle Territorien sind mehr als
500 m von einander entfernt, so da die Murmeltieren nur mittels . far-dispersal* zwischen den Territorien
wechseln konnen. b) Optimal vernetztes Cluster von Territorien, in dem sich die Murmeltiere nur mitels ,.zear-
dispersal* bewegen.

Gilpin (1987) wies darauf hin, daB auch die rdumliche Anordnung der einzelnen Sub-
populationen die Uberlebensfahigkeit einer Metapopulation beeinflussen kann. Das warf die
Frage auf, wie sich unterschiedliche rdumliche Anordnungen im Murmeltiermodell aus-
wirken? Dazu wird einmal der Fall betrachtet, daB alle Territorien isoliert sind und keine
Nachbarschaftsbeziehungen zu anderen Territorien bestehen, d.h. alle Territorien kénnen nur
mittels , far-dispersal* erreicht werden (Px = 0). Dies entspricht der rdumlichen Konfiguration
in Abb. 22a, wihrend der zweite Fall die Konfiguration in Abb. 22b wiedergibt. Hier wird ein
zusammenhangendes Cluster betrachtet, in dem nur ,near-dispersal” méglich ist (Pg=0).
Fiir beide Fille wird die Abhéngigkeit der Uberlebenszeit T;, von der Habitatkapazitit K auf-
genommen und mit dem Normalfall verglichen (Abb. 23). Unter den in Berchtesgaden herr-

schenden Umweltbedingungen ist kaum ein Unterschied zwischen ,far-dispersal* und ,near-
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dispersal* zu erkennen. Das Aussterberisiko erhoht sich unwesentlich, wenn nur eine der bei-
den Dispersalformen zugelassen wird. DaB das wfar-dispersal* etwas schlechter abschneidet
als das ,,near-dispersal® liegt an dem zusétzlichen Mortalitédtsrisiko der Floater. Weiter 140t
sich aus Abb. 23 fiir Berchtesgaden ablesen, daB ein Cluster bestehend aus mindestens 18

Territorien im Kernuntersuchungsgebiet isoliert, d.h. ohne Jfar-dispersal”, fortdauem konnte.

2000

Mittlere Uberlebenszeit T,,,

e normal (WL, =117d)
500 B nurnear-dispersal

A nurfar-dispersal
o schlecht (WL, =127d)
& nurrear-dispersal

j & nurfar-dispersal

0 = T T T T T T ™ T Y
5 10 15 20 25 30 35 40 45 50

Territorienzahl K

Abb. 23: Effekt der verschiedenen Dispersalformen auf die mittlere Uberlebenszeit T, in Abhéngigkeit von der
Territorienzahl K fiir normale (WLp.=117d) und schlechte (WLpear=127d) Umweltbedingungen.

Sobald sich die Umweltbedingungen verschlechtern, gewinnen die einzelnen Disper-
salformen an Bedeutung und die Sensitivitit der einzelnen Wiederbesiedlungsparameter
nimmt zu (Tab.5). Mit ansteigender Winterhirte erhdht sich die Wintermortalitit der
Murmeltiere und infolgedessen erhdht sich auch die Wahrscheinlichkeit lokaler Extinktionen.
Damit gewinnt die Kolonisation, sprich die Wiederbesiedlung der frei gewordenen Territorien
fiir die Uberlebensfahigkeit einer Population an Bedeutung (Frank er al. 1994). Ohne ,far-
dispersal* miiBte ein Cluster aus 40 Territorien bestehen, das entspricht einer ErhShung der
Mindestterritorienzahl K¢ um 30%, um isoliert fortbestehen zu konnen. Daraus folgt, daB je
schlechter die Umweltbedingungen sind und je kleiner die Territoriencluster werden, desto

wichtiger wird das .. far-dispersal* und desto entscheidender die Dispersalmortalitat.
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Tab. 4: Ergebnisse unterschiedlicher Sensitivititsanalysen der Dispersalparameter. SI(1) entspricht den Werten
aus Tab. 1, wihrend SI(2) die Sensitivititen der Dispersalparameter unter schlechten (WL, =127d) Umwelt-
bedingungen angibt. Unter SI°(1) werden die Sensitivititen der Dispersalparameter unter normalen
(WLpesn=117d) Umweltbedingungen aufgefiihrt, dabei sind allerdings alle Patches isoliert, so daB ein Austausch
der Individuen nur miuels far-dispersal statfindet. SI"(2) ist analog zu SI'(1), wobei schiechte Umwelt-
bedingungen berticksichtigt wurden.

ProzeB/Parameter Bedeutung des Parameters SI(1) SI(1) SI(2) SI(2)
Wiederbesiedlung
Py ‘Wahrscheinlichkeit, da8 ein 3.41 6.01

Territorium aus der Nachbarschaft
besetzt wird

Py Sommermortalitit der Floater 143 217 264 959

Pr Wahrscheinlichkeit, daB ein 0.97 191 1.53 12.57
Territorium durch einen Floater
besetzt wird

IV.3.3 Konspezifische Anziehung

In den meisten PVA-Modellen wird das Geschlecht vernachlissigt und es wird nur der weib-
liche Anteil der Population modelliert (z.B. Shaffer 1983, Verboom ez al. 1991, Lamberson ez
al. 1994, Akcakaya er al. 1995, Wiegand et al. 1998). Aus der Theorie ist jedoch bekannt,
daB sowohl die Wachstumsrate einer Population (Lande 1987) als auch die Extinktionsrate
(Verboom er al. 1991, Wissel er al. 1994) entscheidend von den Annahmen iiber das
Paarungssystem oder von der Bericksichtigung beider Geschlechter abhingen kann.
Verboom (1996) gibt ein Beispiel fiir eine Metapopulation von Dachsen (Meles meles), in der
sich die Kolonisierungsrate und damit auch die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Population

verschlechtert, wenn sowohl Weibchen als auch Mannchen beriicksichtigt werden.

Im Murmeltiermodell ist eine sehr vorsichtige Annahme realisiert, der zufolge die
Wiederbesiedlung der Territorien willkiirlich erfolgt, d.h. freie Territorien und Territorier, in
denen bereits ein Paarungspartner sitzt, werden gleich behandelt. Verschiedene Verhaltens-
formen konnen aber die Territorienauswahl bzw. —suche eines wandernden Murmeltiers
beeinflussen. So kénnen sich Tiere z.B. an akustischen Signalen oder Duftmarkierungen
orientieren und dadurch Territorien mit Paarungspartnern gezielt aufsuchen. Das bevorzugte

Aufsuchen von Territorien, die bereits mit Artgenossen besetzt sind, wird im Englischen
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wconspecific attraction” genannt. Um den Effekt der konspezifischen Anziehung auf das
Extinktionsrisiko zu verdeutlichen, wird der ProzeB Wiederbesiedlung des PVA-Modells
modifiziert und mit dem urspriinglichen Modell verglichen. Dazu wird eine Regel eingefiihrt,
die die Wiederbesiedlung von freien territorialen Positionen neben einem territorialen
Paarungspartner bevorrechtigt behandelt. So werden erst die Territorien mit einer einzelnen
freien territorialen Position besetzt, bevor die Territorien mit zwei freien Positionen besiedelt
werden. Die beiden Modellversionen werden wieder in zwei verschiedenen Szenarien ver-
glichen, wobei sowohl normale (WL, =117d) als auch schlechte (WLpean = 127d) Um-

weltbedingungen simuliert werden (Abb. 22). In beiden Fillen unterscheiden sich die Ergeb-
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Abb. 24: EinfluB der konspezifischen Anziehung auf das Aussterberisiko. Die mittlere Uberlebenszeit T,, ist
gegen die Territorienzahl K fiir normale (WLy,,=117d) und schlechte (WL en=127d) Umweltbedingungen
aufgetragen. Schwarz représentiert den Normalfall, d.h. die Wiederbesiedlung der freien territorialen Positionen
erfolgt gleichwahrscheinlich. WeiB steht fiir eine bevorzugute Besiedlung der Territorien. in denen bereits ein
Paarungspartner sitzt.

nisse der Risikoprognose enorm und die Mindestterritorienzahl K¢ wiirde sich mindestens
halbieren, wenn es den Murmeltieren méglich wire, Paarungspartner iiber gréBere Distanzen
auf sich aufmerksam zu machen. Die Erkldrung fiir diesen frappierenden Unterschied ist recht
einfach. Durch die konspezifische Anziehung werden die abgewanderten Murmeltiere ziel-
gerichtet und effektiver auf die frei gewordenen o-Stellen verteilt, so daf die Zahl der
Wiederbesiedlungen durch reproduktionsfihige Pérchen hoher ist als im Fall ohne Anzie-

hung. DaB dieser Effek fiir die schlechten Umweltbedingungen noch stérker ist, liegt daran,

daB hier, wie bereits besprochen, aufgrund der gréBeren Wintersterblichkeit die Kolonisation
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ausgestorbener Territorien noch wichtiger ist. Unter diesen Bedingungen werden aber auch
mehr Territorien bendétigt, um das Aussterberisiko zu verringern. Besteht die Population
jedoch aus einer groBen Zahl an Territorien, dann verkleinert sich ohne konspezifische An-
ziehung bei kleinen Individuenzahlen die Wahrscheinlichkeit fiir das Zusammentreffen eines
Minnchens und eines Weibchens im selben Territorium. Mittels konspezifischer Anziehung

wird dieser negative Zerstreuungseffekt aufgehoben.

Fiir die Murmeltiere liegt die Wahrheit sicherlich irgendwo zwischen den beiden
Extremen, denn Tiere, die in Gegenden wanderten, wo bereits frither ein anderes vorbeizog,
benutzten wenigstens in einzelnen Abschnitten dieselben Wanderrouten und vielfach die
selben Ubernachtungslécher (Frey-Roos 1998). Finden sie ein freies Territorium, dann
konnen sie mittels Pfeifen auf sich aufmerksam machen und einen moglichen Paarungs-
partner in der Umgebung anlocken. Bleibt ihr Werben allerdings erfolglos, wandern sie nach

wenigen Tagen weiter.

|V.3.4 Sozialverhalten

Die Beriicksichtigung des Sozialverhaltens in einem Modell kann die Ergebnisse einer
Risikoprognose entscheidend verdndem (Caro & Durant 1995, Harcourt 1995), dabei ist die
Wirkungsweise des Sozialverhaltens oft unklar. Im vorliegenden Modell wird angenommen,
daB nur fiir die territorialen Murmeltiere ein positiver Effekt des Sozialverhaltens besteht. Thre
Wintersterblickeit wird durch die Zahl der anwesenden Jahrlinge und subdominanten Tiere
unabhiéngig von den Verwandtschaftsverhéltnissen innerhalb der iiberwinternden Gruppe ver-
ringert. Armold (1993) konnte jedoch zeigen, daB in Gruppen mit Juvenilen die Anwesenheit
verwandter, subdominanter, erwachsener Murmeltiere im Winterbau einen signifikanten
positiven Effekt auf die Uberlebensraten aller Gruppenmitglieder hatte. Der gleiche Effekt
wurde auch fiir verwandte Jahrlinge gefunden, erreichte jedoch keine statistische Signifikanz.
Um den Effekt der Sozialitét auf T, zu bestimmen, werden drei verschiedene Modellvarianten
untersucht: (1) Es wird angenommen, daB nur Jéhrlinge und Subdominante, die mit den terri-
torialen Tieren verwandt sind, diesen beim Aufheizen des Winterbaus helfen. (2) In der
zweiten Variante haben nur adulte, subdominante Tiere einen positiven Effekt auf die Winter-
sterblichkeit der territorialen Tiere, dabei bleibt das Verwandtschaftsverhiltnis unberiick-
sichtigt. (3) Auf den positiven Sozialitdtseffekt wird ganz verzichtet. In jedem der drei
Modellvarianten gelten andere Auswahlkriterien, die dariiber entscheiden, welche Individuen

in die Variable SUB der logistischen Regressionsgleichung (Gl. (1)) eingehen.
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Abb. 25:  Effekt des Sozialverhaltens auf den Zusammenhang von mittlerer Uberlebenszeit T, und
Territorienzahl K. Die verschiedenen Modellvarianten unterscheiden sich in den Auswahlkriterien fiir die Tiere.
deren Anwesenheit im Winterbau die Sterblichkeit der territorialen Tiere erniedrigt. a) Normale
Umweltbedingungen (WL,...,=117d). b) Schlechte Winterbedingungen (WL,...,=127d).

Das Sozialverhalten hat einen beachtlichen Effekt auf die Uberlebenschancen der
Murmeltierpopulation, der in dieser Auspragung nicht zu erwarten war (Abb. 25). Der Unter-
schied zwischen dem Standardmodell und der Modellvariante (3) ohne sozialen Effekt ist
vergleichbar der Anderung der Uberlebenszeiten infolge unterschiedlicher Umweltbedingun-

gen (vgl. Abb. 16). Bleibt das Sozialverhalten unberiicksichtigt, verringert sich die Uber-
lebensfahigkeit der Population erheblich. Auch die Auswahlkriterien fiir die Helfer kénnen
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die Berechnung des Extinktionsrisikos stark beeinflussen. Zwar gilt das nicht fiir Variante (1),
in der nur verwandte Subdominante beriicksichtigt werden, aber fiir Variante (2), bei der nur
adulte Tiere einen positiven Effekt haben. Fiir Variante (1) ist kaum ein Unterschied zu den
Uberlebenszeiten im Standardmodell zu erkennen, was darauf hindeutet, daB die meisten
sozialen Gruppen nur aus Tieren bestehen, die entweder mit dem territorialen Mannchen oder
dem territorialen Weibchen verwandt sind. In der Modellvariante (2) ist der positive Effekt
des Sozialverhaltens auf T,, klar reduziert und es wird ersichtlich, daB die Jahrlinge einen
wesentlichen Anteil an dem Sozialeffekt haben, da durch ihren Ausschluf die Zahl der Helfer

stark vermindert ist.

Wie kommt es nun zu einem solch starken Effekt der Sozialitdt auf die Persistenz?
Man konnte vermuten, daB es sich dabei um einen komplizierten und schwer verstiandlichen
svnergistischen Mechanismus handelt, aber der Hauptmechanismus ist recht einfach: Das
Sozialverhalten verringert die Wintersterblichkeit der territorialen Tiere (Abb. 26) und hat,
wie man in Gl (1) erkennen kann, einen analogen Effekt zur Verbesserung der Umwelt-
bedingungen. Ein zusitzliches, subdominantes Murmeltier im Winterbau kann die Uber-
lebensrate eines Elterntiers um bis zu 30% verbessern und ein weiteres Tier erhoht die Uber-
lebenschancen um fast 50% (vgl. Abb. 5). Dies gilt aber nur fiir sehr junge o-Tiere unter

glinstigen Umweltbedingungen, wenn z.B. der Winter sehr milde ist.
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Abb. 26: Absolute Haufigkeit der individuellen Mortalitdten fiir 4-jahrige. territoriale Murmeltiere, die alleine
bzw. mit drei Helfern Gberwintern, d.h. im ersten Fall gibt es keinen positiven Sozialitatseffekt. Die Verteilung
basiert auf einer Simulation tber 1000 Jahre, in der die mittleren Winterlangen aus einer Normalverteilung
(WLmean=117d, WL=10.4d) gezogen wurden, und die jeweiligen Mortalitaten mittels Gl. (1) berechnet wurden.
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Es kommt aber noch ein weiterer, positiver Effekt des Sozialverhaltens hinzu. Nimmt
man die Haufigkeit der individuellen Mortalititen, die fiir 4-jahrige, territoriale Murmeltiere
unter schwankenden Umweltbedingungen auftreten, einmal ohne Helfer und einmal mit drei
Helfern auf (Abb. 26), zeigt sich, daB die Breite der Umweltschwankungen durch die
Sozialitat abgepuffert wird, dh. die Varanz der Wintermortalitit wird mit Sozialeffekt

kleiner.

Was sich nicht aus Gl. (1) ableiten 148t, ist die relative Haufigkeit der Gruppen mit
einem, zwei oder drei Helfern, weil diese Verteilung erst aus dem Zusammenspie] der ver-
schiedenen Modellprozesse entsteht. Abb. 27 zeigt diese Verteilung sowohl fiir die Sitnation
in Berchtesgaden als auch unter widrigeren Umweltbedingungen (Wlean = 127d). Man kann
erkennen, daB mehr als 70% der Gruppen mindestens ein helfendes und damit sozial wirk-
sames Tier beinhalten. Selbst unter schlechten Umweltbedingungen betrigt der Anteil an

Gruppen mit Unterstiitzung noch ca. 60%.

WL = 1176)

Relalive Hauligkeit

Relalive Haufigkeil

Zahl der anwesenden Helfer in einer sozialen Gruppe

Abb. 27: Relative Haufigkeit der Anzahl an sozial wirksamen, subdominanten Murmeltieren in
chrwinterungsgruppcn fir normale (WLpess=117d) und schlechte (WL .:=127d) Umweltbedingungen, die
sich wihrend einer Simulation iiber 1000 Jahre einstellt.



IV ERGEBNISSE 63

[V.3.5 Bejagung

In den néchsten beiden Abschnitten sollen zukiinftige Anwendungsmdglichkeiten des Simu-
lationsmodells kurz angerissen werden. Dabei soll es sich nicht um gezielte Untersuchungen,
sondern um kleine Beispiele handeln, die zeigen sollen, wie das Modell durch einige Modifi-

kationen bei weiteren Fragestellungen dienlich sein kann.

In der Schweiz sind die Murmeltierpopulationen in einigen Gebieten stark ange-
wachsen, so dab dort ein gewisses Interesse besteht, die Murmeltiere wieder zur Jagd freizu-
geben. Dabeil mochte man aber die lokalen Bestiande nicht gefihrden. Ohne vorherige Unter-
suchungen in den betroffenen Gebieten, ob dort dhnliche Bedingungen wie in Berchtesgaden
bestehen, darf das Simulationsmodell und der zugehorige Parametersatz nicht einfach iiber-
tragen und zu guantitativen Aussagen herangezogen werden. Allerdings kann das Modell um
eine Komponente Jagd erweitert werden und deren qualitativen Auswirkungen auf das Aus-
sterberisiko analysiert werden. Da hier keine Daten iiber Jagdzeiten und Abschufiraten vor-
lagen, wird von dem einfachsten Fall ausgegangen. Jedes Jahr soll genau ein Murmeltier zum
AbschuB freigegeben werden. Die Entnahme kann zu drei verschiedenen Zeitpunkten wih-
rend des Simulationsablaufs geschehen: (1) Gleich nach der Uberwinterung und vor der Ab-
wanderung und Reproduktion (Jagd im Friihjahr), d.h. nur Tiere innerhalb der Territorien
kénnen ausgewahlt werden. (2) Das Tier wird im Sommer nach der Reproduktion entfernt
(Jagd im Sormmer) und kann dabei entweder aus einem Territorium oder aus dem Floaterpool

stammen. (3) Nur Tiere aus dem Floaterpool sind von der Jagd betroffen (Jagd im Herbst).

Auch hier zeigt sich, wie unterschiedlich die Risikoprognose in Abhingigkeit der ver-
schiedenen Jagdannahmen ausfallen kann (Abb. 28). Der AbschuBl von Floatern hat keine
Konsequenzen, da diese Tiere am Ende des Jahres iiberschiissig sind und den Winter ohnehin
kaum iberlebt hitten. Ganz anders sieht es fiir die beiden Fille aus, in denen auch Tiere in-
nerhalb der Territorien von der Jagd betroffen sind. Der Abschuf eines territorialen Tieres
gleich nach dem Erwachen aus dem Winterschlaf hat den groBten negativen Effekt. Der Ver-
lust eines adulten Tieres zu diesem Zeitpunkt wirkt sich nachteilig auf die Reproduktion und
damit auf die Wachstumsrate aus. Die Population mufl wesentlich gréBer sein, um die Verlu-
ste durch die Jagd kompensieren zu kénnen. Zwar ist im zweiten Fall die Reproduktion nicht
direkt betroffen, da die Tiere erst nach der Geburt der Juvenilen geschossen werden. Doch in
diesem Fall kann die soziale Struktur innerhalb eines Familienverbandes so verdndert werden,
dab die Uberlebenschancen der temitorialen Tiere wie auch deren Nachwuchs im kommenden

Winter sinken.
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Abb. 28: Effekt verschiedener Jagdstrategien auf die mittlere Uberlebenszeit T,. Pro Jahr wird nur ein Tier
geschossen. Die Entnahme kann zu drei verschiedenen Zeitpunkten wihrend des Simulationsablaufs geschehen:
(1) Gleich nach der Uberwinterung und vor der Abwanderung und Reproduktion (Jagd im Friihjahr), d.h. nur
Tiere innerhalb der Territorien kinnen ausgewihlt werden. (2) Das Tier wird im Sommer nach der Reprodukton
geschossen (Jagd im Sommer) und kann dabei entweder aus einem Territorium oder aus dem Floaterpool
stammen. (3) Nur Tiere aus dem Floaterpool sind von der Jagd betroffen (Jagd im Herbst).

Es wurde nur eine sehr einfache Jagdstrategie implementiert. Das Modell kann jedoch
bei Bedarf ohne Probleme auch an ausgefeiltere Jagdstrategien angepaBt werden und deren

Effekt auf den Fortbestand der Population analysieren.
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IV.3.6 Wiederansiedlung

Fiir diesen Abschnitt gilt gleiches wie fiir den vorherigen Abschnitt. Hier soll nur ein zukiinf-
tiges Anwendungsbeispiel und keine ausfithrliche Untersuchung prisentiert werden. Bisher
wurden (Wieder-)Ansiedlungsprogramme von Murmeltieren in den Alpen und Vogesen auf
gut Gliick durchgefiihrt, wobei die Erfolgsergebnisse selten dokumentiert wurden (Ramousse
& Le Berre 1993). Fiir zukiinftige Versuche konnte das Modell die Erfolgsaussichten einer
Aussetzung prognostizieren. Da der Ansiedlungserfolg von verschiedenen Faktoren, wie z.B.
Individuenzahl, Alter und Geschlechter- bzw. Verwandtschaftsverhilinis, abhingt, konnte
das Modell helfen, die optimale Zusammensetzung einer zur Aussetzung bestimmten Gruppe
zu finden. Auf die Vorbedingungen, die fiir eine erfolgreiche Wiederansiedlung erfiillt sein
miissen, soll nicht weiter eingegangen werden, sondern es wird auf Ramousse & Le Berre

(1993) verwiesen.

Im Beispiel wird davon ausgegangen, daB die Habitatkapazitdt grofl genug ist, um eine
lebensfahige Population zu unterhalten. Zu Beginn der Ansiedlung besteht das Gebiet aus 60
unbesetzten Territorien, die alle bereits einen Winterbau und Fluchtldcher besitzen. Somit
bleibt eine erh&hte Sterblichkeit aufgrund mangelnder Fluchtmioglichkeiten oder unvoll-
standiger Winterbauten unberiicksichtigt. Der Ansiedlungserfolg, gemessen als Uberlebens-
wahrscheinlichkeit in den nédchsten 100 Jahren, wird in Abhingigkeit von der Zahl der aus-
gesetzten Individuen sowohl fiir giinstige als auch ungiinstige Winterbedingungen dargestelit
{Abb. 29). Dabei wird zwischen 2er-Gruppen, bestehend aus je einem vierjdhrigen Ménnchen
bzw. Weibchen, und 4er-Gruppen, die zusitzlich zu den beiden adulten Tiere noch zwei Jahr-
lingen besitzen, unterschieden. In Abb.29b sind die Erfolgschancen nochmals in

Abhéngigkeit der Anzahl an ausgesetzten Gruppen aufbereitet.

Geht man bei der Bemessung der Ansiedlungschancen nur nach der Individuenzahl,
dann ist es am besten, so viele reproduktive Tiere wie moglich freizulassen. Ist jedoch die
Zahl der Gruppen der Mafistab, dann ist es vorteilhafter, gréBere Gruppen anzusiedeln, da
einmal die Wintersterblichkeit wegen der sozialen Thermoregulation vermindert ist und
zweitens die Population aufgrund der hoheren Individuenzahl von Anfang an grofer ist und
damit ein geringeres Aussterberisiko besitzt. Der Vorteil von gréBeren Gruppen ist etwas
starker in einer harschen Umwelt. In einer freundlichen Umgebung reichen bereits 20
Murmeltiere aus, um einen 90% Erfolg zu garantieren. Unter schlechten Bedingungen bedarf
es ca. 50 Individuen. Eine weitere Erhohung der Individuenzah] dariiber hinaus #ndert die

Erfolgsaussichten nur minimal.
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Abb. 29: a) Ansiedlungserfolg, gemessen als Uberlebenswahrscheinlichkeit 1-Py(100) in den nichsten
100 Jahren, dargestellt in Abhangigkeit der Zahl an ausgesetzten Individuen sowohl fiir normale (WLinean=117d)
als auch ungiinstige (WLmea,=127d) Winterbedingungen. Dabei wird zwischen 2er-Gruppen, bestehend aus
einem vierjahrigen Mannchen und Weibchen, und 4er-Gruppen, die zusétzlich zu den beiden adulten Tiere noch
zwei Jahrlingen besitzen, unterschieden. b) Analog zu a), wobei die Erfolgschancen einer Ansiedlung in
Abhéngigkeit der ausgesetzten Gruppen aufgetragen sind.
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V Diskussion

V.1 Daten, Modellstruktur und Annahmen

Wie bereits weiter oben erwihnt, varlieren die verschiedenen Simulationsmodelle, die in Ge-
fahrdungsanalysen eingesetzt werden, in ihrem Grad an Komplexitit und Realismus (Beissin-
ger & Westphal 1998). Das hier vorgestellte Populationsmodell fiir Murmeltiere liegt sicher-
lich am auferen Rand der Komplexitdt, wie sie fiir Modelle noch zu empfehlen ist. Nur die
auBergewchnlich gute Datenlage machte die Entwicklung eines Modells méglich, das sehr
detailgetreu und realistisch erscheint. GemdB Caughley (1954): , Eine gute Datenlage erlaubr
sehr komplexe Modelle, allerdings ist jedes komplexe Modell basierend auf schlechten Daten

zu vermeiden, da es ins Nichis fiihrt".

Obwohl die Feldstudie, aus der die empirischen Daten stammen (Amold 1986,
1990a,b, 1993, 1997; Amold & Dittami 1997; Frev-Roos 1998), als priméren Zweck nicht die
Durchfiihrung einer PVA hatte, waren die Daten hervorragend fiir eine PVA geeignet, da sie
zum einen zu den wichtigen, demographischen Prozessen gute Parameterabschitzungen
zulieBen, denn die StichprobengrdBe fiir die meisten Parameter war sehr hoch. Dies ist leider
fiir viele PVA-Modelle die Ausnahme, denn selten werden detaillierte Feldstudien mit
adiquater StichprobengroBe fiir die Abschétzung der mittleren Lebensraten benutzt und Ursa-
che und zeitliches Eintreffen der Sterbeereignisse bleiben oft unbekannt (Beissinger & West-
phal 1998). Die Eignung der Daten fiir eine PVA zeigt sich zum anderen darin, daf der Er-
hebungszeitraum iiber 15 Jahre ging und somit lang genug war, damit der EinfluB der Um-
weltschwankungen auf die demographischen Prozesse bestimmt werden konnte. Laut einer
Studie scheint die Abschdtzungen der demographischen Varianzen relativ insensitiv gegen-
iiber der Lange einer Feldstudie, wohingegen verlaBliche Abschitzungen der umweltbe-
dingten Varianzen einen Zeitraum von mindestens 15 Jahren verlangt. (Szther er al. 1998).
Auch dies ist fiir viele PVA-Modelle, sofern sie iiberhaupt Umweltschwankungen beriick-
sichtigen, selten erfiillt (Beissinger & Westphal 1998). Der individuenbasierte Ansatz erlaubte
die direkte Ubernahme vieler im Freiland gemessener Daten und gewonnener Informationen.

ohne dabB eine Umrechnung in abstraktere Modellparameter nétig war.

Trotz der Detailfiille besitzt das Modell eine Reihe einschrinkender Annahmen. Er-
stens blieb die genetische Struktur der Population und ihre moglichen Effekte auf das Aus-
sterberisiko unberiicksichtigt, weil keine Informationen dariiber vorlagen. In einer zukiinfti-

gen Version des Modells konnten aber ohne Probleme genetische Aspekte, beispielsweise zur
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Bestimmung der effektiven PopulationsgroBe, eingebaut werden. Dazu miiBte die Daten-
struktur des Individuums nur um ein Attribut erweitert und dessen Vererbung im ProzeR
Reproduktion geregelt werden. Zweitens ist die Realisierung des Jar-dispersal* nicht rdum-
lich explizit, d.h. ein Floater kann alle Territorien gleich wahrscheinlich erreichen. Mit ca.
30% Anteil des optimalen Habitats an der Gesamtfliche (Frey-Roos 1998) liegt die Murmel-
tierpopulation in Berchtesgaden an der Grenze, oberhalb der die Dispersaleigenschaften
weniger relevant sind (Kareiva et al. 1997). Bei einem Flichenanteil von mehr als 30% ist
die Fragmentierung einer Landschaft so gering, daB die Abstinde zwischen den einzelnen
Fragmenten klein sind und der Austausch der Individuen zwischen den Fragmenten weit-
gehend unabhéngig von den Dispersaleigenschaften erfolgt. Unter Dispersaleigenschaften
wird in diesem Zusammenhang die Fzhigkeit eines Individuums verstanden, sich durch die
Landschaft zu bewegen und neue Habitatflichen aufzusuchen. Wie weiter oben besprochen,
reicht fir Berchtesgaden die vereinfachende Annahme der gleichwahrscheinlichen Erreich-
barkeit aus. Bei einer Ubertragung des Modells auf andere Gebiete, die stirker fragmentiert
sind, mag das jedoch nicht mehr gelten. Auch das ,far-dispersal* raumlich explizit zu ge-
stalten, ware in einer erweiterten Modellversion problemlos méglich. Dazu konnte z.B. jedes
Territorium eine ortsspezifische Kolonisationswahrscheinlichkeit erhalten, womit einige Ter-
ritorien isolierter und schwerer zu erreichen wiren. Eine andere Moglichkeit - dhnlich der
Implementierung des ,.near-dispersal” - konnte die Herkunft eines Floaters beriicksichtigen
und mittels eines Koordinatensystems die Erreichbarkeit der einzelnen Territorien fiir den

Floater z.B. iiber einen Abstandsalgorithmus regeln.

Einschrdnkend sei aber zu den erwihnten Verbesserungsvorschldgen bemerkt, daB sie
auf irgendeine Art von Information wie Daten oder Erfahrungen beruhen sollten. Denn fiir
systematische Untersuchungen dieser Prozesse ohne jegliche, biologische Grundlage ist das
Modell zu komplex und zu unhandlich, so daB neue und verallgemeinbare Erkenntnisse nur
schwierig und miihselig zu erreichen sind. Weiterhin wiirde der Datenmangel auch die Pro-
gnosefihigkeit einer solchen erweiterten Modellversion schwer einschrinken, denn der Aus-
breitungsvorgang von Arten in fragmentierten Landschaften ist sehr komplex und kann von

vielen Faktoren stark beeinfluBt werden (vgl. Dunning ez al. 1995; Kareiva er al. 1997).



V DISKUSSION 71

V.2 Validierung

Durch die hier gewihlte Darstellung konnte leicht der Eindruck entstehen, daB die Entwick-
lung und Uberpriifung des Modells getrennt voneinander geschahen. Dies war jedoch nicht
der Fall, sondern wie bereits an einigen Stellen angedeutet, erfolgte die Entwicklung des
Modells in Riickkoppelung mit der Uberpriifung und Validierung des Modells. Eventuelle
Inkonsistenzen oder Abweichungen fiihrten so zu fortlaufenden Verbesserungen und Modifi-

kationen.

Die Notwendigkeit der Validierung von Simulationsmodellen wird immer wieder in
der Literatur betont (vgl. Gentil & Blake 1981; Raphael & Marcot 1986; Laymond & Barret
1986; Bart 1995). Doch ist das oft mit unterschiedlichen Schwierigkeiten verbunden, wie z.B.
Mangel an Vergleichsmoglichkeiten, so daB die Validierung von PVA-Modellen nur ungenii-
gend ausfallt (Beissinger & Westphal 1998). Bart (1995) hat einen Richtlinienkatalog aufge-
stellt, wie eine mogliche Modellvalidierung aussehen konnte. In seinem Beispiel, einem
Modell fiir den nordamerikanischen Fleckenkauz (Swix occidentalis caurina), verzichtet er
jedoch selber auf die Darstellung der Ergebnisse der Sensitivitdtsanalyse und der geforderten
Validerungsschritte. Fiir das hier vorgestellte Simulationsmodell wurden alle Punkte des

Katalogs abgehandelt.

Die lokale Sensitivititsanalyse des fiir Berchtesgaden giiltigen Referenzparameter-
satzes ergab, daB die Faktoren, die die Uberlebensraten der reproduktiven bzw. der neugebo-
renen Tiere bestimmen, einen starken Einfluf auf die Uberlebenszeit T, haben. Dies steht im
Einklang mit anderen Arbeiten (z.B. Boyce 1992; Letcher et al. 1998). DaB die Lebensfahig-
keit einer Population sehr sensitiv gegeniiber der Habitatkapazitat ist, zeigen beispielsweise
McCarthy er al. (1994). Fiir die hohe Sensitivitit der Vertreibungswahrscheinlichkeit gibt es
in der mir bekannten Literatur kein direktes Vergleichsbeispiel, doch ist der Effekt leicht ver-
standlich, da durch die Haufigkeit der Wechsel auf der mannlichen o-Position die Reproduk-
tion und damit die Wachstumsrate der Population eingeschrinkt wird. Lamberson er al.
(1994) untersuchten in ihrer Arbeit zum Design von Schutzgebieten fiir territoriale Arten eine
Konstellation, die der im Modell realisierten dhnelt. Fiir diesen Fall wurde ebenfalls ein
markanter EinfluB des Parameters, der die Erfolgswahrscheinlichkeit des ,near-dispersal”
regelt, gefunden. Nimmt man diese bestatigenden Vergleichsbeispiele aus der Literatur und
die bereits oben angesprochene Giite der einzelnen Parameterwerte zusammen, dann 148t sich

auf ein sehr robustes Simulationsmodell schlieBen.
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Das Ergebnis des ersten Validierungsschrittes war angesichts der Komplexitit des
Modells positiv. Der prognostizierte, mittlere Populationsverlauf stimmte weitgehend mit den
Freilanddaten iiberein (vgl. Abb. 11) und in den Punkten, in denen Abweichungen zwischen
Modellvorhersage und Feldbeobachtung vorkamen, verhielt sich das Modell biologisch nach-
vollziehbar. Es kann deswegen davon ausgegangen werden, daB das Modell die Dynamik der
Murmeltierpopulation in Berchtesgaden fiir die Ziele einer PVA angemessen reprisentiert.
Der zweite Validierungsschritt, der Vergleich der GruppengroBSenverteilung im Herbst
(vgl. Abb. 12), fiel ebenfalls positiv aus, denn es wurden keine deutlichen Diskrepanzen
zwischen Modellaussage und Freilanddaten gefunden. Doch deutet der Vergleich der
GruppengroBenverteilung an, daB das Modell die individuellen Sterberaten moglicherweise
unterschatzt. Auf eine mogliche Erklirung fiir diese Abweichung wird weiter unten
eingegangen (siche Kapitel V.4). Leider wurde in der Literatur iiber PVA-Modelle keine
ghnlichen Validierungen gefunden, so daf der kritische Vergleich mit anderen Modellen nicht

moglich war.

V.3 Demographische Stocha stizitit

Bevor die Ergebnisse der eigentlichen PV A diskutiert werden, soll noch auf die Erkenntnisse
der weiterfiihrenden Untersuchungen eingegangen werden, da sie zur Beurteilung der PVA
und ihrer Aussagen hilfreich sind. Wie bereits mehrfach angesprochen, kénnen verschiedene
Modellannahmen die Resultate einer PVA stark beeinflussen. Immer wieder wird in der Lite-
ratur darauf hingewiesen, daB Fehler und Unwissen bei der Beriicksichtigung demographi-
scher Prozesse zur Unterschétzung des Aussterberisikos fiihren kénnen (vgl. McCarthy ez al.
1994, Harcourt 1996, Beissinger & Westphal 1998).

Demographische Stochastizitit wird bei begrenzt grofen Populationen wichtig. Sie ist
das Resultat von Schwankungen in der Wachstumsrate aufgrund von unabhingigen und zu-
filligen Geburts- und Sterbeereignissen (Lande er al. 1998). Aus theoretischen Unter-
suchungen ist bekannt, daB die demographische Stochastizitdt vernachlassigbar ist, auBer die
Populationen sind sehr klein (vgl. Boyce 1992, Burgman 1993). Meffe & Carroll (1994)
geben beispielsweise eine Grenze von 50 Individuen an, unterhalb der die demographische
Stochastizitdt nur zum Tragen kommt. Um zu zeigen, daB die demographische Stochastizitit
auch bei gréBeren Individuenzahlen noch wirkt, prisentierten McCarthy er al. (1994) fiinf
verschiedene Modelle fiir eine in Australien heimische und vom Aussterben bedrohte Art der

Honigfresser (Lichenostomus melanops cassidix). Mit jedem Modell nahm der Grad an
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Realismus zu, indem ein weiteres Detail der Populationsdynamik hinzugefiigt wurde (zwei
Geschlechter, Territorialitér, eingeschrankte Reproduktion, abhingige Sterblichkeit). Dabei
fiel auf, daB mit jedem zusitzlichen Detail die Stirke der demographischen Stochastizitdt und
damit das Aussterberisiko zunahm, so daB sie schlieBlich groBer war als traditionelle Modelle
vermuten lieBen. Alle aufgezdhlten Details sind auch im Murmeltiermodell vorhanden. So
héngt die Fortpflanzung davon ab, ob ein adultes Murmeltier mit einem Paarungspartner in-
nerhalb eines Territoriums zusammentrifft. Die Reproduktion wird weiterhin durch die An-
nahmen eingeschrinkt, daf sie ausfillt, wenn im laufenden Jahr ein neves Minnchen die ter-
ritoriale Position iibernommen hat, oder daB der Nachwuchs den ersten Winter nicht iiberlebt,
wenn beide Eltern gleichzeitig sterben. SchlieBlich als letzter Punkt ist die Wintersterbewahr-
scheinlichkeit eines Elterntiers vom Uberleben seines Partners abhingig. Alle diese Details
und noch andere, wie z.B. die Abwanderung aus einem Terrritorium oder die Wiederbe-
siedlung freier territorialer Stellen, werden als Zufallsereignisse behandelt, die den Effekt der
demographischen Stochastizitét iiber kleine Individuenzahlen hinaus anwachsen ldBt. Nimmt
man die Verh&ltnisse in Berchtesgaden als Grundlage und schaltet das Umweltrauschen ab,
dann ist eine Murmeltierpopulation, die sich auf 14 Territorien verteilt und im Mittel aus ca.
70 Individuen besteht, allein aufgrund der demographischen Stochastizitat gefdhrdet (vgl
Abb. 14). Das Murmeltiermodell ist ein weiterer guter Beleg, wie durch steigende Komplexi-
tdt und Realismus der Einflul demographischer Zufallsereignisse auf das Aussterberisiko
anwichst. Oder andersherum gesprochen, durch die Vemnachldssigung demographischer
Aspekte einer bedrohten Art kann die Prognosefdhigkeit eines PVA-Modells beachtlich ver-
falscht werden. Aus diesem Grunde muf vor fehlerhaften PVA-Modellen gewarnt werden,

denen es an notwendigen, realistischen Details mangelt.

V.4 Individuelles Verhalten und Sozialverhalten

Bisher wurden nur die demographischen Zufallseinfliisse besprochen, aber auch individuelles
Verhalten und Sozialstruktur kénnen das Aussterberisiko beeinflussen. Dabei ist es oft nicht
immer klar, ob diese Einfliisse negativ oder positiv wirken. Durant & Mace (1994) zeigen,
daB beispielsweise das Abwanderungsverhalten der Monchsrobe (Monachus monachus)
negative Effekte hat, weil die Tiere in unbewohnte Gebiete verschwinden konnen, die fiir die
Reproduktion ungeeignet sind. Andererseits konnen abwandernde Berggorillas (Gorilla

gorilla) einen positiven Effekt haben, da sie neue Fortpflanzungsgruppen griinden.
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Ein weiteres ambivalentes Beispiel ist die konspezifische Anziehung. In einer frithen
theoretischen Arbeit zur Dynamik von Metapopulationen weisen Ray eral. (1991) einen
nachteiligen Effekt nach, da abgewanderte Tiere vor allem in bereits besetzte Patches ein-
wandern und damit seltener unbesetzte bzw. ausgestorbene Patches wiederbesiedeln. Im
Gegensatz dazu behaupten Stacey er al. (1997), daB konspezifische Anziehung eine positive
Wirkung hat, da sich durch Zuwanderung das lokale Aussterberisiko verringert. Fiir das
Murmeltiermodell gilt, daB konspezifische Anziehung zwar nicht das lokale Aussterberisiko
eines Familienverbandes vermindert, aber es erhoht die Wahrscheinlichkeit der erfolgreichen
Wiederbesiedlung ausgestorbener Territorien (vgl. Abb. 24). Lande eral. (1998) zeigen in
einem theoretischen Modell beide positiven Wirkungsweisen. Allerdings sollte man ihre
SchluBfolgerung, daB bei Vemnachlissigung dieser beiden Effekte die mittlere Uberlebenszeit
einer Metapopulation stark unterschitzt wird, besser umkehren. Denn Modelle, die nur Weib-
chen beriicksichtigen und eine konspezifische Anziehung implizieren, ohne daB diese nach-
gewiesen ist, konnen das Aussterberisiko erheblich unterschitzen. Da im Falle des Murmel-
tiers die Stdrke der konspezifischen Anziehung nicht quantifiziert werden konnte, wurde im
Modell die konservative Variante gewihit, in der eine mégliche konspezifische Anziehung

nicht beriicksichtigt ist.

In der Literatur wird der mogliche Einfluf des sozialen Verhaltens und der Sozial-
struktur auf die Persistenz einer Population erwihnt (vgl. Caro & Durant 1995, Beissinger &
Westphal 1998), wurde aber selten untersucht. Eine Ausnahme bildet Vucetic er al. (1997)
mit einem PVA-Modell fiir eine kleine Wolfspopulation (Canis lupus), die auf der Insel Isle
Royal im Oberen-See/Michigan lebt. Die Zahl der Rudel (1 bis 5 Rudel), in die sich die
Wolfspopulation aufteilt, hangt von der Nahrungsressource - alterschwache Elche (Alces
alces) - und der GroBe der Wolfspopulation ab. Ahnlich wie bei den Murmeltieren gibt es pro
Rudel nur ein reproduktives a-Parchen. In dieser Untersuchung wird angefiihrt, daB die So-
zialstruktur die Bedeutung der demographischen Stochastizitit erhoht, da nicht die Zahl der
Individuen entscheidend ist, sondern die Zahl der Reproduktionseinheiten. Beispielsweise hat
eine groBere Wolfspopulation (z.B. 45 im Jahr 1976) bestehend aus drei Rudeln, das gleiche
Reproduktionspotential  ein Wurf pro Rudel pro Jahr) wie eine kleinere Population (z.B. 14
im Jahr 1982), die ebenfalls aus drei Rudeln besteht. Es wird darum argumentiert, daB die
Sozialstruktur die Zahl der Reproduktionseinheiten und damit die mittlere Uberlebenszeit
beschrénkt. Vucetich er al. (1997) kommen zur folgenden SchluBfolgerung: ,,Populations thar

S

are characierized by reproductive suppression and comprise a moderate number of
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individuals, and thus a small number of social groups, will suffer significant extinction risk

due ro demographic stochasticity alone.*

In Anbetracht der Modellergebnisse fiir das Murmeltier kann man dieser Folgerung zu
einem gewissen MaB zustimmen, wie bereits im vorherigen Abschnitt diskutiert. Allerdings
muB bezweifelt werden, ob diese SchluBfolgerung im allgemeinen gilt und ob sie den vollen
Zusammenhang zwischen dem Sozialverhalten, verbunden mit der Unterdriickung der Repro-
duktion anderer adulter Tiere, und der ﬂberlebcnsfahigkeit einer Population erfat. Denn eine
andere Komponente des Sozialverhaltens kann, wie in Abb. 25 gesehen, auch einen positiven
Effekt auf die Persistenz einer Population haben, wobei dieser Effekt auf drei Mechanismen
beruht. Einmal erhoht sich durch die Anwesenheit weiterer subdominanter Tiere im Winter-
bau die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Elterntiere und damit auch die des Nachwuchses.
Als Konsequenz steigt sowchl die Reproduktionsrate als auch die Populationswachstumsrate
an und damit verringert sich wiederum der Einflu8 des Umweltrauschens. Der Begriff ,,Um-
weltrauschen” ist leicht miBverstandlich, weil es nicht auf die Umweltschwankungen per se
ankommt, welche relevant sind fiir die Persistenz, sondem auf die Schwankungen der Popu-
lationswachstumsrate, d.h. die Verdnderungen der Geburts- bzw. Sterberaten aufgrund von
Umweltstorungen. Die Wirkung des Umweltrauschens ist das Verhaltnis der Varianz der
Populationswachstumsrate und der potentiellen Wachstumsrate (Wissel er al. 1994). Eine
hohere potentielle Wachstumsrate vermindert daher den EinfluB des Umweltrauschens. Mit
Hilfe des Murmeltiermodells ist es moglich, diese phidnomenologischen Betrachtungen in
einen wirklichen Mechanismus zu iibersetzen. Die Winterhirte ist der entscheidende Faktor in
der Umwelt der Murmeltiere und sie schwankt beachtlich von Jahr zu Jahr. Subdominante
Tiere erhdhen die Uberlebensfihigkeit des reproduzierenden Parchens und damit die poten-
tielle Wachstumsrate. Als Konsequenz ist es der Population méglich, sich von kleinen Indivi-
duenzahlen, wie sie durch ungiinstige Umweltbedingungen gelegentlich entstehen konnen,
schneller zu erholen (Wiegand er al. 1998). Zweitens ist die Ethshung der Uberlebensrate der
Elterntiere mit einer verminderten Varianz der Uberlebensraten verbunden (vgl. Abb. 26). Der
positive Effekt des gemeinschaftlichen Uberwinterns mit subdominanten Tieren puffert die
Schwankungen in der Sterberate der territorialen Tiere ab. Die Konsequenzen sind analog
zum ersten Mechanismus. Es wire durchaus méglich, da8 der Puffereffekt der Sozialitir, wie
hier im Murmeltiermodell demonstriert, eine entscheidende Rolle fiir die Persistenz aller

Tierarten mit Sozialstruktur und reproduktiver Unterdriickung spielt.

Drittens liefert die soziale und raumliche Struktur der Murmeltierpopulation einen

Mechanismus, der die rasche Wiederbesetzung aufgrund der Wintermortalitat frei gewordener
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territorialer Positionen bewerkstelligt. Subdominante Tiere kénnen entweder innerhalb einer
Gruppe (s. Kap. II1.3.3) oder durch Zuwanderung von auBerhalb (s. Kap. IT1.3.5) in eine freie,
territoriale Position aufriicken. Zwar ist die Zahl der Reproduktionseinheiten reduziert im
Vergleich zu einem hypothetischen Szenario, in dem alle geschlechisreifen Tiere reprodu-
zieren konnen, allerdings wird im Gegensatz zum nicht-sozialen Szenario der Totalausfall
einer Reproduktionseinheit gewdhnlich vermieden. Sozialitdt ist somit eine Art Riickver-
sicherung auf der Ebene der Reproduktionseinheiten, die dem scheinbaren Anstieg der Stirke
der demographischen Stochastizitdt entgegenwirken sollte. Tatsichlich haben Vucetich et al.
(1997) einen dhnlichen Mechanismus in ihrem Model. Denn stirbt ein Rudel aus, dann bilden
das jiingste Médnnchen aus dem Rudel mit den meisten Minnchen und das jiingste Weibchen
aus dem Rudel mit den meisten Weibchen unmittelbar ein neues Rudel und ersetzten somit

die verlorene Reproduktionseinheir.

Der oben geschilderte Puffereffekt der Sozialitat 146t fir das Management folgenden
Schluf zu: Eine Daumenregel im Naturschutz sagt, daB sich eine HabitatvergroBerung als
ManagementmaBnahme zur Verringerung des Aussterberisikos nur auszahlt, wenn die Um-
welteinfliisse schwach sind, d.h. \a;enn die individuellen Uberlebensraten nicht zu stark auf-
grund von Umweltschwankungen wie z.B. Wetter variieren (Wissel e al. 1994). Wegen des
gezeigten Puffereffekts hieBe das fiir bedrohte Tierarten mit Sozialverhalten, daB die Ver-
groBerung des Habitats in jedem Fall eine wirkungsvolle Méglichkeit ist, das Aussterberisiko
zu vermindern. Dies zeigt sich auch in allen Darstellungen der mittleren Uberlebenszeit T,, in
Abhingigkeit der Territorienzahl K, in denen T, exponentiell mit der Habitatkapazitat

zunimmt.

Nach diesen theoretischen Betrachtungen noch einmal eine kritische Anmerkung zum
Murmeltiermodell. Aus Abb. 25 wird ersichtlich, daB vor allem die Jihrlinge einen wesent-
lichen Anteil am positiven Effekt der Sozialitdt haben. Dies mag ein Artefakt des logistischen
Regressionmodells (Gl. (1)) sein, da dieses Ergebnis im Widerspruch mit einer anderen Aus-
wertungsweise der Freilanddaten steht: Amold (1993) konnte zwar einen Zusammenhang
zwischen der Anwesenheit von Jihrlingen und der Absenkung der Wintersterblichkeit zeigen.
Anscheinend war jedoch die Wiarmeproduktion der kleineren Jahrlinge ungeniigend, um die
‘Wintersterblichkeit so zu vermindern, das sie statistische Signifikanz in der gegebenen Stich-
probengroBe erreichte. Auch von der Logik macht es keinen Sinn, daB die Jzhrlinge, die klei-
ner sind als ausgewachsene Tiere, den gleichen Beitrag zur Wirmeproduktion leisten. Dies
konnte beispielsweise die Ursache fiir die unterschétzte individuelle Sterblichkeit sein, die im

zweiten Validierungsschritt vermutet wurde.
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V.5 Metapopulation

Ob es sich bei dem Simulationsmodell fiir die Populationsdynamik des Murmeltiers wirklich
um eine Metapopulation handelt, kénnte von Puristen angezweifelt werden. Laut Hanski &
Simberloff (1997) scheint bei einer Abwanderungsrate von iiber 50% und einer unbegrenzten
Ausbreitungsentfernung der Metapopulationsansatz von wenig Nutzen. Im nichsten Satz
schreiben sie aber auch, daB das fundamentale Kriterium darin liegt, ob dieser Ansatz bei der

Beantwortung der zugrundeliegenden Fragestellung hilft.

Fir die beiden Ebenen des Murmeltiermodells, auf denen eine Metapopulations-
struktur vorliegt, gilt jeweils nur eine der beiden Einschrinkungen. Auf der lokalen Ebene
liegt die Abwanderungsrate fiir Murmeltiere, bezogen auf ihr Geburtsterritorium, sicherlich
iiber 50%, allerdings ist einmal die Ausbreitungsentfernung eines Individuums auf 500 m und
zweitens die Wiederbesiedlungswahrscheinlichkeit eines Territoriums auf 50%  einge-
schrinkt. Auf der regionalen Ebene, d.h. iiber die Distanz der 500 m hinaus, liegt die Abwan-
derungsrate unterhalb der 50%. Hier ist jedoch die Ausbreitungsfahigkeit nur durch die Dis-
persalmortalitit, nicht aber durch die Entfernung limitiert. Dabei ist hier die Wieder-
besiedlungswahrscheinlichkeit eines Territoriums ebenfalls auf 50% beschridnkt. Wie weiter
oben bereits angesprochen, kann das Modell dahingehend verbessert werden, diese Parameter
rdumlich explizit zu gestalten. Jedoch war das fiir das Untersuchungsgebiet in Berchtesgaden
nicht notig, da die Entfernungen zwischen den einzelnen Clustern von einem Murmeltier

miihelos iiberwunden werden konnten (Frey-Roos 1998).

Wie hilft nun der Metapopulationsansatz bei der Frage nach dem Aussterberisiko der
Murmeltierpopulation? Bisher wurde bei der Risikoanalyse immer von der Mindest-
territorienzahl K¢ gesprochen, die nétig ist, damit eine Population mit 95% die nichsten 100
Jahre tberlebt. Dies entspricht dem Konzept der minimalen MetapopulationsgréBe, im Eng-
lischen ,,minimum viable metapopulation" (MVM) genannt (Hanski er al. 1996). Im Gegen-
satz zur ,minimum viable population” (MVP) von Shaffer (1981), die nur die Individuenzahl
einer Population beriicksichtigt, schlieBt MVM sowohl die Zahl der lebensfahigen Subpopu-
lationen. hier Familienverbdnde, als auch die Verfiigbarkeit geeigneter und rdumlich ge-
trennter Habitatflachen ein. Im Fall der Murmeltiere macht die Bestimmung einer MVP allein
keinen Sinn, entscheidend ist viel eher, wie viele Territorien sind vorhanden und wie viele

sind mit zwei territorialen Tieren, die zur Reproduktion fahig sind, besetzt.

Zweitens hilft das Metapopulationskonzept bei der Erklarung des Aussterbeprozesses

im Simulationsmodell. Je groBer die allgemeine Wintermortalitdt, desto hdufiger kommt es
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zum lokalen Aussterben einzelner Familienverbinde, und wie gesehen, nimmt unter diesen
Bedingungen die Bedeutung der Wiederbesiedlungsparameter zu (Tab. 5). Mit der Redu-
zierung der Familienverbande sinkt gleichzeitig die mittlere PopulationsgroBe und die Zahl
der Abwanderer. Dies kann iiber eine Riickkopplung zu einer Situation flihren, in der das
Verhiltnis besetzter und unbesetzter Territorien so ungiinstig wird, da® die Zahl der lokalen
Extinktionen die der Kolonisationen dauerhaft iibertrifft und die Population als ganze aus-

stirbt (Lande er al. 1998).

Ein weiterer Metapopulationsaspekt zeigt sich bei der vermuteten ,source-sink” Kon-
stellation zwischen den Territorien ober- und unterhalb der Waldgrenze. Diese Konstellation
lieBe sich im Freiland schwer feststellen, da durch die Zuwanderung der Murmeltiere aus den
tefer gelegenen Territorien die Zahl der lokalen Extinktionen herabgesetzt wire. Der , rescue
effect” wiirde die wahre Zahl der lokalen Extinktionen ohne Zuwanderung verdecken. Unter
rescue effect versteht man die , Rettung” einer vom Aussterben bedrohten lokalen Popula-
tion durch immigrierende Individuen (Hanski & Gyllenberg 1993). Im Fall der Murmeltiere
wire das beispielsweise ein territoriales Weibchen, dessen Partner im Winter zuvor gestorben
ist und zu dem sich ein eingewandertes Ménnchen gesellt, um gemeinsam zu iiberwintern und
im néchsten Frihjahr Nachwuchs zu zeugen. Fallen die tiefer gelegenen Gebiete weg, so er-

hoht sich das Aussterberisiko fiir die restliche Metapopulation erheblich.

V.6 Populationsgefiahrdungsanalyse (PVA)

Neben den theoretischen Untersuchungen und empirischen Vergleichen gibt es noch weitere
Erfahrungen aus dem Freiland, die zeigen, daB das Simulationsmodell biologisch verniinftige
Ergebnisse erzielt. So 148t sich aus Abb. 17 ablesen, daB in htheren Lagen langfristig lebens-
fahige Populationen aus mehr Territorien bestehen miiBten als in tiefer gelegenen Gebieten.
Diese Vorhersage wird durch Beobachtungen von hoher lebenden Murmeltierpopulationen in
der Schweiz und Osterreich bestitigt, die gréBer sind und dichter zusammenliegen als in
Berchtesgaden (F. Frey-Roos, persénliche Mitteilung). Auch das Ergebnis, daB es sich im
Kemnuntersuchungsgebiet um eine gesittigte Population handelt, d.h. daB es mehr Anwirter
auf territoriale Positionen als freie Positionen gibt, wird in der Dissertationsarbeit von Frey-
Roos (1998) bestitigt. An einer Stelle schreibt er: ,.Aufgrund der Randlage des Kernunter-
suchungsgebiets und der darin vorkommenden vergleichsweise hohen Revierdichte, ist anzu-
nehmen, daf} die hier vorgestellte Population eher eine Quelle (source population) fiir andere

Reviere bilder.” Diese Annahme wird durch die Modelluntersuchungen unterstiitzt.
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Diese Beispiele und der Vergleich der Modellergebnisse mit anderen empirischen und
theoretischen Untersuchungen in den vorhergehenden Abschnitten zeigt, daB das Simula-
tionsmodell konsistent ist und keine unverniinftigen Resultate liefert. Gestiitzt auf diese Er-
kenntnis und in Anbetracht der guten Datenbasis fiir die verwendeten Parameterwerte und
der erfolgreichen Validierung ist das Vertraven in die Prognosefahigkeit des Modells sehr
hoch, so daB eine verldBliche Quantifizierung des Aussterberisikos der Population in Berch-

tesgaden moglich scheint.

Trotzdem darf die Zahl von 15 Territorien als einer minimalen lebensfihigen Metapo-
pulation (MVM) filr Berchtesgaden nicht als absoluter Wert gesehen werden, sondern nur als
Anhaltspunkt. Caughley & Gunn (1996) geben in ihrem Lehrbuch ein Beispiel zur Ab-
schitzung der Mindestreservatsfliche, damit eine fiktive Kdnguruh-Population die néchsten
100 Jahre mit 99% Wahrscheinlichkeit iiberlebt. Dabei schlagen sie vor, dhnlich wie ein Sta-
tiker vorzugehen, der Sicherheitspielraume bei der Belastbarkeit einer Briicke einrdumt, d.h.
er plant die Briicke fiir das doppelte Maximalgewicht als sie spiter ausgewiesen wird. Der
Wert fiir die Mindestreservatsgrofe, der durch eine Gefahrdungsanalyse gewonnen wurde,
wird danach einmal verdoppelt fiir eventuelle negative, unbekannte Einfliisse, die im Modell
nicht beriicksichtigt wurden. Der neue Wert wird nochmals verdoppelt, um sich gegen mog-
liche Fehler in der Datenerhebung im Freiland oder eventuelle Programmierfehler im Com-
puterprogramm abzusichern. Ein letztes Mal soll der Wert verdoppelt werden, damit zukiinf-
tiges fehlerhaftes Management aufgrund von unfihigen bzw. unerfahrenen Biologen und

Parkmanagern einkalkuliert ist.

Sicherlich bedarf es fiir die Murmeltiere in Berchtesgaden aus den bereits erwahnten
Griinden keiner Fehlerberiicksichtigung vom Faktor 8 fiir die Prognose der MVM. Doch
sollten einige mogliche Fehlerquellen nochmals erwihnt werden. Im zweiten Validierungs-
schritt deutete sich zum einen an, daf das Modell die individuellen Sterblichkeiten leicht un-
terschitzt. Eine mdgliche Ursache mag in der Uberschitzung des Beitrags der Jahrlinge zum
puffernden Sozialeffekt wihrend der Uberwinterung sein. Der eventuelle Fehler fiir die mitt-
lere Uberlebenszeit T,, wiirde ca. 60% betragen, wenn die Jihrlinge gar keinen EinfluB auf die
Winteriiberlebenswahrscheinlichkeit der Elterntiere hitten (vgl. Abb. 25). Auch wurde im
Modell die mégliche Fusionierung zweier Territorien nicht bericksichtigt. Dies setzt die
Habitatkapazitét herab und damit die Zahl der Reproduktionseinheiten. In Abb. 13 hétte das
eine Reduzierung der mittleren Uberlebenszeit von ca. 40% zur Folge. Betrachtet man jedoch
nur die MVM, dann wiirde sie sich um zwei bzw. ein Territorium erhdhen. Dies entspriche

einer Abweichung um ca. 14% bzw. 7%.
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Bel den wenigen Annahmen, bei denen kaum bzw. keine Daten vorhanden waren, wie
z.B. die Wintersterblichkeit der Floater oder die konspezifische Anziehung, wurde die jeweils
konservativste Annahme, d.h. die Annahme, die das Aussterberisiko erhthen wiirde, im
Modell realisiert. Dahinter steckte die Absicht, daB das Modell das Aussterberisiko eher iiber-
als unterschétzen sollte. Aus diesem Grund gibt es etwas Spielraum bei der Abschitzung der
MVM. Unter Beriicksichtigung aller méglichen Fehlerquellen scheint ein Sicherheitsfaktor 2
angemessen, d.h. fiir das Gesamtuntersuchungsgebiet in Berchtesgaden reicht eine Habitat-
flache aus, die 30 geeignete Territorien umfaBt, um das langfristige Uberleben der Murmel-
tierpopulation zu gewihren. Da die heutige Murmeltierpopulation im Gesamtuntersuchungs-
gebiet aus mehr als 50 Territorien (vgl. Abb. 19) besteht, darf sie unter den gegebenen Um-
stinden als nicht gefahrdet eingestuft werden. Zu einer MVM von 30 Territorien sei aber ein-
schrinkend gesagt, daf sie nur vor den demographischen und umweltbedingten Risiken
schiitzt, nicht aber vor den mdglichen Gefahren, die durch genetische Stdrungen, wie z.B.
Inzucht oder genetischer Verarmung, oder durch Katastrophen, wie z.B. Seuchen, hervor-
gerufen werden konnen (vgl. Shaffer 1981, Boyce 1992). Da iiber diese Risiken und ihren
Effekt auf die demographischen Prozesse keine Daten oder Erfahrungen vorliegen, konnen sie

auch nicht quantifiziert werden.

Zukiinftige Landschaftsveranderungen aufgrund der Auflassung der Almweiden ge-
fdhrden die Murmeltierpopulation in Berchtesgaden in doppelter Weise. Einmal wire das
Murmeltierhabitat so stark reduziert, daB nur noch 20 Territorien zur Verfiigung stiinden
(Abb. 19), damit wire die MVM von 30 unterschritten. Zweitens wire auch die Qualitit die-
ser Territorien vermindert, da mit Zunahme der Hohenlage eine Zunahme der durchschnitt-
lichen Wintermortalitdt und deswegen ein erhohtes Aussterberisiko zu erwarten ist (Abb. 16).
Aus diesen Griinden sind PflegemaBnahmen zur Erhaltung der Almwiesen unterhalb der
Waldgrenze empfohlen. Dabei miissen aber nicht alle Almwiesen erhalten bleiben. Sehr
wahrscheinlich wiirde ein Teil der Territorien im Kernuntersuchungsgebiet ausreichen, um als
.source" geniigend Immigranten fiir die hoher gelegenen Territorien zu liefern und deren
Aussterberisiko drastisch zu mindern (Abb. 20). Leider 4Bt sich die Aussage nicht quantifi-
zieren, da bisher Daten fehlen, die einen Zusammenhang zwischen Hohenzunahme und

Wintersterblichkeit belegen.

Die Wiedereinfilhrung der Jagd kann, wie gesehen (vgl. Abb. 28), ganz unterschied-
liche Auswirkungen auf die Lebensfahigkeit einer Murmeltierpopulation haben. Dabei spielt
die Beriicksichtigung des Sozialverhaltens eine wichtige Rolle bei der Risikoeinschitzung der

verschiedenen Jagdstrategien. Je mehr dominante Tiere gejagt werden, desto hiufiger wech-
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selt das territoriale M#nnchen innerhalb eines Territoriums. Dies hat einen negativen Effekt
auf die Wachstumsrate, weil die Reproduktion in den betroffenen Territorien ausfallt. Als
Ursache fiir den Reproduktionsausfall bei Eintreffen eines neuen territorialen Ménnchens
wird Infantizid vermutet. Fiir Lowen und Leoparden, bei denen ein zhnliches Verhalten be-
obachtet wurde (Packer & Pusey 1983, Caro & Durant 1995), wurde die Empfehlung ausge-
sprochen, die Jagd in geschiitzten Zonen auszusetzen. Die Jagd kann aber nicht nur zur einer
moglichen Erhohung der Infantizidrate fiihren, sondern auch zur Verdnderung der Sozial-
struktur und zur Verkleinerung der iiberwinternden Gruppen, was wiederum eine verminderte
{Tberlebensrate der territorialen Tiere zur Folge hitte. Um eine lebensfahige Murmeltier-
population durch Bejagung nicht zu gefahrden, wire es, dhnlich der Empfehlung fiir Lowen
und Leoparden, ratsam, eine bestimmte Zah! von Territorien von der Jagd auszunehmen. Die
Zah! der geschiitzten Territorien sollte dabei der MVM fiir das betreffende Gebiet entspre-

chen.

Zum AbschluB sei noch einmal darauf verwiesen, daf das Modell nur fiir die Situation
in Berchtesgaden fiir eine quantitative Risikoprognose verwendet werden kann. Eine Ubertra-
gung auf andere Gebiete ist sicherlich ohne gréBere Modifikationen moglich, doch ist es dafiir
wichtig zu priifen, wie weit sich dort die sensitiven Parameter der Wintersterblichkeit und der

Reproduktion &ndern.

V.7 Zusammenfassende Disk ussion

Zufillige Schwankungen machen es unmoglich, das Schicksal von Populationen deter-
ministisch vorherzusagen. Die aus den Zufallsschwankungen resultierenden Prognoseun-
sicherheiten fithren dazu, daf nur Wahrscheinlichkeitsaussagen iiber das Aussterberisiko einer
Population gemacht werden konnen. Aber wie sicher sind Wahrscheinlichkeitsaussagen von
modellgestiitzten Uberlebensprognosen? Wahrscheinlichkeitsaussagen zur Uberlebens-
fahigkeit lassen sich in der Okologie schwer iberprifen und sind im Zusammenhang mit
bedrohten Populationen nur sehr selten moglich. Im Modell kann der zeitliche Verlauf einer
Population beliebig oft wiederholt werden. Im Freiland hingegen gibt es meist nur einen ein-
zigen Versuch. Wenn eine Population bereits nach 20 Jahren ausstirbt, obwohl fiir sie eine
mittlere Uberlebenszeit von 100 Jahren prognostiziert wurde, so ist das weder ein Beweis
noch ein Gegenbeweis fiir die Richtigkeit der Vorhersage. In der Tat ist die Uberpriifbarkeit
der modellgestiitzten Risikoprognosen sehr problematisch, weswegen die VerlaBlichkeit und

die Aussagefahigkeit von PVAs zunehmend in der Literatur kritisiert wird (Taylor 1995, Ralls
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& Taylor 1997, Beissinger & Westphal 1998, Groom & Pascual 1998, Ludwig 1999). Diese
Kritik richtet sich vor allem gegen die Vorstellung, daB eine PVA eine absolut richtige Uber-
lebensprognose liefern kann. Aber kénnen die Ergebnisse einer PVA iiberhaupt absolut rich-
tig sein? Selbst die Ergebnisse der hier vorgestelliten PVA kann diesem Anspruch nicht ge-
recht werden. Dabei bestanden fiir diese PVA nahezu optimale Voraussetzungen, um zu ver-
l4Blichen, quantitativen Vorhersagen iiber das Aussterberisiko der Murmeltierpopulation im
Nationalpark Berchtesgaden zu gelangen. Die Datenbasis war gut. Der Untersuchungs-
zeitraum war lang. Die Parameterabschitzung war unproblematisch, Die Validierung war
moglich. Die Effekte alternativer Modellstrukturen bzw. -annahmen wurden untersucht.
Somit wurden die laut Beissinger & Westphal (1998) vier dominierenden Fehlerquellen von
PVAs vermieden (s. Kap. I). Trotzdem gab es aber noch einige Unsicherheiten in bezug auf
die individuellen Sterblichkeitsraten, die vom Modell eventuell unterschitzt wurden. Daher
war eine prazise Prognose des Aussterberisikos nicht moglich, so daB bei der Abschitzung
der MVM fiir die Murmeltiere im Nationalpark Berchtesgaden ein Sicherheitsspielraum von
100% eingerdumt wurde. Zudem bewertete die PVA nur die demographischen und umwelt-
bedingten Risiken. Eventuelle genetische Risiken und mégliche Katastrophen blieben unbe-

riicksichtigt, womit die Prognosefahigkeit des Modells weiter eingeschrankt ist.

Wenn es selbst unter giinstigsten Voraussetzungen nahezu unméglich ist, genave und
verldBliche Vorhersagen iiber das Aussterberisiko einer Population zu machen, wo liegt dann
der Nutzen in der Durchfiihrung einer PVA? Diese Frage 148t sich leichter beantworten, wenn
man zwischen dem Verfahren einer PVA und den Ergebnissen einer PVA unterscheidet. Ralls
& Taylor (1997) schreiben: ... we note thar PVA is a process that produces a product.
Criricism is generally directed a1 the product. The process, however, may be useful even when
the product is not outstanding.* Das Verfahren selber — die Entwicklung eines Simulations-
modells - ist oft schon allein von groBem Nutzen, denn dabei wird das eigentliche Problem
bzw. die zugrunde liegende Fragestellung klar umrissen. Im Verlaufe der Modellierung wird
weiterhin  vorhandenes Wissen aufgearbeitet und strukturiert, Wissensliicken und
Forschungsbedarf werden aufgezeigt und Verstindnis iiber die Gefahrdungsfaktoren und —
prozesse wird geschaffen (Starfield 1997). Im Falle des Murmeltiermodells wurde z.B. ein
besseres Verstdndnis iiber das Sozialverhalten und dessen moglichen Effekt auf das
Aussterberisiko gewonnen. Forschungsbedarf wurde beispielsweise fiir den Zusammenhang
zwischen Hohenlage, Habitarqualitit und Uberlebensraten festgestellt. Dies ist vor allem
notwendig, wenn das Modell auf andere Situationen als die in Berchtesgaden angewendet

werden soll.
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Auch wenn PVA-Modelle keine absolut korrekte Prognosen iiber den Zeitpunkt des
Aussterbens einer Population zulassen, konnen sie bei der Problemlésung helfen und als Ent-
scheidungshilfen fungieren. Dabei werden nicht immer exakte, quantitative Prognosefahig-
keiten von den Modellen verlangt; vielmehr reichen qualitative Aussagen haufig bereits aus.
Beissinger & Westphal {1998) empfehlen, die Ergebnisse einer PVA nicht als absolute
Nennwerte, die zur Entscheidungsfindung dienen, sondemn relativ zu interpretieren, d.h. man
vergleicht verschiedene ManagementmaBnahmen und deren Effekt auf das Aussterberisiko
einer Population. In diesem Zusammenhang schreiben sie weiter: ,Jn our opinion, the optimal
use of PVA is 1o evaluate relative differences among outcomes. Models are best used to
compare the outcomes for different scenarios such as changes in vital rates and habirat
quantity or qualiry resulting from management decisions. Such comparisons should
concentrate on how well potential management actions perform relative to the basesline of
current decisions.” So kann z.B. das Murmeltiermodell dabei helfen, eine Jagdstrategie zu
entwickeln, die die Uberlebenschancen einer Population am geringsten beeintrachtigt. Dazu
reicht ein relativer Vergleich zwischen den verschiedenen Jagdstrategien wie in Abb. 28 aus.
Wire allerdings die Frage, wie viele Murmeltiere man maximal abschieBen kann, reichen

qualitative Ergebnisse nicht mehr aus, sondern quantitative Aussagen wiren notig.

Auch in anderen Situationen reichen qualitative bzw. relative Aussagen iiber das Aus-
sterberisiko nicht mehr aus. Beispielsweise werden bei der Ausweisung von Schutzgebieten
zur Erhaltung einer Art quantitative und verliBliche Risikoprognosen von einer PVA verlangt.
Wie aber ldBt sich die Prognosefahigkeit eines PVA-Modells begutachten bzw. der Prognose-
fehler abschitzen? Wie bereits erwiahnt, lassen sich modeligestiitzte Risikoabschitzungen im
Freiland nur schwer iiberpriifen. Deswegen wire eine Ubereinkunft iiber allgemeingiiltige
Richtlinien, wie eine PVA durchgefiihrt werden soll, sehr niitzlich. Damit wire einerseits ein
kritischer Vergleich verschiedener PVAs méglich und andererseics wiren dann auch gewisse
Qualitdtsstandards gegeben, die zu einer Einstufung der verschiedenen PVA-Modelle befihi-
gen. Zudem konnte ein Richtlinienkatalog, wie von Bart (1995) vorgeschlagen und in dieser
Arbeit weitgehend umgesetzt, helfen, die Grenzen der Prognosefihigkeit einer PVA zu be-
stimmen und Vertrauen in die Modellaussagen zu gewinnen. Im Falle des Murmeltiermodells
wurde durch die verschiedenen Validierungschritte zum einen das Vertrauen, daB das Modell
die Dynamik des realen Systems zufriedenstellend widerspiegelt, graduell erhoht. Neben der
Sensitivitatsanalyse wurden dabei verschiedene Muster, die im Freiland beobachtet bzw. ge-
messen wurden, wie z.B. der zeitliche Populationsverlauf, mit den Modellergebnissen abge-

glichen. Andererseits war der Vergleich der GruppengroBenverteilung und das Austesten
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alternativer Modellstrukturen, wie z.B. der Effekt der konspezifische Anziehung auf die mitt-
lere Uberlebenszeit, hilfreich, die moglichen Abweichungen bzw. Fehler bei der Prognose des
Aussterberisikos einzuschitzen. Unter Abwigung des gewonnen Vertrauens und der ange-
deuteten Unsicherheiten ist es so moglich, einen Sicherheitsspielraum festzulegen, der bei

einer quantitativen Risikoprognose eingerdumt wird.

Zum AbschluB 148t sich anmerken, daB die PVA sicherlich nicht die einzige und beste
Methodik zum Management einer gefahrdeten Art ist. Sie kann aber in einer Vielfalt von
Situationen sehr niitzlich sein, so lange man sich der begrenzten Prognosefihigkeit der Simu-
lationsmodelle zur Abschitzung des Aussterberisikos bewuBt ist und nicht dem Irrglauben

verfallt, dab alle PVA-Modelle exakte und verlaBliche Ergebnisse produzieren.
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VI Zusammenfassung

In dieser Arbeit wurde ein PVA-Modell fiir eine Alpenmurmeltierpopulation im Nationalpark
Berchtesgaden vorgestellt, das aus mehreren Griinden auBergewdhnlich und exemplarisch ist.
(1) Das Modell baut auf eine exzeptionelle und hervorragende Datenbasis auf, die einerseits
aus einer geniigend groBen Stichprobe fiir die Abschitzung der wichtigsten Lebensraten
bestand und andererseits auf einem ausreichend langen Erhebungszeitraum zur Erfassung der
Umwelteinfliisse basierte. (2) Die Prognoseunsicherheit des Modells aufgrund unsicherer
Parameterabschitzungen wurde mittels einer Sensitivititsanalyse bestimmt und das Modell
selber wurde sorgfaltig evaluiert. Dabei wurden sowohl primédre Vorhersagen, zu deren
Zweck das Modell entwickelt wurde (zeitliche Populationsentwicklung), als auch sekundére
Vorhersagen wie z.B. die GruppengroBenverteilung mit empirischen Daten verglichen. Bei
diesen Vergleichen konnte eine gute Ubereinstimmung festgestellt werden, wodurch ein
hohes Vertrauen in die Prognosefihigkeit des Modells erreicht wurde. (3) Die Gefidhrdungs-
analyse fiir das Gebiet in Berchtesgaden ergab, daB die dortige Population nach heutigen
Kenntnissen als nicht gefihrdet einzustufen ist. (4) Zukiinftige Habitatverdnderungen auf-
grund der Einstellung von PflegemaBnahmen, die zum Verlust von Almflachen durch Wald-

sukzession fithren, kénnen jedoch eine erhebliche Gefahrdung der Population bewirken.

Neben den speziellen, das Murmeltier betreffenden Erkenntnissen konnten auch einige
allgemein giiltige Aussagen gewonnen werden. (1) Je hoher der Detailgrad in einem Modell
ist und je mehr demographische Prozesse stochastisch realisiert werden, desto gréfer wird der
EinfluB der demographischen Stochastizitit, so daB sie auch noch bei groferen Individuen-
zahlen einen starken EinfluB auf das Extinktionsrisiko haben kann. (2) Die Beriicksichtigung
individueller Verhaltensmuster kann bei der Prognose des Aussterberisikos sehr wichtig sein.
Beispielsweise erniedrigt Infantizid nach der erfolgreichen Territoriumsiibernahme durch
neue ¢-Minnchen die Wachstumsrate und damit das Erholungspotential einer Population.
Bleibt ein solches Verhalten in einem PVA-Modell unberiicksichtigt, so wird das Aussterbe-
risiko unterschétzt. Territoriales Verhalten, das adulte Tiere, die keine territoriale Position
einnehmen, von der Reproduktion ausschlieft, ware ein weiteres Beispiel fiir den negativen
Effekt individuellen Verhaltens auf die mittlere Uberlebenszeit einer Population. Territoriali-
tdt schriankt die Zahl der Reproduktionseinheiten in einer Population ein, womit sich das
demographische Aussterberisiko erhdht. (3) Die Implementierung individuellen Verhaltens in
PVA-Modellen kann sich ambivalent auf die Prognose des Aussterberisikos auswirken.

Neben der Erhohung des Aussterberisikos gibt es Verhaltensformen, die die Aussterbe-
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wahrscheinlichkeit einer Population verringern konnen. Konspezifische Anziehung, die die
Partnerfindung bei der Neubesiedlung eines Territoriums erleichtert, erhoht die Kolonisa-
tionswahrscheinlichkeit in Metapopulationen. Die Wiederbesiedlung ausgestorbener Patches
mit Reproduktionseinheiten, d.h. von einem Ménnchen und einem Weibchen im selben Zeit-
schritt, erfolgt haufiger als ohne Anziehung, weshalb die Uberlebensfahigkeit einer Popula-
tion stark ansteigt. Soziales Verhalten kann das Aussterberisiko ebenfalls beachtlich ver-
mindern, da es den Effekt der Umwelteinfliisse abpuffern kann. Im Falle der Murmeltiere
erhoht die gemeinsame Uberwinterung mit subdominanten Tieren die Uberlebenswahrschein-
lichkeit der reproduktiven Tiere. Auf diese Weise haben die Tiere bei gleichen Umwelt-
bedingungen ein wesentlich geringeres Aussterberisiko als ohne Sozialverhalten. (4) Fir
bedrohte Tierarten mit Sozialverhalten ist aufgrund des Pufferungseffekts die VergroBerung
des Habitats in jedem Fall eine wirkungsvolle ManagementmaBnahme, um das Aussterbe-
risiko zu minimieren. (5) ManagementmaBnahmen miissen auf ihre Konsequenzen fiir das
individuelle Verhalten iiberpriift werden. So kann z.B. Jagd, die Zahl der Reproduktions-
einheiten unberiihrt lassen, aber durch Anderung der sozialen Struktur doch zu einer

Abnahme der PopulationsgréBe fithren.
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