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@Pkologi er en videnskabelig disciplin af vital samfunds-
messig betydning, hvor brugen af matematiske modeller
konstituerer en underdisciplin: matematisk ¢kologi, hvis
udsagn indgdr i grundlaget for vidtrakkende, politiske

beslutninger vedrgrende udnyttelse af naturressourcer.

Matematisk gkologi er i den situation, at de modeller
for gkologiske systemer, der kan forstéds og hdndteres
matematisk - simple modeller, reprazsenterer meget for-
enklede gkologiske systemer og tillader kun tentative
og kvalitative konklusioner. Omvendt er modeller, hvis
intention er at beskrive og forudsige virkelige ¢gkolo-
giske systemers kvantitative opfgrsel, tvivlisomme i
deres reprasentation og uhéndterlige og uigennemskue-

lige i henseende til matematiske egenskaber.

Projektet gennemgdr grundtyperne af matematiske model-
ler for ¢kologiske systemer, prasenterer og diskuterer

et eksempel pa en tilstrabt realistisk model, og
undersgger et stegrre udvalg af tidsskriftartikler fra
1976 og 1981 med henblik pd at klarlagge, om der sker

en udvikling 1 arten af matematiske modeller, der behand-
les 1 matematisk g¢kologi, og i karakteren af resultater, |
der opnas, samt om der kan iagtiages karakteristiske trak
atf videnskabssgociologisk karakter ved matewatisk gkologi

som disciplin betragtet.
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Dette projekt er'skrevet tii’mddeibygningsﬁodulet
- «(modul 2) i matematlkoverbygnlngsuddannelsen pé
RUC. Dette moduls knudepunkt er matematlkkens
'anvendelse - via matematlske modeller - 1 andre

‘fagomrader

" Rapporten er skrevet med. tanke pa matematlklmrere,
'—studerende og andre matematlklnteresserede Denne
- kreds' vanthed med matematlsk formallsme og gene- '
o relle kendskab til matematlske teorler og begreber
s¢ges udnyttet £il at. ga dyﬁere 1nd i problemerne,
' uden. at der dog stllles sarllge krav tll matematlsk-

g teknlsk paratv1den
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KAPITEL 1 ' ' '

OM PROJEKTET

7

PrOJektets udcancspunkt er fglgende 1aottacelse‘ Simple,
matematisk overkommelloe modeller er ofte. 1kke Swrllft
v1rke110hedstro og v1rke11ghedstro matematlske modeller »

er - ofte matematlsk uoverkommellgt
\

Dette forhold gelder utv1vlsomt for matematlske modeller~
i. et bredt spektrum af anvendelsesomrader, men ikke
mlndst for det omrdde, som dette prOJekt begr&nser sig .
til, nemllg ‘matematiske modeller for skologiske syste—..
mer, dvs. modeller der repr&senterer blologlske oopu— ,
1atloners dynamlske opf@rsel i deres samspll med omgl—

velserne, sig selv og hlnanden.

Matematlske modeller har f¢rst i de seneste artier cJort
sig galdende inden for baolovlske d1801p11ner{ Onm bac-f_

crunden herfor skrlver ¢koloven Tom Fenchel

Inden for naturv1denskaberne.— f¢rst og fremmest
fysikken - har den klassiske: fremcangsmade veret
opstllllngen af en "model" af fenomenerne, som.

oftést formuleres matematisk. Modellerne kan an- -
vendes til at forudsige nye samumenhznge, der igen . -
kan efterpr¢ves ekSperlmentelt.../ Inaen for acsall—‘
lige grene af biologien og herunder ¢kolon1en er
denne fremgangsmade kun delv1st og 1angsomt blevet
accepteret. Dette har flere arsager. Biologien er
traditionelt en deskriptiv v1denskab og ¢kologer
har i vid udstrazkning fe¢lt deres opgave lgst ved
biotop og biotop at beskrive og maske kvantlflcere,
vwsentllge arsaassammenhwnge.../ En anden arsan er

at biologiske systemer er langt mere kompllcerede

end ikke-biologiske, og dette gzlder ikke mindst

for populationer. Dette medf¢rer 1cen,'at modeller
enten er stmrkt forenklede og-derfor har meget ringe
forudsigelsesevne eller, at de bliver sa komplice-
rede, at de bliver matematlsk komplet uhandterllge.
(Fenchel (1977) p- 12) ,

Til gengzld er matematisk bxolocl = 0g herunder populatioﬂs;
dynamlk - nu kendete~net .ved- en voldsom veekst, 1 det nlndste
malt ved antallet af spec1allserede tldsskrlfter og artlkler.;
Matematlsk ¢kolo*1 synes . derfor alene af - denne grund verd

at sgge at tage,temperaturen pa.




Desforuden er disciplinen velegnet til at belyse nyere
aspekter af anvendelsen af matematik i andre fagomrader,
idet matematik navnlig siden anden verdenskrig er trengt
ind i en lang rzkke fagomrader uden for sit klassiske
anvendeléesfe&t i fysik., 7

Projektets hensigt ér,at'unders¢gefom>"afstanden" mind-
skes mellem overkommelige modeller for gkologiske syste-
" mer ‘og realistiske modeller. EllerﬁanderledeSfudtrykt:
Bevieger forskningsfronten sig og i givet fald i hvilken.
retning? Blivetr man bedre til at hindtere kompliceredé
modeller ‘eller viser der sig méder, hvorpad man ved at -
studere simple modeller kan blive klogere pé mere'ind—

viklede?

Baggrunden for disse Sp¢rgsmél er, at man ud fra de
pkologiske systemers ﬁtrblige kompleksitet skeptisk
kunne forestille sig, at det i reéliteten ikke 1aderv
sig gere at bygge blot nogenlunde realistiske'modél-
ler af gkologiske systemer, men at disse indeholder
stof til uendelig mange - interessante som uintérsan-
te matematiske problemstillinger, som - muliggjort af
den samfundsmessige opmarksomhed omkring ¢kologiske
forhold - omsmbttes til forskningsmiljger og.ﬁange hyl-

demeter tidsskriftbind og konferencerapporter.

Dette forhold - en videnskabelig disciplin med et gen-
standsfelt af vital samfundsmzssig betydning - udger
et motiv for at undersgge netop matematiske modeller
i pkologi, men ogsa for at udforske sociologiske for-

hold omkring disciplinen.

Matematisk gkologi befinder sig i et spzndingsfelt mel-
lem en biologisk disciplin: gkologi, og forskellige ma-
tematiske discipliner. Denlpfaktiske pkologiske forsk-
ning prasenterer problemstillingerne og leverer data,

- de matematiske discipliner har modelbyggeklodserne

oz varktgjet til at analysere og forstd modellerne.
Matematisk gkologi er teoretisk ¢kologi for gkologerne

og anvendt matematik for matematikerne. De aktive vi-
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déﬁskabémaﬁd/-kviﬁdéf inden for matematisk ¢kologi-viliﬁ~

~typisk vere biologer, der har lert sig nogétgékstrA‘ma-

tematik og‘matematikere, der har tilegnet‘sig nogetf@-
kolovl. For "traditionelle"fagfolk, ‘biologer. og matema-
~tlkere, vil matematlkken hhv. biologien begrmnse -deres
_ mullghed for at forsta'(end81ge kritisere), hvad der

'foregar inden for feltet..Det er derfor narllgcende at

'sp¢rve om, hvorv1dt matematlsk pkologi 1solerer sig- fag-l

'llgt og soc1olog1sk fra "moder" dlsc1p11nerne. Favllg
illsolatlon vil betyde, at dlSClpllnen generererog dyrker
sine  egne problemer, som pa den ene side taber forblnd-

~ elsen til ¢kolovlen og paé den anden side 1kke er . pa. om-

. gangshgjde - med matematikken: ikke ‘i tllstrmkkellg grad o

 ‘formar at 1ndoptaue nye matematlske udv1k11n~er. ,
_SOClOlOngk 1solatlon Vll betyde, at de udwvende folk

A‘lnden for. matematlsk ¢kolog1 samles i s&rllge ordanlsa—

toriske enheder, publlcerer i egne,‘Sp901a11serede tids- -

“'-:skrlfter m. a O.» Aonmer tll at udere et velaf«r nset

A 'subsamfund i det Vldenskabellge samfund

'"_fPrOJektets problem er grebet an pd f¢1gende ‘nide. Den .
-matematlske ¢kolovlske forsknlng underswges i to ar , |
1976 og 1981, pa baogrund af et . svstematlsk udvalg af
'.tldsskrlftartlkler fra disse ar. Det sker ji- kapltel IV
‘Denne unders¢gelse s¢ges forlnden GJOTt forstaellg og
1 menlncsfuld' ‘ '

I kapitel II diskuteres grundlasggende -forhold yédr¢reh; '

de - modelkonstruktion og.der gives en oversigt over ma-
tematiske modeltyper og dereéi¢kdlpgiské interessante

egenskaber. '

I"kapitel IIT prasénteres en tilétrabt virkelichédstro
model for et praktlsk og. v1denskabe11gt interessant ¢ko—
logisk: system i den hensigt at 1llustrere, hvilke pro-
;ublamerldet afstedkommer,.og at ridse op. hvilken sam- °

’:fundSm$éSig sammenhang.matematiskvgkologi indgér i

- I det afsluttende kapitel V'samlesrtrédene'til en kon-

klusion pé& projektets problemstiliiag.:
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KAPITEL 2

oM MATEMATISKE,MODELLER I @KOLOGI

LIDT OM @KOLOGI

‘Blologlske organismers livevilkar bestemmes af det mil-

J¢, de lever i- MllJQet konstitueres bade af de fys;s—'
ke og kémiske'forholdg der omgiver organismerne; og af

andre organismer.

l@kolocl er lzren om blOlOﬂlSke systemer over individ-
niveau, dvs. .egenskaber ved populatloner, samspillet
mellem populationew, og om ¢kosystemer, der foruden popu-
lationer omfatter deres abiotiskeromgivélser,f(Fehchel
(1977) 'p 7). T forhold til de klassiske biologiske dis-
cipliner er gkologien dels yngre, dels tvargaende i sin
bestrzbelse pa at forsta vekselv1rkn1ngsn¢nstrene i

sterre naturomrader .

Et gkosystem betegner et stgrre ellér mindre omrade,
der (stort set) hviler i sig selv m.h.t. stofkredslgb,

men gennemstrgmmes af en energistran.

Den gren af biologien, der har til opgave at undersgge
egenskaberne ved populationer af organismer, kaldes

populationsbiologi. Iser ved studiet af populationers

udvikling og forandring i tiden benytter man sig af ma-

tematiske modeller. Man taler om populationsdynamiske

modeller, fordi man ved beskrivelsen af'udviklingsforlwb,
processer i tid, ma gdre sig forestillingerpm drivkref-
terne (dynamikken) i processen. For sa vidt populatio-

nerne udger et pkosystem, taler man om systemgkologi.

Formalet med at bygge matematisk-gkologiske modeller

er at skabe mulighed for at overskue, forsta og/eller
hindtere trzk ved pkosystemer (eller dele heraf), som

er utilgzngelige i den pagwmldende henseende. Pkosyste-
mers umiddelbare fremtrzden besvarer ikke ethvert spdrgs-
mdl, som mennesker matte gnske indsigt i. Matematiske
modeller kan vere redskaber i en bevidst erkendelses-

‘proces, - det der smdvanligvis betegnes videnskab.




- OM MATTMATISK MODBLKONSTRUKTION

‘ A(Afsnlttet er_st zrkt 1nsp1reret af Blrkmose ot ale
(1975).»Ciﬁatef.herfra i det-f¢lgendever.1kke mar-
:keret).‘ ' o o T

En matematisk medel af et bkosysﬁeﬁ erlen symbelsk,
‘formel reprmsentatlon af et. omrade af v1rke110heden.
'~Modellen vil typlsk vare forenklet i forhold til v1rke-w.

: 11ghedsomradet thi hvis dette kunne overskues, for- _
Stas eller_handteres i 81n,kompleks1tet v;lle begrunex'7
delsen for at lave modelleh beftfalde..FOrenkling mod -
svareg af 1nformatlonstab ‘Dette er enhver modelbyb-:f
‘_nlngs dllemma. Hvorledes forenkles s& meget, at model-

. len bllver tllgmngellg, uden at tabe sé meget 1nformat1-ew
'fon, at den bliver ulnteressant -som model for v1rke11gheds—

omradet

E-En matematlsk nodel for et ¢kolonlsk system kan defl-._5'

neres: som en samling matematlske obJekter udstyret med ;:

' matematiske strukturer, saledes at ethvert af modellens

" objekter repr&senterer et obJekt i ¢kosystemet og sé&le-
des, at. strukturerne pa modellens obgekter reprwsente-ﬁ.
‘rer strukturerne pa de- obgekter fra ¢kosystemet der reprw—
senteres af de’ pag&ldende obgekter i modellen.“

 Denne deflnltlon er dbenlyst abstrakt,'men tlllader
dog at dlskutere 1ndebyrden af reprasentatlonsforhol-
det mellem model og_v1rke11ghed o

,For det ferste ma der foretages en afvrwnsnlng af det
'¢kolog1ske system. For at et enkelt gkologisk system
-skal vere en mindste enhed: for~ llVS bestaen gennen lang
tid, md det vare uafhwnglgt af alle andre-i den for-

f.stand, at‘elie‘de kemiske:transfofmationep, der er n¢d;

E -vendige for opretholdelsenAef dets'pépulationer, sker

“ihden for systemet. Det'er‘ikke'pé forhénd'givet, at
_Jordens blosfare ikke er mindste 'sddanne: enhed Af-.
cransnlngen af et okosystem, dvs. udpennlngen af et
"blologlsk system, der stort set hviler i 51g selv m.h.
t.,stofkredsl¢bb er derfor 1kke n¢dvend1~v1s triviel.




Pkosystemets objekter valges typisk til at vare pépﬁla-
tioner (en population er en bestand af individer fra
samme art), som altsi dermed udpeges som gkosystemts
grundl&ggende enheder i henseende til dets udvikling
i tiden. Imidlertid bestar et ¢kosystem glmindeligvis
af tusinder eller titusinder af arter, saledes at der
~blandt disse md udvelges et mindre antal, mens resten
henvises til at vere en del af miljget. Det er’oplagt, |
at det ikke er givet, at dette lader sig gwre ¢koloclsk
meningsfuldt. I praksis sker det arbltrﬂrt men ikke
npgdvendigvis ubegrundét. (Fenchel (1977) p 140)

Afgransningen af gkosystemet og valget af populationer
forudsztter altsd en razkke a priori antagelser om den
biologisk-kemisk-fysiske virkeligheds beskaffenhed.

‘Allerede pa dette indledende trin i modelbygningspro-
cessen forelldger der elementer af modelbygnings uom-

gengelige a priori teoriladethed, uden at der hermed

er sagt noget om antagelsernes status i forhold til

sammenhengende teorier eller teoridele.

A priori teoriladetheden bliver synligere 1 de fglgen-
de dele af modelbygningsprocessen. Det nmste skridt
bestar i at udpege de strukturer i det gkologiske sys-
tem, som de valgte objekter indgar i; det vil isar sige
antagelser om drivkr=fterne i de udvalgte populationers
udvikling i tiden, sasom reproduktionsevne, dgdelighed,

predationsmgnstre (hvem @der hvem) m.v.

Valget af strukturer er ofte pavirket af forestillinger
om valgmulighederne 1 det sidéte led i modelkonstruk=-
tionen: valget af matematisk reprxsentation af objek-
terne og strukturerne. Det er her, det springende punkt
i modelkonstruktionen ligger, idet den matematiske re-
presentation udtrykker hvilke objekter; der indvirker

pé& hinanden, og pa hvilken made, de go¢r det. I en gkolo-
7isk model angédr det specielt, hvorledes tilstanden til
et tidspunkt er pavirket af tilstandene til tidligerc
tidspunkter. Bade i dette og det foregéende trin er a

priori teoriladetheden markant. Et gkologisk system
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forféllef ikké'sélV;'h€orlédes*det'ér'strukiﬁréfét og
langt mlndre, hvorledes dets obgekter og strukturer kanl

reprasenteres af matematlske obJekter og strukturer.

' Matematlsk modelbygnlng paf¢rer det v1denskabellce Te-
fsonnement karakterlstlske tr&k.'"Almlndellg".v1denska-
 bel1g resonneren er ikke formallseret men udger. en fort—
' l¢bende;proces_1ndeholdende argumenter, vurderlnger, an-
Vtagelser-d.s,v.,~sbm‘ieder_frem-til konklusioner. I .en

"sédén'pro¢es er der rige mulighéder_for fejlslutninger,

logiske inkonsistenser, uudtalte'forudsétnincer og ‘an-

.idet'ukrudt”pé Videnskébéné mark, ‘men ogs& for dygtla an-iA

vendelse af erfarlng, 1ntu1t10n, fornemmelser m.m.. som

i hQJ grad kan befordre kvallteten er v1denskabsproces-
fsen. Konstruktlonen af - en dynamlsk matematisk model kra-.

‘ ver,at man c¢r sin v1den og sine antaoelser op og velger

en- matematisk reprwsentatlon heraf - eller maske snare-

‘rei: man sorterer i sin viden og valger. s1ne antagelseril
'i efter de matematlske modeltyper, der star tll\ens radlghed

fDerpa sgsettes modellen - sa. at. sige - og man. kan kun

~1agttace, hvor den seJler hen uden mullghed for kurs—”

“korrektion undervegs. Den matematlske models styrke er,n

at den tillader en logisk korrekt udlednlng af konse-u
kvenserne af de. forudswtnlnger, som modellen udtrykker.

I forblndelse med ¢kologlske systemer er humlen, at man

 f¢ler sig bedre i stand til at udtrykke s1ne forestil-

- llncer om arten af ¢kosystemers dynamlske vekselvirknin- -

ger end til at overskue konselvenserne af deres v1rkn1ng.

" Det- centrale prpblem vedr¢rende matematlske modeller

er forholdet. mellem model og v1r£e11ghed. Eller mere kon-;"

kret: ‘Hvordan og i hvilket- omfang ‘kan, udsacn,‘der udle-

~des af den matematiske model tolkes som udsacn om det

‘pkologiske system. I og med - modelbygnlngens fundamenta-

le a prlorl teorlladethed er det klart at nodellens ud -~
sagn -.1 oversat form - ikke n¢dvend1gv1s er sande.
Sandhedsv%rdlen er oven i k¢bet ikke et ja-nej Spwrcs-‘
mal, thi modeludsagn kan vare rlgglgeilnvlsse henseen-

der og forkerte i andre.




Forventningerne til en matematisk-gkologisk models evne
til at producere rigtige udsagn, dens kvalitet, er stgrre,
safremt de forhold, der er taget i betragtning ved valget
af objekter og struktﬁ?ér,.er i overensstemmelse med teo-
rier eller teorldele, som fra andre sammenhaznge er so-
lidt underbyagede, end hvis der er tale om til lejlig-
heden konstruerede antagelser om. de gkologiske forholds
beskaffenhed Man kan skelne mellem matematisk-gkolo-
.giske modeller, der har til hensigt at forklare henholds—
vis beskrive. Bn forklarende hen51gt udsprlnver af et
gnske om at forstd egenskaber ved et gkologisk system,
dvs. henfére lagttagelige fenomener til "dybereliggen-
de" arsager og "mekanismer", dvs. til iboende og inva-
riante egenskaber ved.objekterne og strukturer imellem
dem. I kraft af, at den matematiske model er en reprasen-
tation af det gkologiske systems objekter og strukturer,
kan disse belyses pa modellens pr&@isser via deres ma-
tematiske oversmttelse. Hermed kan modellen bidrage til
at udvikle en forklaringsramme for de treak ved'¢kosys-
temet, der danner udgangspunkt for modelopbygningen.
Hvorvidt modellen har en forklaringsverdi, afhanger af,
om den er en reprazsentation af arsagssammenh®nge, ellerv
om den blot reprasenterer en syétematisering af over-
fladefsnomener. I sa fald kan modellen intetrfofklare;
dens rationale er at beskrive, dvs. konstatere overfla-
def=nomenernes kvantitative eller kvalitative konstella-
tion. Den beskrivelse en saddan model giver af det, den
'skal reprasentere, kan udmzrket veare pr&cis, men i og med
at dens a priori teoriladethed ikke bestar i antagelser
(teoretisk funderede eller ej) om det gkologiske sys-
tems kausale virkemade, kan en sadan model kun have be-

skrivelseseffekt, og ikke forklaringseffekt.

Dersom en matematisk model benyttes til prognoseformal,
dvs. til at forudsige et gkologisk systems tilstand

til et senere tidspunkt ma forudsigelser fra en model

med ringe forklaringseffekt behandles med stegrre skepsis,
end hvis de kommer fra en nmodel, hvis mekanismer stgttes
af velfunderede teorier. Dette gmlder ogsa selvom kvali-
teten af en models a priori grundlag ikke star 1 noget
entydigt forhold til dens forudsigelsesevne.
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Inden for matematlsk ¢kolog1 skelner nogle forfattere
, mellem ”stratevlske" og "taktlske" modeller.(May l973)
'~ pl0f. Jvnf ogsa Reed (1977) p 77f). Strategiske mo-
| deller. strmber efter at belyse generelle: ¢koloclske lov- -

“mw381gheder og udkrystalllsere ideer om ¢koloplske for-.
.hold Modéllerne reprwsenterer ¢kosystemers kvalltatlve
_egenskaber,-prw01se numerlske vardier - splller en mlnd—‘

re. rolle bl.a. fordi de ofte er ukendte. Strateclske‘

',(n .

modeller tllstraber tydeligvis en forklarlngseffekt.
. Taktiske modeller sgger. at s1mulere konkrete ¢kosystemer
| kvantltatlvt pa edb og straber efter st@rst mulld natur-
tro efterllgnlno De bygges ofte: i forbindelse ned prak-
tiske. problemer vedr¢rende ressourceudnyttelse, foru-
rening m. v.{ Taktlske modellers .pragmatisme er 1kke be-. .
~fordrende for etablerlngen af. generelle gkologiske prin-
c1pper, men h&vder heller 1kke dette som deres berettl-
-gelse. Denne modeltype t1131ater forst og fremmest en
-beskrlvelseseffekt evt. pa bekostnlng af sv@kkelse i -
a prlorl grundlagets teoretlske funderlng.ja‘
.Ved_bygﬁingen af_en'matematisk model for et ¢keeystem,

Vvil'det;typisk'v&re sadan, atVVElgetvef struktﬁrer'pé;’

* de gkologiske objekter ‘og deres matematieke repr@sentaf,

tioﬁ\‘lkke har nogen fyldlg begrundelse .i en udbygget

j.og sammenhzngende. ¢kolog1sk teorldannelse for .det pa-

.'g&ldende ¢kolog1ske system. I. lyset af ‘de forudgdende
bemwrknlnger om- troverdigheden af modellers forud31gel¥:

' ser;lervder saledes al mullg_grugd_t;l_forhandsskep51s.l
over for udsagn om Qkolegiekeffefpbld baseret pd taktiske
modeller},Disse modeller lider sqm alle gkologiske mo-
deller under ‘gkologiens svage teoridannelse, og derstil

~ kommer at de i bestrzbelserne pd at simulere kvantita--

tivt t11 tider. dispenserer fra den skologiske teorl, der faktisk
findes. Hertil kommer yderllgere, at’ vurderlngen af en

“'taktlsk models evne til at. forud81ge kun. kan basere sig
;pa evnen til. at beskrive hidtil kendte forhold men en -

R , "‘sadan evne’er 1ngen garantl for at modellen foruds1aer den
-~ ukendte fremtid codt netop fordi den ikke 1ndeholder

’.en fyldesta¢rende reprasentablon af de mekanlsmer, der

"bestemmer udv1kllngen. Hvis en teorll¢s - taktisk - mo-

del forud51ger godt i et lwngere tldsperspektlv er det
tet ved at vwre held '

R
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Et vigtigt aspekt af dette er, at beskrivende modeller
typisk er sa store og matematisk komplicerede at -de

ikke er tilgangelige for matematiske analyser, der kunne
blotlagge deres egenskaber° Sadanne modeller kan kun stude-

res pa en datamasklne, mén centrale eoenskaber kan sadan-

ne studier kun tillade gisninger om.

Matematisk gkologi stdr derfor i dag i den situation,

 ,at modeller, der kan'forstas matematisk dvs. kvalita-

tlve, strateglske, 31mple modeller, er repr&sentatloner
af meget forenklede ¢kologlske systemer, saledes at de-
res forklaringskraft over for virkelige komplekse gko-
systemer er ringe. Omvendt er store, beskrivende tak—
 tlSLe modeller matemdtisk ulgennem81gt1ge og hgjst
tvivlsomme i deres forklaringseffekt. Matematisk-gko-
‘logiske modellers praktiske betydning ligger potenti-

elt i at forudsige ¢kosystemers tilstande, men her

~ forholder det sig sédan, at de kvalitative modellers forud—
sigelser er btroverdige, men uinteressante, fordi de angar
uvirkelige gkosystemer,. mens de kvantitative, taktiske
modellers forudsigelser angéar virkelige g¢kosystemer,

men er utroverdige. Desverre betragtes de ikke altid ogsa

som uinteressante...
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MATEMATISKE'MODELTYPER |

Vi sksl.hu se_pé'hvilke’valcmulighéder, der findes ved

matematisk reprzsentation af mkoloclske systemer._Det

grundlaggende obgekt i den type moaeller, vi.her be-

grynser os tll,/en populatlon, dvs, en samllng af 1nd1—.

1der fra samme art inden for ‘et begranset omrade. Popula-~ -

‘tlonen er en af ¢kolog1ens fundamentale enheder og popula-
tlonsdynamlske modeller er helt domlnerende i natematlsk

¢kolog1.

Matematlsk repr&senteres en populatlon ved sin stwrrelse,
»’der kan anclves som antal 1nd1v1der, ‘deres tethed eller A
blomasse. Tllstanden for et ¢kolog1sk system bestaende'
:af n: populatloner repr&senteres af et punxt i'et n- dlmen-l
:fs1ona1t tllstanasrum S. Populatlonsstmrrelser er typlsk
“ikKe- negatlve hele eller reelle tal, sa S = :mﬁ .eller
" S=.R? ; N_= 0,1,2,... og R, = R, U o} . Et punkt

o - 0
X?:{Xi’xzt"'xn) ~i'8 reprwsenterer en tllstand ~hvor

den. i'te'populétion har stgrrelsen xl; 1-—1 2,...nr

.Sp¢rcsmalet er nu, hvorledes forestllllnger on populatlo-

1nernes vekse1v1rkn1nc repr senteres som.en dynamlk pd

t;lstandsrummet.

fit centralt valc star mellem en determlnlstlsk og en - -

stokastlsk model. I determlnlstlske modeller udlwser

givne pav1rkn1ncer entydlgt bestemte konsekvenser.y

Hendelserne 1 et sadant system er determlnerede. I

‘stokastlske modeller regnes ikke med entydigt bestente

effekter af givne pav1rkn1ncer, men med sandsynllvheder'

- for 1vne effekter af givne pav1rkn1ncer. Hendelserne i

et saoant system kaldes probabltlstlske eller stokas- R
tiske.

En determlnlstlsk model forudsiger ved éthdpegé et
bestent punkt i tllstandsrummet, som systemet vil befin—
de sig i til foruds1ge1sest1dspunktet En stokastlsk

models forud51gelse er en sandsynllghedsfordellng,
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der for ethvert punkt i tilstandsrummet angiver sand-
synligheden for at systemet befinder sig der til det pa-
geldende tidspunkt. For sa vidt en stokastisk model

- er relevant, er det en mere_ambiti¢s modeltype, idet

~den giver en fyldigere, mere kompdeks beskrivelse end en
deterministisk. Specielt muligg¢f.en stokastisk model

(i princippet) en vurdering af, hvor. sandsynlig en ob--
serveret tilstand er i modellen, - en egenskab determinis-
tiske modeller ikke har.

Deterministiske modellers styrke er, at man ofte kan

regne lazngere pa dem end pé_Stokastiske° For alle model- .
ler gelder dog, at deres a priori trovardighed er starkt
afhengig af, hvor vel kortlagte érsags—virkningéforholde-
ne er i det modellerede system. Pkologiske systemer er
typisk komplekse, dvs. arsags-virknings forholdene er ikke
enkle‘(f,ex; i sammenligning med Newton’sk mekanik)

og let reprzsenterbare med blot nogenlundé fuldstendighed.
Processerne eller vekselvirkninger i gkologiske systemer
er thesf stokastiske af natur, eller fordrsages af et
stort antal uoverskuelige enkeltarsager. Derfor er der
ingen tvivl om, at ¢kologiske systemer vil vare bedst
reprasenteret af stokastiske modeller. Desvwrre.er

disse modeller oftest szrdeles vanskelige eller umulige

at regne pa.

Grundmodeller

En méde, hvorpa man kan skaffe sig overblik over udbud-
det af matematiske modeller for populationdynamiske sys-
temer, bestar i at se pa hvilke modeller, der er til r&-
dighed for e¢kologiske systemer, som er palazt en rakle .
simplificerende antazelser. Pa denhe made fremkommer fire
grundmodeller, som de fleste andre modeller kan betrag-
tes som modifikationer af. Grundmodellerne er opstillet
under antagelse af, at alle individer 1 populationen er
eris 1 henseende reproduktion, dg¢d, fgdevalg etc., at
miljget er konstant, at al information af betydning for
systemets fremtid findes i dets nutidige tilstand, og at
individernes geografiske fordeling i miljdget er uden be-

tydning, evt. i kraft af, at tetheden for hver popula-
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tlon er ens 1 hele m113¢et. I det fwlvende beskrlves forst
‘grundmodellerne og til belysn1n6\81mple eksempler herpa.
Dernest pr&senteres et katalog over de modlflkatloner,._
~ ~der ‘fglger af, at forudsatnlnger for orundmodellerne‘
.fsl&kkes og erstattes af mere reallstlske antagelser.
For en ordens skyld skal det oplyses, at . cyldlwheden .
af de formler, der forekommer 1 det f¢lgende ikke npd-
'vendlav1s kan indses umlddelbart hvorlmod deres fortolk—
"ning skulle- fremga af teksten. Formlernes funktlon er ise
‘ . at antyde hv1lken matematlk der .er 1nvolveret i de for-
© S ."‘—skelllge modeller..  ' ' y
- De fire grundmodellef udg@res éf to detéfministiske og .
to stokastlske.-Forskellen 1nden for hvert par bestar»
i, at i den ene regnes den uafh&nglge varlabel tlden,
f1kont1nuert,'mens_denver_dlskret_l.Qen_anden. En b;olo-
" gisk begrundélse for de to typer tidsmdl er, hvorvidt
~ den béntrale be0ivenhéd' reproduktlon af nye’indiVidef, »
 sker lgbende (kontlnuert) eller tll adskilte tidspunk— o
tef (d1skret) Af grunde der . 51den klarv¢res ppstiiles -

de. determlnlstlske modeller for et system bestaende af
n Dopulatloner, 0g de ,tokastlske for en popuiatlon.
mksemplerne er derlmod alle modeller for én populatlon.

De fgrste to grundmodeller er determlnlstlske.‘Tllstands-
variablen x er kontlnuert varlabel i tilstandsrummet S - jRn.
I den ferste model regnes tlden t for kontlnuert. Det . gi-

' Fver en deterministisk dlfferent1alllvn1ngsmodel

ou:; {(X) o X= x(a:) | ;g(o)-;xp |

f er en afblldnlng af tllstandsrummet S ind 1 V =. Rp.

Til ‘et punkt xq 1 S tllordner f en vektor ffq)nemlig tan-
genten til l¢sn1ngskurven gennem Xl f determlnerer sys-
temet ved til enhver tilstand at anclve udv1k11ngsretn1n-
gen. (og intensitetén) fra tilstanden. Modellens notation
dekker matematisk et system af n f¢rste ordens, sedvanli="
ge, autonome, typlske dikke = llneare, koblede dlfferentl- )

alligninger:

' 0\)‘; 4 (K“ X‘L) h) ‘ Xl(o)= xip." . ‘.“") 20 '\j'
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("Sedvanlig er i modsmtning til paftiel og betyder, at

x; kun differentieres efter t, og "ferste ordens", at

dér kun indgdr den fgrste afledede. "Autonom" henviser til,
at f ~ kun afhwnger af x, dvs. af‘tilstanﬂen og ikke
af t. "Ikke linesmr" betyder, at f, ( 1,,.,x8 ikke kan
skrlveS~som en linear komblnatlon af xi'erne.9 og dermed

at £ ikke er en linezr afbildning. Det har som konse-
kvens, at der sa godt gom aldrlv findes standardprocedu-
rer til l¢sning af llvnlngssystemet saimt at en rekke and-
re matematiske ubehagellgheder optreder. "kbblede" betyder,
at den aflededé‘af x;, foruden af x., afhenger af andre
afhandlre varlable x. j # 1, saledes at ligningerne ikke

kan lgses uafhanglgt af hlnanden)

Som eksempel pa en dlfferent1alllgn1ngsmodel kan vi
forestille os en population, som i ethvert lille tldsrum

at reproducerer en konstant brgkdel Aot af sin ster-

relse samtidig med at en anden‘konstant-br¢kdel, fvast dgr.
)\og M kaldes fegdsels-henholdsvis dgdsraten. Tilvaksten

A& x gennem At er derfor givet ved

&x 5 }\-&t ‘/14.-5‘@'

elley

22 = (N-p)-X

som i grznsen st = Opliver til

G O

Modellen har l¢sningen
X (£) 2 Xg explA-p)E]

hvor X, er populationsstegrrelsen til tiden t = 0. Hvis
7\>7M, vokser populationen mod ©2 , hvis ;\=;@ for-
bliver den konstant, og hvis Aé/w aftager den mod O,
(I mods®tning til den generelle model er denne lineer

- oo i sagens natur ikke koblet).

Den anden deterministiske grundmodel adskiller sig fra den

fgrste ved, at tiden er diskret. Herved f8s en deter-
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,wministisk-differensligﬂingsmodelf

X(*:f'l'-) 40x®) - XY =X,

f er nu en afblldnlnd af S~ 1nd i S:

" For et system, der beflnder sig i et v1lkar11gt punkt
x “1i°8° . til tiden t, angiver f dets.tilstand til tids~.

punktéfﬂiﬁt . Igen ér der tale om et system af 1lcn1nger
X (0T) = 4i (xel®), X218, < Xpl))

\_‘x.‘(O) = Xjo ) L.‘:‘,‘A,zg_"_'f n .

"dennecang af f¢rste ordens dlfferensllvnlncer, dvs. tll—

standen til et tldspunkt afh&nger kun af det Just for-
udgaende tldspunkt Modellen kan lgses 1terat1vt gfter
k tidsrum af lengde T ‘befinder systemet sig 1 tllstanden

X(km) - bestemt ved den - tllstand der: fremkommer, nar

o anvendes k gange pa bevyndelsestllstanden

X (kt) = §‘ (%)

Som et eksempel kan vi tmnke 0s en populatlon, ‘hvis
“individer yngler med bestemte mellemrum I (generatlons -
.tld) og ikke der ( i det mindste f¢r efter manr“e genera—

'tlonstlder). Modellen ser’ saledes ud

X H:H.‘) U-\- \‘Y.) x(-l:.) x(o) x., (é Y\Z+

ler .
X (¢+T) — x(+,) B
T X(%) = A

hvoraf ses, at K er. reproduktlonsevnen for 1nd1v1d pr.-
tidsenhed.

Efter k generatlonstlder er

X(t= kt) = (4+ MZ) Xo

Da -\>o vil populatlonen vokse ubecrwnset.,Omskrlves 1¢s-

ningen udfra k = t/t fas i gransen T—~o0:

(%) = (_4+>\t) X, -—-p Xo ex?('kt)

dvs samme lgsning som i de£:f¢r$te ekseméel_(med'/u-so ).

Mod begge‘disse‘modellér.kan még indvende, at de ser
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bort fra, at populationsst¢rrelsen"wndreg springvis

og ikke kontinuert: individer f¢des og de¢r i hele antal
og is@r er populationsstgrrelsen en sum.af enkeltindivi-
der, hvisbidrag (afkom, dg¢d) til denne er probabilistisk
_bestemt. Respekt for dette fgrer til valg af en stokastisk
_model, hvori populationsstgrrelsen naturligt er . diskret.
%Ogsé-her er der to grundmodeller, eftersom tiden regnes .
‘diskret eller kontinuert. ' o |

Det né&nﬂes i begynd;lsen-af dette afsnii, af_en af for-
Auds&tningérﬁevfor grﬁndmodellerne var, at al information
af betydning for systemets fremtid findes i dets nutidi-
ge tilstand. I en deterministisk ramme betyder det, at et
systems ﬁilstand til et tidspunkt t, kan deduceres ud

fra kendskab til tilstanden til  ethvert andet tidli-
gere (el. senere) tidspunkt t,, og afhenger ikke af syste-
-mets historie forud for (el. efter) t,. Dette princip .
spiller en central rolle i klassisk f&sik og ferer 1
almindelighed til differehtialligningsmodeller

(eller 1. ordens differensligningsmodeller). Det analoge
princip for systemer, der fg¢lger probabilistiske lov-
nessigheder, siger, at sandsynligheden for at systemet vil
vere 1 en given tilstand til et tidspunktit2 kan'udledes

af kendskab til dets tilstand til et tidligere (ikke
senere, tiden er nu ikke reversibel) tidspunkt.tl og
afhenger ikke af dets historie forud for tl" Stokastiske
processer der tilfredsstiller denne betingelse kaldes

Markov-processer. (Parzen, (1962) p 187). Markovegenskab

~er ofte det, der gor stokastiske processer matematisk
tilgengelige, idet den nuligger opstilling af ligninger

for sandsynlighedsfordelingens udvikling i tiden.

I de stokastiske grundmodeller er tilstandsrummet S
diskret, S = W idet vi indskranker os til en

population. Dennes tilstand er en stokastisk variabel

Xto Nermere betegnet er Xt en Markovkede med kontinuert

eller diskret parameter eftersom tiden t er kontinuert

eller diskret (en Markovproccs med diskret tilstands-

rum kaldes en Markov-kzde).




Sandsynllghedsloven for en Markov- k&de spec1flceres
af dens sandsynllghedsmassefunktlon.

P(Xt) = ?D(*- x] : xeg

-hvor ‘P[xk’ "‘J o betyder sandsynlighed’en for at
Xt antager "v&rdlen" x til .tiden t - og dens betlnvede
sandsynllghedsmassefunktlon. '

plxt; 5,5) 'PEX,;x\X,, 3] 250

hvor'PLx£-“(xs 5] er candsynlloheden for at ¥ vil vere
E i x til tiden t, hvis X er 4 y til tiden s. p(x,t;7, s)
kaldes ovsa overJanﬁssandsynlldhedsfunktlonen.
En Markov - -keede 51ges at vere homogen (eller at have
stationare. overgangssandsynllgheder) hv1sLP(X‘t,y.S)
‘kun afhanger af afstanden mellem x of y, og alteai
hverken af taden eller tllstanden selv,' » '
Deﬁ grﬁndlagbende relaﬁien,'som‘orergangésandsyhlig;'_’
| hedsfunktloner opfylder er den sakaldte Chapﬂan elmo-4eg
gorov ligning: ' : -
'P(X 4:,3,5) Z *P(%t t,«.) 10(4 .#«)3,5)
L L dileande &
for alle tlder tsm >8>0 . .og alle tllstande x og
ye Summatlonen er over ‘hele tllstandsrummet
..ngnlngen udtrykker, at sandsynllgheden for processen
(y,6)— (x,t) er summen af sandsynllghederne for alle
- mulige’ "mellemstatloner"'l tll en v1lkar11g, men fast -
mellemtid u: '

(‘3\5) "—-—->'f (4, M‘), —> .(5<.+-) 

Chapman Kolmogomvllgnlngen f¢rer i tllfwldet "kontlnuert
parameter (tid)" til diverse dlfferentlalllgnlnger og i
tllfmldet ndiskret parameter (tld)” til diverse rekurs1—

ve relationer for overgangssandsynllghedsfunkt1onerne.

" Lad os se pi et eksempel pa en prulatiQp;.der beskri-
ves af en Markov- kede ﬁed kentinﬁert parameter. Vi be-
tragter en populatlon,.som har begyndelsesst¢rrelse N

og hvor sandsynllgheden for at et 1nd1v1d reproducerer
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et nyt individ i en 1ille tid ot er Aat +o0(at). ol or

en funktion, der gdr hurtigere mod nul end at siledes at
Qé:—‘-)-so for at-=o. Sandsynligheden for flere afkom i zst‘reg-
_ nes necllglbel og 1 f¢rste omgang ser vi, .bort fra d¢dsfald
Sandsynllwheden for en fgdsel i en populatlon af st¢rre1sen

N i tiden &t er erAt“*OUNQ Sandsynllgheden for at popula-

"tionen har sterrelsen N til tlden‘f*At jer

'p(_N tm.) a "p(N-—‘.\. t—) >\ (N"L)A‘t + ,p(,ro‘t)(a xwa)w@t)

dvs. enten var populatlonen pa N- l 1nd1v1der til tiden t med

sandsynllvheden p(h 1,t) og formerede sig med 1 individ, eller'

populatlonsst¢rrelsen var N til tiden t med sandsynligheden
p(N,t) og formerede sig ikke i tidsrummet Af. Af udtrykket
fas, idet vi nu udelader o(at): '

PN, HAZ% p(NM - A Q p(N ».)4- AN-1)- p(N-1,t)

“som i.granSen at>0 bliver til en differential-differens

ligning: A
9—%‘,-}"—*-‘-)- = = AN PR + A(N-1)Pn-4,+)
Heraf kan p(N,t) findes ) ¥

N-N
w £\ ~ANot At T
(N ‘h) N,-1 e ( - )
som altsa angiver sandsynligheden for at populationen.har
stgrrelsen N til tiden t. Modellen kaldes ogsa en Yule=
"eller simpel fpdselsproces. Det er den stokastiske analog til
den deterministiske eksponentielle vakst i forste eksempel |
(med/u = 0). For at sammenligne hermed kan vi beregne mid-
delverdien i den stokastiske model:
=2 2 -
N(:h) E(NU:)) 2_ NPNE) = Ny e
NS M )
Den er sammenfaldende med den deterministiske models forud-

sigelse.

Nu er middelvardier ikke ngdvendigvis sarligt sandsynlige.
For at skgnne over hvor tzt sandsynlighedsmassen er for-

delt omkring middelverdien beregnes variansen:
- a2 At/ At
Var (W) = E(ING) -R@]) = N, e (e

Det gslder for enhver sandsynlighedsfordeling, at sandsyn-



21

. l

rllgheden for .at'en observeret Vardl vil ligge indeh fof
‘flre standardafv1gelser (kvaaratrodenai‘varlansen, betegnes
's.d. ) ffa'middeivardlen er mindst 0.9375 og mindst o. 99 for'A
at 11gge 1ndenfor 1o standardafv1gelser fra n1ddelv&rd1en.,
(Chebyshev’s ulighed, Parzen (1960), "225 f). Det ‘er derfor
A:menlngsfuldt at udrecne standardafv1gelsen relatlvt tll mid-

'delv&rdlen

D 010} /000 = 1 ¢ e et

vas. ¢ hvis populatlonen er stor tll at begynde med v1l sand~
-,synllvheaen for,at dens st¢rrelse senere afv1ger V@sentllat

.1fra den determlnlstlsk forudsacte vere ringe.

.ADette er dog ikke hele sandheden om den stokastlske analor
: t1il eksponentlel v&kst -thi tlllades d¢dsfald optrader ka-
'11tat1vt nye trzk. Et 1nd1v1d antages at d@ i tldsrummet at

C med sandsynllvhed,uAt.'Med et rmsonnement analogm tll den

o Varlansen er

simple f¢dselsproces bllver den resulterende model - S
-%%—Q—‘_i_ = N(M—,u)P(Nt) + 7\('\\ i)p(N i- t)
R +/(4,(N+.L)p(,N+L,+.) /

"Mlddelvardlen bllver niu .

_altsa 1ven ‘som den determlnlstlske.,{

- NeOp) Ot (Ot ) aa
Vorlowy = { e e te 1'1”); A
S T S

-Standardafv1celsen relatlvt il m1ddelv=rd1en er,hu‘..
/V)t ‘/Z -N‘/Z. A“'ﬂ- ’
_______,—- — ° }\ >

A ) e '(\/"“) -

e

NG

"Hiddelf&rdien, som var sammenfaldende med den deternl-
nlstlske models populat10nsst¢rrelse, bl;ver for ',
X</~ en stedse mlndre 1nformat1v karakterlstlk af. po-
pulatlonens st¢rrelse, fordi den relatlve standardaf-

v1gelse vokser ud Qver_alle bredder - dve. sandsynllg-'
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hedsmassen er ikke samlet omkring middelverdien. For
>\>ﬁ* synes en deterministisk model tilstrwkkeiig, sa-
fremt N er stor nok. Der er dog et men; thi sandsyn-
1lcheden for at populationen uddgr til tlden t er
Rt No
?(O‘k) = C’ ﬁﬁ € )
. A A 7“
som er.en ikke- aftagende funktion af t. Grs nsesandsyn-
ligheden for uddgen er da -
Aban (o;&.) (4> )\>/u,
‘ k>w ' A?“
Dvs. sandsynligheden for at populationen udd¢r er al-
tid st¢rre end 0. Hvis K)yu. og NO er stor,.er den ganske
vist 1lille, men den er der altid. Hvis N er 1lille kan
den vare betydelig og hvis )ﬁﬁb~eﬂudd¢eh,sikker, Den
deterministiske model kan ikke forudsige at uddgen er en
muliz skazbne for populationen, nar fegdselsraten oversti-
- ger dedsraten, og slet ikke at den er sikker, '
hvor denne model forudsiger en konstant stgrrelse.
(Pielou (1969) p 7£f).

Som eksempel pad en Markov-kede med diskret parameter
kan velges en population med diskrete generationer.
I hver generation efterlader det i’et individ et an-

tal afkom Pi og ddgr. Sandsyn1ighedsfordelingen for Pi er
k = 091929000

Har den n’te generation stgrrelsen X, bliver den naste
n

Kv;vs_ = Z ‘P:

[3-11
Modellen kaldes ogsa en forgrenings—'eller Galton-Wat-
son proces. Den har vzret studeret som en model for
familienavne. Starter vi med en o’te generation besta-
ende af 1 individ som i middel far m afkom, m = EXlg
med varians GJHVthL er middelverdien i den n'te ge-

neration
E)( o

Populationen vokser i middel ubegrznset, hvis m » 1.
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Sandsynlloheden q- for at populatlonen, dvs. efterkommere af

vort begyndelses1nd1v1d uddgr pé et eller andet tldspunkt

er sandsynligheden for, at en generation har st¢rrelsen O:

q= P(Xn? 0 for et eller andet n). Hvis q' betegner sandsyn-
ligheden. for udd¢en i den n te generatlon, q -—P(X -O)

dkan man vise at f¢lgen ql,qz,...q se e er voksende og davd4
“den er. opad ‘Begrenset (q 1) er g= 11m(q )..Endv1dere gel-
dder, at q er . glvet som den mlndste n pos1t1ve rod af polynomlet

oy . |
'Bestar populatlonen oprlndellgt ‘af X 1nd1v1der kan populatlo-

:nen betragtes som x _familier af efterkommere. Chancen for ud-
~dgen’ er da g™ (Karlin (1966) p. 288 ff; Parzen (1962) p 199f%
Christiansen og Fenchel (1977) p llof) I

Den tllfwldlghed der forarsages af den stokastlske natur
“af de centrale begivenheder i 1nd1v1dernes llv,.er blevet beteg—
net demograflsk stokasticitet,. i. modswtnlnv tll stokastlcltet

der epererer~pé~bestandsniveau og eom hidrgrer fra stokastisk
"varierende'miljé; - Herom senefe. (Demografi betyder befolk- -
nlngsbeskrlvelse eller'-l Ere og- deflneres i midten af det 19
"arhundrede som "den ‘matematiske’ Kundskab om Befolknlngen"'
Demografi henviser altsa oprlndellgt og igvrigt iser til hu-

mane: befolknlngers matematlske (stgtlstlske) egenskaber.)

Vi s& i eksemplet med den 51mp1e f¢dsels— og’ d¢dsproces, at
; safremt populatlonens begyndelsesst¢rrelse var stor, gav den

analoge deterministiske model en rimeligt dmkkende.beskr;velse;:.

Maywahf¢rer.i-(May (1973) p 53), dat det synes et'vwre en gene- -
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raliserbar lzre - ogsa i flerartsmodeller = at safremt alle po-
. pulationer i et fg¢denet er store, vil middelverdierne tendere
mod at vere prdportionale med de detefministiSke populations-
sterrelser, og variansen ligesa, saledes at de relative fluktua-
tioner er af sterrelsesordenen reciprok kVadfatrod af populati-
onsstegrrelserne dvs. lille, hvis disse er store. Deterministis-
ke modeller skulle altsd i disse tilfmlde vare tilstrzkkelige.
Hertilvhé'man fgje, at der er eksémpler'pé vékselVirkninger
mellem- populationer, hvor en stbkastisk-beékriyelse i vesentlig
grad vil &ﬁdfe'modelleﬁs‘egenskaber. (Et sddant eksempel findes
i Ravn og Bansler (1981) p 50ff).

De fireAgrﬁndmodeller og deres énVendelSesomfédergsbm Stipule—

ret af May kan sammenfattes i fglgende skema:

Afhengig variabel x.

kontinuert diskret
Kont deterministisk Markov-kede tilvaekst sker
Uafhengig | * |differential lignd kont.param. kontinuert
varlgbel K disk deterministisk Markov-kzde tilvekst sker
* |differens lign. diskret param.| diskret
x stor x 1lille

De eksempler, der i det‘foregéende blev givet pa grundmodeller-
ne, var alle for én population. @ges antallet af populationer
kompliceres modellerne betragteligt ogsa indenfor grundantagel-
sernes rammer. Der optrader da ikke blot vekselvirkninger inden-
for den ‘enkelte population, men tillige mellem forskellige po-

pulationer.

En deterministisk differentialligningsmodel for n populationer
kan generelt udtrykkes saledes :
dxi/dt= g; (%95 00ex) i=1,2,..n.

Man antager almindeligvis, at vekselvirkningerne pavirker

dx

vekstraterne, dvs. dti/xi , hvilket bevirker, at gy (Xqypee.x )

i( n
har formen xifi(xl,...xn). En vigtig modeltype fremkommer ved
at Taylor-udvikle gi'erne med denne form omkring 0=(0,...0)

oy medtage led af 2. orden:

Ox32%

i

Jmt



som reducerer tll _ o . -
hvor ‘ 2_{- o
1(0) biy = 9%, (O>

Modeller af typen % er opkaldt efter Létka§og”Volterfa;'som"
uafhengigt af hinanden opstillede"og studerede sédanne-model~A
ler fra midten af 1920 erne og frem. Det karakterlstlske ved
denne ‘type. modeller er de konstante koeff1c1enter (ai'erne og -
bl. erne) og 1kke llnearlteten forarsaget af de kvadratlske.~'
led le 1% i* Fortegnet pa b i3 koeff1c1enten anglver veksel-
Vlrknlngens art b ( 0 betyder, at vekselv1rkn1ngen mﬂd'art'

Jj hwmmer populatlon i’ E Yekst. Etc. -ai er en "naturllcﬂ fng-,_
sels- hhv. d¢dsrate afhanclgt ‘af forteénet dvs. frugtbarheden j
hhv. d¢de11gheden, hv1s arten var alene i verden uden rovdyr

hhv. fede’ og uden 1nterferens ned 51g selv.""

Den tllsvarende dlfferensllgnlngsmodel ser - saledes ud

1%

x(k+1) = ( (k)),

eller

(k+1). f.(xl(k),...x (k)) L dRlRien PR
Ogsa denne model flndes i en Lotka Volterra udgave (:omend' “
disse herrer- Vlst ikke er ophavsmwnd tll den) '

(k+1) ( (c. +. Z b, k)) 421, -

WE]| ,_ i : . ‘

hvor c¢,=-1 har samme betydning st ai i differentialligningsmoas "
dellen. L ' o '

Pr1nc1p1elt kan de to stokastiske grundmodeller ogsa opstllles
denerelt for n arter, n)l men Jeg ved: 1kke prmc1s, hvordan det
ggres og erlndrer ikke at have set nogen areJde med en sddan
modeltype. Vekselv1rkn1ng mellen flere arter vil .betyde, at
overgangssandsynligheden pi(x,t;yﬁdlfor.den_i'te population
bliver en. funktion af de andre populationers tilstand til alle
tider (tldSpunkter) fra og med s 1ndt11 t, hvilket 1 almlnde-
11ched v1l vere komplet uhandtorllgt..(Tror jeg). o




" Varierende milj¢°

I grundmodellerne antog vi at Omgivelserﬁe var konstante.
Det'gav'sig‘udtfyk‘i konstante fgdsels~ og dedsrater og
-séndﬁynligheder og afkbmsfordelinger.;l de generelt formulere-
de modeller tog det form af, at parametre var konstante. I vir- -
kelige gkologiske systemer er dette nazppe gmldende. Mere rea-
listisk vil det vare at antage, at omgivelserne varierer, en-
ten som en regulmr afhengighed af tiden (3rstider f.eks.) el-.
ler mere eller mindre irregulert tilfeldigt. Et typisk eksem-
pel fremkommer ved at - modlflcere en dlfferent1a1110n1ngsmodel

i overensstemmelse hermed :
dx/dt = f(x,t)

dvs. den afledede afhznger nu eksplicit af tiden. Safremt mil-
jeafhengigheden indfgjes ved at lade en parameter a 1 modellen

vere en given funktion af tiden, a=a(t) fés :
dx/dt = f(x,a(t))

I dette tilfzlde bliver modellen ikke-autonom og selvom det nok
'komplicerer den noget optrazder ingen egentlig nye fenomener .
(Det siger May i hvert fald (May (1973) p 34)) Udtrykker tids-
afhezngigheden derimod irregulert varierende omgivelser kompli-

ceres modellen betragteligt.

Undersggelser over konsekvenserne af stokastisk miljg bestar
typisk i at erstatte en eller flere parametre i en velkendt
deterministisk model med stokastiske processer, og derpi sam-
menligne den nye models egenskaber med den oprindelige for at
se, om kvalitativt nye trzk dukker op. I praksis er man henvist
til at indfgre stokasticitet som sakaldt Gaussisk hvid stegi,

hvilket indebzrer, at fluktuationerne i omgivelserne er - -ukorrek-
lerede, dvs. deres stgrrelse og retning til to forskellige tids-
punkter er uafhzngige af hinanden. Den stokastiske model bli-
ver derved en sdkaldt diffusionsproces, en undergruppe af Mar-
kov-processer. Endvidere simplificeres modellerne oftest (al-

tid?) ved at lade de stokastiske parametre indgd lineszrt

dXi/dt S (Xl,.OOX ) + 8. V (A—.,ooo.A. 1,2-.1'1

[N
il

11
Erstattes ai erne med middelvardier, éi, plus muligvis ind-
byrdes korrellerede hvid st¢j—led;<§(dwi/dt); fas

b4 - v . o ST r
dAi - [ui(Al’neeXn) + aivi(Algoao}&.ng dt

t@vy (X, X )W, i=1,2,...n
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leor det fdrste led pa h¢3re 81de udgmr det determlnlstlske mod -
»i7stykke. (Turelli (1978)) ' '

Hvid stpj er matematisk et komplékst fmnomen, som skaber. bety-
,delige‘vanskelighéder i fortolkningen af7ovens£aendé ligning, .
bl.a. fordl sedvanlig dlfferentlal- og 1ntegra1teor1 ikke slar
‘tll men ma erstattes af mere eller mlndre heurlstlske frencan s~
. o B mader, hvorom der tllsyneladende 1kke er fuld enlched (Turelli
S (1978) Ricciardi (1977) p 148£f) |

"Tldsfors1nkelse.

I de. modeller, vi hldtll har betraﬂtet “er kun den nutldlge tll-
‘stand afg¢rende for systemets fremtldlge tilstand. Ofte vil det

- vare mere reallstlsk at antage, at ogsa fortldlge synder og
fortgenester vil g¢re 81g gwldende. Som prototype péd en -sadan
81tuat10n, kan man twnke pa en populatlon, der grwsser pa. en
vegetatlon, hv1s reoeneratlonstld er T Populatlonen f¢lger en
-1og;stlsk yakstlov (vwkst mod en ¢vre cr&nse med linezrt afta-

: gende”V$kstrate)'med begyndelsesv&kstrate v og b&reevne K for
.vegetationeh'(: maksimal populatlonsst¢rrelse) Reouler1n~er'af

IR o ‘Av&kstraten antages at ske med en for81nkelse pa T B
dx(t)/dt = r(l x(t T)/K) x(t)

~som keldee”en dlfferent1al-d1ffereqsl1gping; - B fAl,/
Som begyndelsesbetingelee er tiletanden til ‘tiden O-irX(O) nu
ikke l&ngere-tiletr$kkelig'til at gpecificere‘en ldsnihg. Det -
.. er nwdmendigt-at'kende:forhistorieﬁ,_fUnktionen X, p& et inter-
" val [ T O] Uden t1dsfors1nke1se vokser populatlonen asympto-
o tlsk mod K, mens en passende stor . tldsfor31nkelse forarsager
31‘ . : o vcykllske sv1ngn1nger om K (May (1973) P 94ff)

. . -: . Vil man undgé den begransnin der ligg er i, at populatlonens
‘dynamik afhwnger af et eksakt tldspunkt i fortlden,kan denne

indga vagtet. Leddet. Nt - T)/K udsklftes da af 1ntecralet
S

SN(S)Q(t;s)ds

-
~-hvor funktionen Q- spe01flcerer, hv1lken vegt de forskellloe
tldspunkter i fortlden tlllagges. '

" Den resultefende:model er nu ‘en integrodifferentialligning..
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Begge disse eksémbler tilhgrer en generél klasse af ligninger:
funktionaldifferentialligninger, som ogsa indeholder -andre ty-
per af tidsforsinkelseseffekter. En generel formulering er
%(t) = £(t,x;) | (§)
hvor ne betyder ‘differentiation fra hgjre og X; er fUhktioneﬁ:
o> x(tte), es[ -1 Q] dvs. Xy €T indeholdt i mangden C af vek-i
torfunktioner fra [ T O] ‘ind i tllstandsrummet S, (dvs.‘C er
et uendeligt dimensionalt funktionsrum) . Def1n1t10n3m$ngden D
for f er indehqldt'i "R x0C, og en begyndelsesbetlngelse er et
"punkt" (t »P) €.D - et begyndelsestidspunkt -t _ og en fortid Q -
sdledes at l¢sn1ngen b t »P) -gennen "punktet" har Xy t y @) =
og ig¢vrigt opfylder (§) for t i et interval Et -I't. +A] A)O..
Hvis r=0 reducerer modellen til en szdvanlig dlfferentlall;g-
ningsmodel. I modse&tning til, hvad. der galdervfor denne model-
klasse kan lgsningskurven for en funktlonaldlfferent1a111gn1ng

skaere s1v selv.

I teorien for funktionaldifferentialligninger interesserer man
sig ikke s& meget for lgsningskurver i et n-dimentionalt til-
standsrum (x-vektoren), men for lgsnirfskurver i et funktionsrum

(x,“s bane i C), idet teorien da pad mange mader bllver analog

T
til teorien for differentialligninger. Det modsvares af en de-
finition pad et systems tilstand, som den del af systemet, der en-
tydigt bestemmer dets tilstand til alle tider sterre end t, dvs.

funkt ionen x, og ikke vektoren x(t). (Hale (1967),(1977))"

En fgrste ordens differensligningsmodel indeholder en tidsfor-
sinkelse p& 1 tidsenhed, som normalt vil vare afstanden mellem
reproduktionstiﬁspunkterne, dvs. en generationstid. Safremt en
stokastisk model ¢nskes afhmngig af fortiden mister den Mar-
kov-egenskaben, hvormed de ligninger, der styrer sandsynlig-
hedsfordelingens udvikling i1 tiden almindeligvis bliver util-

gengelige.

Aldersstruktur.

Individers alder kan vare af stor betydning i populationers dy-

namik. Reproduktionsevnen er oplagt afhengig af alderen i man-
ge tilfwlde. Dgdeligheden ogsé. I de tilfwlde, hvor en popu-
lation "h¢stes" af mennesker vil det typisk ske, nar individer-~

ne har naet en vis alder og dermed storrelse. En rovdyrpopula-




 t10nS 1ndhug i en byttedyrpopulatlon kan tankes at afhenge af
st¢rrelsesfordellnger i de ‘to populatloner og dermed af. deres

aldersstruktur. - L,

;”En populatlon beskrlves nu 1kke blot ved sin st@rrelse,_men og-
s& ved sin aldersfordellng :ox = x(t, a). é kan betegne alderen
og vare: en kontlnuert varlabel eller ‘betegne en aldersklasse.';.
’ x(t, a) angiver ‘alts& antallet - af individer til tiden t med al-

: deren a eller 1 aldersklassen a. Tlden t. regnes i f¢rste £11f=l-
.fyde kontlnuert Og kan i andet tllfalde vare: bade kontlnuert og
“'dlskret. Dynamlkken ien: sadan model fremkommer ved at spe01f1—re*
" cere. aldersafhwnclgheden af reproduktlonsevne, d¢de11ghed og _
A'vekselv1rkn1ng ned andre populatloner._Aloefsstrukf1r i en popu-
' latlonsdynamlsk model er ‘serligt tilf=lde af fortldsafhwnglghed '

“idet antallet aft individer til tiden t i alderen (aldersklassen) A
" a afhmnger af antallet af f¢dte 1nd1v1der tll tlden t -a og dlsses

’f;skabne 1ndt11 tiden t.

: En v1ct1g model for en populatlon med kont}nuert aldersstruktur
ier den sakaldte Lotka- model 'efter samme Lotka som. tldllgere
-omtalt I denne model regnes kun med reproduktlve individer. og
_deres reproduktlve afkom, dvs. kv1nder og d¢tre. hv1s kwnsratlo-
-en.er konstant og d¢de11gheden ens for de to k¢n er det 1ngen -

1ndskrmnkn1ng i modellens gyldlghed '

Vi betracter‘en'lukket'populatidn. B(#) er antadllet af kvinde-
- f¢dsler pr. tidsenhed 1 et tldsrum omkrlng tiden t for hele po-’
pulatlonen, 1(a,t) er andelen af kv1nder f¢dt til: tlden t-a,
som har overlevet tll alderen a,.dvs. til tiden ty n(a, t) er

. det gennemsnltllae antal kvindeafkom pr. tldsenhed til tiden t
for en kvinde i alderen a, dvs. f¢dt tll tlden t-a. Hvis B (t)
er antallet af kvinder fgdt pr. thsenhed omkrlng tlden t af
kv1nder, som . var til agede £il tiden .t=0, ep ' ’ '

B(t) = (t)+ SB& a)(at)mw'wda, t)o'
idet 1ntegralet er antallet af kv1ndef¢dsler til tiden t af
kvinder fgdt eftér t=0. Populat10nsst¢rrelsen x(t) er

x(t) = S (t-a)1(a;t)da

o R :
Kendes B 1 og m tll alle tlder kan nganen l¢ses fuldstmndlgt




Modellen er en sakaldt integralligning; det er et specialtil-
felde af en furnktionaldifferentialligning. En vigtig sterrelse
er nettoreproduktionsraten RO, som angiver det gennemsnitlige an-
~tal kvindeafkom for en kvinde fgdt til tiden t gennem hele hendes.
levetid : , '
e
R (t) = Sl(a,t)m(a,t)da
© o :
‘Hvis RO>ZL(<1)'vil populationen vokse (aftage).
Samme. tankegang kan bruges til af'opstille en model for en po-
pulation inddelt i aldersklasser. Populationen er nu karakteri-

seret af en vektor

an(xo,n’xl;n""xk,n>

“hvor k+l er antallet af aldersklasser, og k en maksimal alder.
Alle aldersklasser har samme langde (f.eks. 1 ar). Hvert indi-
vid 1 aldersklaése j bidrager med mj individer til o’te alders-
klasse, mens brpkdelen 1, overlever til n®ste aldersklasse. Dy-

namikken i modellen bliver hermed

= ¥ oo,
Xo,n+l MoXo,n” ™*1,n Me*%,n

‘Xj+1,n+l'= Xj,n— lj

eller pa matrixform :

Xp41 T M'xn
hvor -
1, o

M = SO
| leo

er en (k+1)x(k+l)-matrix. Er populationen givet ved en begyn-
delsestilstand X, vil den n tidsenheder senere vere Mnxo.
Modellen kaldes en Leslie-model efter P.H.Leslie, som arbejde-
de en del med denne modeltype fra o. 1945. (Pielom (1969)

kap. 3 oy A.)

Humnlis udbredelse.

Hidtil har det vmsret forudsat, at populationernes rumlige for-
deling i miljget ikke spiller nogen rolle for modellens mekanis-

mer. Tetheden af individer fra en population har vzret antaget



_ens i hele omradet Dér:har‘ikke'vwfet SKjulestedér'eller SEr-

Coligt gode Jagtmarker eller grwsvange Men Omglvelserne er ofte

. ikke homogene C)gdyr bev@ger 31g. Nocle ‘pd en nomadellgnende mé -

de ‘i konstant sggen efter f¢de og andre 11vsforn¢denheder. An-
dre migrerer fra tid tll anden eller bev&ger 81g dagligt omkring
' bostedethSma dyr flndes ofte pletv;s';4kolon1er..Bevagelser i

miljget (Vand,iuft) kan fere smé dyr med sig. Osv. To hbvedgf@p-‘

. per af populationsdynamiske‘modeller~synes at udgdre de,hyppigst,t_

forekommende. Den ene ‘angér pletV1se'(éng.g "patchy") omgivel- -

- ger - f.ex. sLaQeayrsandreo pa fru~ter, blaaknopoer o.lig . -

:';hvor t&theden af hver populatlon er J&vn i hver plet, og beskri-

ver populatlonsdynamlkken i en plet og hver arts kolonlserlny '
‘af nye pletter. Den anden type angar et kontlnuert, evt, be— 31‘1
. grenset m113¢, hvor der kan forekomme advektlon (dvs..str¢mn1n-"
‘ger 1 m113¢et f¢rer 1nd1v1der med 51g,?ka1des ogsa konvektlon)
dlffu81on (dvs. individer bev&ger 517(ved egen kraft). tilfzl-
fdlgt i mllJQet) og intra- og 1nterspe01f1kke vekselv1rkn1nger
“(dvs. 1nd1v1dernes reaktion pa tllstedev&relsen af andre indi--
:v1der fra samme eller andre arter) En model af denne klasse .-
kaldes en ‘advektions-diffusions-reaktions nodel eller blot. _
reaktlons dlffu81ons model, safremt advektlon 1kke forekommer.
(Termlnologlen skyldes, at denne type modeller oprlnder fra
" kemiske problemer ) En generel formulerlng for et n- populatlons
gkosystem kan»y&re_:-“ ‘
. %% = - ;)_ax (Ui ) — a»(U«/,; 5.) -. ai _(‘_*a,'» S)
0

z ) : .
bl )+ Bl Bl B

S+ | F__('QJJ):’(.I'X',(:))%V). J?’i)l).,.n ) L= Ll)z, n
‘ hvor | |
Si =:S(5,t) jer t&theden eller koncentratlonen pa stedet
x =‘( ;y,2) til theu t
by = oy o g uz’i? ier aqyekplonspasﬁigheden |
Ki?£ (K%,i,Ky:i ; Kz;.) er aiffgsiqpskoeffipient-vektoreﬁ

Fu'er 1ntra--og 1nterspe01f1kke vekselvlrknlncer, afhe ngig

af alle populatloners t@theder, tid- oo sted
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- alle for den i’te population. Hvis u,= Ki= o og F; = (SJ)
‘j=1,2,...n reducerer modellen til den sadvanllge dlfferentlal—

ligningsmodel.

Til modellen hérer'ranabetingelser, som kan vaere af forskellig
art. En randbetingelse.foreskriver betingelser pd populations-
tethederne ved - eller populatlonsstrwmmen (flux’en) over -

en rand Xy i miljget. S o

F.ex. kan det forlanges, at populationshastigheden er en funk-

tion af tiden

S;(x,t) = Gy(t) = wved ﬁjzb—

Evt. kan Gi vere konstant O, i hvilket tilfzlde, der er tale om

en absorberende rand. Der kan ogsa foreskrives en flux over en
1 - - - - -

rand

som kan betegne immigration eller emigration. Hvis miljget er
lukket sa ' |

J; = o0 ved x = Xy
er der tale om en reflekterende rand. Andre typer randbetingel-
ser forekommer. (Pielou (1969), Okubo (1980), Ricciardi (1977)

p 4L3ff).

Hermed er mulighederne for variation over det populationsdyna-
miske tema skitseret.Grundmodellerne for én eller flere arter :
deterministisk/stokastisk x kontinuert/diskret tid, for et sim-
plificeret populationssystem kan udbygges med varierende eller
st¢jfyldt milje, tidsforsinkelseseffekter, aldersstruktur og
geografisk fordeling. Samtidig ¢ges modellernes matematiske
sverdhedsgrad i almindelighed betragteligt. Grundmodellernes
modtagelighed for variation er meget forskellige; det samme
gelder indbyrdes kombinerbarhed. Antallet af arter bestemmer

cn nedre graznse for dimensionen af tilstandsrummet; rumlig
fordeling kan fgje flere dimensioner til modellen, og (kon-
tinuert) tidsforsinkelse og aldersstruktur @ndrer tilstandsrum-




]met‘tiixet'fuﬁktiénsrum;-V

' :Den matematlske komplek51tet af ¢k010glske modeller vokser al-
: mlndellgv1s med dlmen31onen, ller omvendt, jo farre dlmen51o-

ner- des mere kompllcerede (evt ,reallstlske) modeller kan behand- -

les. I prak81s er det tllStr&kkellUt at skelne mellem modeller :
fér én, to og mange arter.En- artsmodeller er alt andet lige. be-

tydellgt 31mplere end flerartsmodeller. To- artsmodeller (u den

.ekstra dimensioner) har planen som tllstandsrum, hvilket be-
'granser mullghederne for 1¢sn1ncernes forl¢b betragtellot i

i,sammenllgnlng med mullchederne i modeller for 3 eller flere ar-~> ~

o ter (herom_senere)_



OM STABILITET

De eksempler, der blev givet pd grundmodellerne, var

simple .0og syntes urealistiske. Det er de ogsa i almin-
delighed, men de kan dog bruges til at papege et af
populationébioiogiens grunﬁl&ggende pfoBlemer.'En popd—
lation, der fglger en eksponientiel vakstlov x(t) = X
exp ()M-}‘)t bliver med tiden uendelig' stor, hvis Te- -
produktionsevnen. A er stgrre end dgdeligheden m , og

den uddgr hvis ;\gﬁ,. Kun i gransetilfzldet, hvor A er
‘pracis lig m holder den sig pé en endelig stgrrelse.

Den stokastiske model forudsagde, at populationen i mid-
del voksede, hvis A>m , dog med en sandsynlighed for

at uddg, som ikke er nul. Hvis')guruddwde den, da med
sikkerhed. Men bortset fra jordens huméne befolkning®og
de dyrearter:raisse udrydder, synes gkosystemers pobula—
tioner netop at vaere karakteriseret véd at vere endelige
og ikke udd¢ inden for lange tidsrum. S& et fundamentalt
problem for gkologi er at forklare, hvorledes det gar
til, at populationer hverken uddegr hvert andet gjeblik
eller vokser ind i himlen. Hvilke vekselvirkninger sgrger
for, at differensen mellem fgdselsraten og dgdeligheden
holder sig omkring nul? Disse simple overvejelser skal
antyde, hvorfor matematiske modellers stabilitetsegen-

skaber spiller sa stor en rolle, som tilfzldet faktisk er.

Et gkologisk vigtigt spgrgsmal, som matematiske modeller
for populationsdynamiske systemer bruges til at sgge
svar pa, er derfor, hvorledes populationssterrelserne
vil opf¢re sigz pd langt sigt? Spergsmalet kan stilles ud
fra en praktisk interesse i at forudsige, hvorledes sys-
temet vil reagere pa patenkte indgreb, eller henSigfen
kan vere at forklare iagttagelser af systemet ved at
bygge en model, som reproducerer iagttagelserne og

representerer gkologisk acceptable strukturer.

Der er fire generelle trzk ved et gkosystem, som er af

betydning, for en matematisk model, der skal reprzsentere det.




" Det f¢rste er ¢kosystemets bestandlghed For den matema-‘
tlske model betyder det, at det er dens opf¢rsel pa- langt
sigt, dvs. dens opfersel i gr&nsen, nar tiden gar mod '

1

uendelig, der skal korrespondere med gkosystemet.

Det andet er, 'at man ma foreStille.sig,'at ¢koeysteme£e

dynamik er af en sadan beskaffenhed at tllf&ldlge fluk--
tuatloner A populatlonsst¢rrelserne forarsaget af f. eks.
kllmaets luner ‘ikke far det . til” at bryde sammen. I den
matematlske nodel bliver dette et sp¢rgsmal om gr&nse-"
opf¢rslens response pa pertubatloner i becyndelsestll-

stande.

Det tredle trek ved. ¢kosyetemet der her skal trwkkes
frem, er dets fluktuerende karakter. I modelsammenhmng
betyder det at de parametre, der fastlmnger vekse1v1rk—
nlncens st¢rrelse 1kke er bekvemme konstanter eller
51mple funktloner af tlden, men stokastlske processer.

I pr1nc1ppet skulle dette forhold ikke betyde noget for- 
stokastiske modeller. (Men det c¢r det nuy, bl.a. fordl
parametrenes sandsynllghedsfordellnn sgmldent kendes og’Ai
fordi det hurtlct bliver uoverskuellgt med mange for-.
skelllge stokastlske processer i en model) For en deter—_
mlnlstlsk model betyder det et sp¢rgsmal om, hvorledes
&ndrlncer i. parametervardlerne svarende tll us1kkerheden

pa den pav1rker crmnseopf¢rslen.

Det fJerde trek er ¢kosystemets komplékse karekter,id er
som konsekvens har, at funktloner, der bruges til at
beskrive vekselv1rkn1ncer mellem populatlonerne, ofte
ikke kan ‘angives prwc1st. En v&kstkurve f. eks. er typlsk
S-formet, men utalllpe funktlonens graf er S formet, og-
der er sjzldent biologiske grunde tll at u@pege,netop

én som den rigtige. Der opStér'heref’det problem, at man
risikerer, at de konklus1oner, der néas pa pawgrund af en

matematisk model ‘afhenger af de sp901f1kke funktlonelle




sammenhenge, som modellen indeholder, og at en lille
endring vil medfdre andre konklusioner. I s& tilfmlde

betegnes modellen strukturel ustabil.

Det skal hé%ﬁes, at ékologi héﬁdler omiandet_éhdfstabi-
litet i den ovenfor antydede betydning, og at matematis-
ke modeller ogsa Spiiler en rolle i siddanne sammenhwnge..
For matematisk populationsbiologi'spiller‘sp¢rgsm§1 om
stabilitet dog en dominerende rolle, sdledes at det er
berettiget af trakke netop denne egenskab frem pa det-
te sted. -

Hidtil er det ikke preciseret, hvori et gkosystems sta-
bilitet bestér, udover en antydning af, at det indebarer
able populationers bestéen. Dette ultimative kriterium
opfyldes af en rekke forskellige opferselsmuligheder

for populationssterrelserne. De kan vare (nesten) kon-
stante. De kan udvise regulmré svingninger med en (n&s—‘
ten) fast periode. De kan fluktuere mere eller mindre
irregulart - hvis fluktuationerne synes helt irregule-
re, uden system,taler man om kaotisk opfersel. I det fgl-
-gende vil jeg diskutere matematiske modellers stabilitets-
egenskaber. Jeg vil ggre det ud fra deterministiske dif-
ferentialligningsmodeller - det er den dominerende model-
type, og derpd kommentere forholdene for diskrete modeller
og stokastiske modeller.

En deterministisk differendialligningsmodel blev tidli--

gere angivet pa formen
" n
A g xeb=Ry {19 —=R

f er en differentiabel funktion med kontinuert afledet.
En lgsning til modellen er en vektorfunktion x(t) der
tilfredsstiller modellen dx(t)/dt = f£(x(t))

samt cn begyndeclsesbetingelse x(Q) = X, Fn lesnings-
kurve er en orienteret delmmnzde af S bestaende af alle

punkter hegrende Uil en lgsning. Familien af alle lgs-




.ningskurver,kaldes(faseportraitet;.

' Den enkleste form for stabllltet som et ¢kolovlsk syutcm

kan. udvise, 'er en tilstand som er konstant, dvs. .som

 1kke @ndrer sig i tiden. Matenatlsk svarer det tll at ‘

 den tidsaflede af x(t) er 0, dvs. et punkt hvor fx). = ..

dv1s et sddant ligevaegtspunkt skal vere ¢kologlsk 1nter— o !
.essant, ma det vare ‘lokalt stabilt, dvs. safremt systemet

vforstyrres lldt vak fra 11gev&gtstllstanden, skal dyna-'

- mikken "tr&kke" det Mpa plads™ 1aen‘(asym totlsk nar
Y p1

't D oo )’ eller i det mlndste sprge for. at systemet ikke
A bevwger sig vek fra den Oprlndellwe tllstand En pra01si
. deflnltlon pa et stabilt llgevwgtspunkt lyder \ |
'gEt llvevagtspunkt'x er lokalt stabllt hv1s der for.en- o
hver omegn U om X flndes en . omegn Ul,om x ;IU{,saledesv
. atxenhver'l¢sn1ng_med‘x(0)vlfUl er definerat og i U'i"ori
alle t > 0. = . o ! ' — o
Et.iigeVmatspunkt er’ asymptotlsk stabllt hvis;det aesuden,
Séélder,-at limx W) =X ' A o

. t-.>o°
Etlligevégtspunkt, der ikke er -stabilt er ustabilt.
"Det4bétyder,'éﬂ der er ern omegn U‘bm X, SQIédéé at der. -
ﬁof,énhver omégn Ul om x i U er mlndst ‘en l¢sn1na x(t)’

startende i x(0) i Ul’ som 1kke llgger helt i U.

‘Hvis et system befinder sig i en'ustabil liﬂevagtétiI—
Stand, vil en forstyrrelse typlsk medf¢re at systemet
vbevwger Slg V&k fra llgev&wtstllstanden._ '

”-Omkrlno et asymptotlsk lokalt stabllt llgev%gtspunxt fin-
des altsa et omrade af tllstande, hvorfra systemet vil
.konvergere mod llgevagtspunktet. Omradet kaldes et til-
-tr&knlngsomrade. Jo stgrre det er, jo mere modstands-A
'djgtlgt_er.systemet overfor pludselige 8ndp1nger i popu-
'latioﬁsst¢rrei3erne. Hvis omrddet udger hele tilstands-
rummet vil sysfemét uén§et'begyndelsestilsténd’n&rme”sig
v1lkarllgt tet til llcevwatspunktet, som i dette tilfel-
de kaldes clobalt stabllt. Hvis defr flndes flere aSJmp—

—~




totisk,-lokait_stabile ligevegtspunkter, vil der veare
tetliggende begyndelsestilstande, hvorfra systemet vil be-
vege sig asymptotisk mod hver sit ligevagtspunkt, som
‘kan reprzsentere radikalt forskellige ¢kologlske tll-
stande. 3 '
Det er hyppigt enkelt at identificere ligevagtspunkter-
ne i et system - det bestar i at ldse ligﬁingssystemet
f(x). = 0 - mens det kan vare vanskeligere, at konsta-
tere deres étabilitet Der er to metoder til dette.

Den ene er at studere faseportrattet for den afledede
af £ i llwevwgtspunktet Df (x), der som matrix har { @%

Dette fordi Df(x) er den linezre afbildning, der appro-
ximerer f bedst i x. Faseportr&ttét for-Df(i) - og dermed
for £ i en omegn om X - karakteriseres af egenverdier-

ne for Df( )a Et kompleks tal A\ er eﬂenverdl for Bf(x),
‘hvis der flndes en efentllg W_r_e_lg*tor vi ]R _sa DEW) = Av.
 Egenverdier bestemmes af: det(di)- }\I),o) Ivev Hvis ingen har
positiv realde; er x et stabilt ligevagtspunkt, ogéasymp-
totisk stabilt, hvis alle realdele er negative., Den nu-
merisk _mindste realdel Dbestemmer den hastighed, hvormed
" systemet vender tilbage til ligevwgtstilstanden,'séfremt
det forstyrres. Hvis mindst en egenverdi har positiv

realdel er x ustabil.

En sadan undersggelse af det lineariserede faseportrat
omkring et ligevegtspunkt kaldes en lineariseret ana-

lyse. Den glver svar pa sg¢rgsmal om ligevagtspunktets
lokale, men ikke dets globale stabilitet.

Den anden mebode gdr ud p& at konstruere en sikaldt Liapu-

nov-funktion; som er en slags potential. En Liapunov-

funktion V afbilder en omegn U om ligcvegtspunktet x

ind‘i de reelle tal, er kontinuert pa U og differentia-

bel pa UN{X} , oo har felgende egenskaber:

1) V har et minimum i X

?) V er en ikke-voksende funktion pa lgsninger i U\{X§
dvs. ner x  (dvs VOUY) e tkke velsende)

Hvis disse to betingelser er opfyldt, er x et stabilt
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o ;1lcev&ctspunkt. Hvis, der tllllge c&lderf"
3) v er strengt aftagende pa l¢sn1nger i U\ix& ‘
" - er x et asymptotisk stabllt ligeve gtspunkt Hvis V .
er defineret og opfylder alle betlnNelser pa hele tll-‘-
: standsrummet er x globalt stabilt.

ey

sy dmmﬁﬁk . ‘ _
Der findes 1nven/metode, til at flnde Llapunov funktlo-

‘ner. I mekaniske og elektriske systemer er energlen of -

- te' en Liapunov- funktlon. Hvis der viser pig egenverdier- med
' realdel 0 i en lineariseret analyse kan en sddan ikke
‘afggre om llvev&gtspunktet er asymptotlsk stabllt. En

. Llupunov -funktion vil i dette tllfalde kunne give svaret

‘<En 1kke ualmlndellg opfgrsel for ¢kosystemer er sv1ngen—
“.de populatlonsst¢rrelser. I v1sse tilfelde synes sv1ng-..
ningerne regulsre, - med lldt nod v113e‘— perlodlske. .
I andre tllfalde synes forl¢bet helt t11f°1d1ng (stokas¥‘
: tlSk) Gentacen tllbagevenden til et tldllgere tllstana
,fkaldes rekurrens. Blandt rekurrens f&nomener er . baner,¢
der asymptotlsk narner 31g eksakt periodiske baner
(grwnsecykler) normalt de ‘P**PSte at. 1dent1f1care.'V_l-

. at marke i dlmen81on en og to. Dvs for systemer med en o
'eller to populatloner.:Arsagen er, at lggnlngskurver '
for.et differentiabelt dynamlsk system 1kke kan skare

'hlnanden eller -sig selv. Pa en linie eller i planen er

'_der derfor ret’ begre mséde og overskuellge'orenseopf¢r—

selsmullgheder'(gransem&ngder): ;nten.gar banen mod etvlige~

‘_‘v&gtspunkt eller en vr&nsecykel>(— kun - puligt i planen)

ﬁ(eller den er. ikke begrenset, og‘det'er gkologisk urime-

ligt). I- dlmen51oner storre end eller lig. tre er forhol-

‘dene meget mere kompllcepede. Gregnsecykler ~og lukkeds lzz-
ningskurver i sadanne dimehsionqy kan dels vare meget van-
kelige at 1dent1figere, f.eks. yere svare at Sk¢lne

fra transiente tllsfande‘e dels_héve enipvérrASkende

form: En. kompakt region. kaﬂ indehdlde'héndelig mange *
perlodlske l(z)snlnger med perloaer der nermer sig Uendélig'.
Dette gmlder ikke blot patologlske dynanlske systemer,. |

nen oosa strukturelt stablle. (lesch og Smale‘(l974))
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Man kan indvende, at streng periodicitet, gentagen til-
bagevenden til prmcis den samme tilstand er for snaver

en foréstilling omgentagelsesfaenomener‘° I naturen

vil de s& godt som altld vare approx1mat1ve, Pa )
den ene side kan mat s sige, “at en model, der udviser en
" passende periodicitet, kan vere en rimelig model, men.pa
den anden side kan dynamlske systemer ogsa udvise n&sten-é'
gentacelse, og sddanne systemer kan ogsa vare modeller for
gkologiske gdentagelsesfenomener. Tilstande i et dynamisk -
system ‘som nesten-gentages kaldes "ikke-vandrende" i mod-

setning til "vandrende". Et punkt er vandrende, hvis det

har en omegn af tilstande, hvis baner aldrig vender til- ' ' -

bage til omegnen. Et vandrende punkt svarer til tran- 7
sient opfgrsel i det dynamiske system, dvs. et overgangs-
fenomen. Banen for et ikke-vandrende punkt p vil uende— -
11# ofte vende tilbage til en vilkérlig lille omegn’ om
~det. Der vil vare punkter q.vilkarligt tet pa p, hvis
baner uendeligt ofte vender tilbage til enhver omegn

om p. Ikke-vandrende punkterISVarer altsa til observa-
ble gehtagelsesf&nomener - omend af noget uregelmessig
eller kaotisk karakter (Chillingworth (1976)).

Lad os nu se pa stabilitet for en deterministisk diffe-

rensligningsmodel:

X 41 © f(xn)

Et ligevegtspunkt x vil vere bestemt ved at x.= f(x).
Den lokale stabilitet af X, kan som for undersgges ved
at studere den linemre tilnmrmelse til £ i x: DE(X).
Forstywes x med 4x vil systemet til det fglgende tids-

punkt vere 1:
f(x + 4x)% x + DF(X) (A x)

og efter n tidsrum ca. 1
24 e M (A x)

x er stabilt, hvis forstyrrelsen der ud, dvs. hvis
in(f’c)(n)( 4x)] = 0  for n=—» e

Dette er tilfmldet hvis alle egenverdier for Df (x)
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numerisk er mindre end 1.
En periodisk tilstdnd xf vil i en‘differensiigningsmodel
vere beéstemt af o A '
X' = f(p)(X*)' .

(p)

'st} det antal tldsrum, der gar fér X gentages Som fgr
afhenger stablllteten af x " af den afledede ' |

" hvor f betyder den: p'te 1tererede af f, og P perloden,

‘Efogp)ﬁxf) =lDf(f(p—l)(xf5Df(f(p-2)(x+),;;.Df{x+)

‘hvor egenv&rdlerne ‘for Df(p)(x ) skal have modulus < 1 L
- +. :

for at XQ (=x- ) Xl"" - l’ x;-: f(x ) er en lokalt stabll-
e,perlodlsk 1¢sn1ng (.- kaldes en p- cykel) ' '

leferensllgnlngsmodeller kan udvise utrollgt kompllceret>
fopf¢rsel allerede i. dlmens1on én. Ep_s;mpelp_og v1gt1gt
 eksempel. ] kan 1llustrere dette ' IR

o xg+i‘;;fb§xn)i }f5<x;,s.bx<14x) o< b< u [o ﬂaﬁ) ﬂ';

_ADéﬁhé model (og andre af - samme type: og i flere;dimensioner)
er studeret meget i de’ 31dste 10 .ar, d& i et populations-.
dynamlsk perspektlv 81den omkrlng 1975 (SeeMay {1976), May -

Oster (1976) og Guckenhelmer et al. (1977))..Modeilen
kan ténkes som prototypen pa modeller af (insekt-) popula-
tloner, hv1s generatloner 1kke overlapper og - hvis-repro-
duktionsrate er tmthedsafhmnglg, dvs. aftager for store
populetlonsst¢rrelser. (Det svarer til, at f -¢¢rste'

] vokser med x mod et maksimum og'derpéxaftageg og gar pod

- 0.) '

_ ‘Det 1nteressante ved modellen er den made,.hvorpa dens-
“'Opf¢rse1 afhanger af b. Forl¢bet er . let af félge graflsk

i
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Grafen for fb for 3 vardier af b og forlegbet fra et be-
gyndelsespunkt i de 3 tilfslde.

Man starter ved en verdi X, pa xn-aksen, gar op til kurven;
vaerdien pa xn+lﬁaksen er Xq. Dernxst gar man vandret ind
il diagonalen Kpg1 & Xy T dets xn—koordlnat er Xq-. Herfra
gar man op til kurven - vardien pa X, 4q-aksen or x,. Osv.
Figuren viser kurven for fb for 3 verdier af b. For b&1l

gar Xq mod O uanset begyndelsesvardi. For 1< b< 4 har
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kurven et skeringspunkt med diagonélen;'Détte'punkt er et
ligevegtspunkt. Hvis 1<b< 3 er'deh afledede af:fb i ske-
‘ringspunktet numerisk mindre end 1, sa llgev&atspunktet
o er stabilt’ og tiltrzkker ‘alle begyndelsesv&rdler undtagen
0. Nar b overskrlder Vwrdlen 3 bliver llgevmgtspunktet u- |
stabilt, og ﬁspaltes" 12 punkter, ‘der udzgr en stabil’
A';td periodlsk cykel, som tiltrekker alle beayndelsestll—
. o stande undtagen snarlncspunktet med dlagonalen og O. En
o sadan proces,_hvorved et stabilt llcev&gtSpunkt mister .
. sin stabllltet og sPaltes ito eller flere 11gev&gtspunk-.*'
‘ter, nar en: parametervwrdl overskrlder ‘en kritisk drmnse,
kaldes en blfurkatlonsproces.rﬂges b bllver denne 2- ~cykel
“ustabil for ‘en krltlsk verdi af b og aflgses af én ‘stabil
"4 -cykel. Denne afl¢ses igen ‘af en stabil 8= cykel Osv.lDe
1ntervall er, hvori en 2k-cykel er stabil bliver stadig .
: 'mlndre og. processen oph¢rer ved en krltlsk v&rdl af b %
.3, 57 hvor alle 2k—cykler, k § 0, 1 2,..., er tllstede, ‘
men ustablle. Det vil- sige - for b > 3,57 er der et utwlle-'
- ligt antal beayndelsespunkter, som vlver ‘totalt aperlo-
- dlskeforl¢b Denne situation er d¢bt ”kaosﬂ 'for b »
3, 67.,optr&der ulige: perloder'— f¢rst meget lanae, efter-;
handen kortere.. En- 3- cykel dukker op ved b = 3. 8284 For: |

- b stégrre end denne verdi optrwder der ' cykler med:

‘enhver heltalllg periode og et utallellgt antal asympto-

tisk. aperlodlske baner.

*'.Konsekvensen af dette eksempelé}atséfremﬁ en populétion
s beskrlves af en model af- denne type med ‘en parametervers .
di svarende. tll kaos, v1l populatlonsst¢rrelsen udvise et
'forl¢b der ikke kan skelnes fra en stokastlsk proces. -
Til trods for, at at populathns‘sp¢rrelse fglger en deter-

ministisk lovmessighed vil .den vare uforudsigelig.

Spergsmilet om stabilitet for stokastiske\ﬁodellér har .~
'jeg ikke ﬁoget serligt overblik over, men 1idt har jeg
‘dog. fundet frem til. Det. f¢1gende er baseret pa Turelli
(1978) . |

For ligevmgtspunkter i'diffusionsprocesser;<dVS. den type




modeller, der fremkommer ved étokastisk ("hvid ét¢j"—)
milje findes_definitioner péd lokal og global asymptotisk
stabilitet helt analoge med de deterministiske. Et punkt
X %_(il,...in)5§r ligevegtspunkt for en diffusionsproces,
hvis infinitesimal-momenterne er 0. (De n infinitesimale
middelverdimomenter Mi‘er de ﬁid$afledede af -middelver-
dierne. De n2 infinitesimale variansmomenter'Vi; er de

~ tidsafledede af varlanserne). Dette sikrer, at hverken
~;systematlske eller stokastlske drivkrefter forskyder
processen fra %. Der er tre S&dvahbge definitioner pa
sddanne punkters asymptotiske stabilitet; de korrespon-
~derer til tre standardbegreber pad stokastisk konvergens,
nemlig konvergens 1 sanhdsynlighed, konvergens med sand—
synlighed én og konvergens i middelkvadrat (meansquare) .

(En fglge af stokastiske variable Z,, Z Ly siges

2090
at konvergere mod en stokastisk variabel 7 i sandsynllghed

hvis »&sw PLLZ Z.l>£]30 for alle £ >0, og med sand-
synlighed 1 hvis P[llm z_=12) =1, og i middelkvadrat
hvis 1lim [ (Z - 7) ] 0. Konvergens 1 sandsynlig-
hed impizzg}es af de to andre, men implicerer ingen af
dem. Konvergens med sandsynlighed én hverken implicerer

eller impliceres af konvergens i middelkvadrat.)

Imidlertid er disse definitioner ikke anvendelige i al-
mindelighed, thi selvom H ‘erne forsvinder ved et lige-
vegtspunkt, gor Vlj erne det sedvanligiis ikke. I s& fald

er der tre andre muligheder.

Den f¢rsté er at undersgge, om der findes ‘en étation&r
sandsynlighedsfordeling, som dels er O pa randen, hvor

en eller flere populationsstgrrelser bliver 0, og som
dels'sandsynlighedsfordelingen konvergerer mod uanset
begyndelsestilstand. For cn praktisk betragtning kan den-
ne stabilitetsdefinition vazre misvisende, idet sandsyn-
lighedsmassen kan vere koncentreret pa sma populations-
stgrrelser, hvor demografisk stokastisitet dels ugyldig-
gpr modellen, dels betinger uddgen med stor sandsynlig-
hed. Med denne reservation in mente kan man sige, at

kriteriet giver global, omend upracisiinformation i form
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af, at populatlonssystemet.udviéer persisteﬁé, dvs. det
bestar vedvarende, pa. ' modellens pfmmisSer;fDesv&fre ef'
ligningerne til bestemmelse af en station&r'éandsynlié-‘
hedsfordeling almindeligvis ufremkommelige i flére;di4

mensioner,

Den anden mullghed forudsatter, at den stokastlske mo—
dels fluktuatloner omkrlng den determlnlstlske 11gev&dts-
tilstand 1kke er for voldsomme._Der foretages en heurls-
tisk, (— matematlsk 1kke strlngent) llnearlserlng omkrlng ‘
dette_llgevmgtspunkt hvilket f¢rer ‘1l en sakaldt n- dlmen-
sional Ornstein- Uhlenbeck proces for’ fluktuatlonerne om
llgevagtspunktet der - har det fortrin at den har en kendt
Statlonar sandsynllghedsfordellng. Heraf fremkommer en -
sammenhang mellem varians-covarians matricen {’V } for -
fluktuatlonerne omkring llgevwgtspunktet m113¢fluktuatlo-t'
nerne og egenvardlerne for den llnearlserede afblldnlng
i 11gevmgtspunktet Denne sammenhwng kan bruges tll at )

opstllle et stabllltetskrlterlum.

Den tredle mullched er at anvende mlddellevetlden som et
stabllltetskrlterlum. Mlddellevetlden er mlddeltlden ind-~
til en af populatlonerne udd¢r..DQtte kriterium er gene-. .
relt anvendeligt for stokastiéke mddeller i ﬁodéétning
til de foredaende, som --i hvert’ fald her = er dlskuteret
kun for dlffus1onsprocesser. Ofte er det, n¢dvend1vt her
at 1ndf¢re en positiv ekstlnxtlonstwrskel gom krlterlum
for, -hvornar en populatlon er. udd¢d 1ddellevet1den som
stabllltetsmal har det . problem, at . levetlden cenerelt af—
hanger af begyndelestllstanden. Derfor er der ikke nogen
skarp granse mellem stabilitet forstaet som ”lang” mid-
dellevetld og ustabilitet forstas som "kort". Den forud-
gaende anden mullghed ferer heller 1kke et skarpt krlte—

I‘lU.m.
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- KAPITEL 3

_ NORDS@MODELLEN - ET FORSPG PR EN REALISTISK MODEL

Den s&kaldte "Nordsg-model" vil her blive brugt som et
eksempel pa en realistisk matematisk model fbr et gkolo-
gisksystem. Nordsgmodellen er udviklet pé;Danméfks Fis-
"keri- og Havunders¢gel$er iser af matematikeren K.P. An-
dersen 0g blologen Erik Urs1n,,Arbegdet startede i 1971
og et resultat blev publiceret i 1977. Hensigten med mo-
dellen er at beskrive Nordsgens @ko—system under anven-
delse af al tilgmngelig biologisk viden, og helst s&
godt, at modellen kan glve baggrundsviden for

",..beslutninger om, hvorledes man skal styre fis-
keri og forurenlng, s& man undgdr en udvikling der
pdelzgger balancen i det pkologiske system og der-
med det naturgrundlag, som er basis for vor udnyt—
telse af havets ressourcer.” - _ ,
(Ursin i 1974, cit. fra Ravn og Bansler, (1981)

- dvs'. modellen skal kunne forudsige konsekvenser af ind-
greb i okosystemet.,

Udover denne brede hensigt var modelbyggerne ogsa mo-
tiveret af et mere konkret problem. I fgl=e traditio-
nel opfattelse hos fiskeribiologer medfgrer et ¢get fiske-
ri en nedgang i fiskebestanden, men man hawde observeret
det overraskende forhold, at Nordsgens fiskebestand holdt
sig konstant gennem 1960”erne, til trods for at fiske-
riet ggedes kraftigt. S& man pd de enkelte arter holdt
overraskelsen sig: Bestanden af store torskefisk voksede
sammen med fiskeriudbyttet, mens bestanden af sild og
‘makrel omvendt mindskedes kraftigt sammen med intensive-

ringen af fiskewiet.

Dette fznomen motiverede en hypotese om, at samspillet
mellem arterne i Nordsgen, dvs. deres indbyrdes relation
som rovdyr og byttedyr samt konkurrence om fgden spiller
en vigtig rolle for gkosystemet, oz at et ydre indgreb
som fiskeri kunne w@mndre artcrnes sammensatning og pre-

dationsmgnster (dvs. hvem spiser hvem, eller hvem spi-



Ut
‘ ser;man,.nér ens livret biivervfor ejaldéq);

;Denne hypotese skal ogsa ses 1.lyset af, at den blOlO-A
giske radclvnlnﬂ, der la - og 11gger - til crund for’ regu-.
lerlncen af flskerlet i Nords¢en er baseret pa modeller

_4;for;hver enkelt art, som ikke omhandlerAertens samspil med. -

_-andre arter.

‘Nordsgens ¢ko system er saledes 1kke blot et anllggende

. af 1nteresse for- samfundet P.ET . ca. den n¢dvend1re regu—t
vlatlon af flskerlet men . pakalder sig OgSa v1denskabellk
opmarksomhed ved at udfordre etablerede forestllllnger.
Den felgende beskrlvelse af Nords@modellen er lavet ud.
ffra en hen31at om at- glve et 1ndtryk af dens matematls-
ke, opbygnlng og antyde, hv11ke antagelser, den hviler pa..

: Beskrlvelsen er lavet pa bacgrund af Ravn ov Bansler'(l98l)

fﬁNords¢moaellens grundsﬂruktur.f; }

‘Nords¢modellen koncentrerer 51" on at beskrlve elleve

af Nordsgens flskearter, som er udvalgt. efter deres
ﬂ¢konom1ske betydnlnﬁ. Desuden 1ndgar prlmmrproduktlo—e

- nen af plankton.,Modellen findes. i en 1dealver51on, der
1nddrager alle de teorlfragmenter, modelbyggerne har kun—-
net Opdrlve, og i en. 81mp11f1ceret prognosever51on, som
er 1mplementeret pa en datamasklne og afpr¢vet pa bl. a.

- .datd fra drene 1960 70. Desuden: flndes en reduceret model '
for nogle fa arter. Den f¢1gende omtale af modellens struk-
tur og ‘mekanismer dzkker strengt. taget kun idealmodellen,
men 1 ‘realiteten ogsa prognosemodellen, idet forskelleneA
‘1me11em dem’ enten ikke berpres eller er. uvwsentllge for-

. sammenhwngen ‘her. Den reducerede model behandles 1kke.f

Yoreu¢modellen er konstrueret som en udv1delse af en.
"klass1sk" model for en enkelt flskeart, nemllg Bever-
ton og Holt’s, der blev 1ntroduceret i 1957 og 31den-'
har varet brugt til fastsattelse aft -fiskekvoter.
Beverton og Holt beskrlver en art ved tre koblede smd—,
vanlige fersteordens dlfferentlalllgnlncer med' tiden

“'som uafhmnglg‘var;abel. Den,ferste llgnlng,anglver“et
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individs vegttilvekst som funktion af vagten w:

Qli}:
oH=

= H™ - k'l | . (1)
H er en stofopbygningsparémeter, k er en stofnedbryd-
ningsparameter, m og n er konstanter. Lighingén kaldes
‘Bertanlaffys vekstligning. Dens biologiske rationale er:
Safremt fisks evne tll at optage fpde er proportlonal med
tarmoverfladen og safremt fisk med forskelllg vaegt er
dimensionewe pb
ligedannede, bgr m v#re forholdet mellem/fiskens over-
flade og vegt, dvs. 2/3. Sifremt energiforbruget ved
oprethdldelsen af fiskens biologiske funktioner er pro-
portional med vegten, bgr n vere 1. Ligningen forudsstter
at fisken hele tiden far en konstant del af det den kunne

spise (evt. selvfglgelig alt).

Den neste lignihg udtrykker bestandens vkst (i antal
individer) dom funktion af fiskeriintensiteten F, dgde-
lighed M og bestandssté¢rrelse N:

al ~ _(F + M)W | : (2)

- dvs. den relative mndrlng i bestandssterrelsen

( / N) er lig summen af fiskeintensitet og dg¢delighed.
F er en ydre faktor i forhold til Nordsgen; man kan for—
std F som noget i stil med "antal kubikmeter hav, hvor-
igennem der trazkkes net, pr. tidsenhed" - korrigéret for
forskellig effektivitet af fangstmetoder og redskaber.
I praksis ma F estimeres i modellen og dens egentlige
betydning er derfor bestemt ved, at F+dt er en fisks
chance for at blive fanget 1 tidsrummet dt. Dgdeligheden
M antages uafhzngig af fiskens alder; en nyudklzkket
flok fisk ville g& hinsides pa exponentiel vis, hvis

kun naturlige arsager tyndede ud 1 rzkkerne.

Den tredie ligning beskriver udbyttet Y (i vagt) som
funktion af fiskeriintensitet, bestandsstgrrelse og

EN
vegu:
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o
P

=ZFJNRﬁ'd‘ .d”. = - . .:4 o o ,(3)"

. af g B
'Opfatter vi satte%vefhwnolge varlable (w,N,Y) som en

s

vektor X kan vi skrlve de tre llnnlnver son én lld-"

nlng

Som' llonlngerne star her, beskrlver de udv1k11nden for. o
en flskebestand der til tiden .t = té bestar af’ N flsk;,
-.af samme art med samme vegt wg med naturlig d¢de11vhed

M og som beflskes med .. 1ntens1tet F. For at beskrive

en hel bestand af en flskeart opdeler man den. derforir
eefter alder i aldersklasser og forudsmtter, at flsk af
deamme alder har samme vagt (Det‘s¢rger 11gn1ng (l)'

ogsa for )

"Andersen ov Ursin ¢nsker at 1nddrage samsplllet mellem

art erne. uertll bruger de en fgerde ligning, der udtrykker
"tllv ksten i tiden'i et 1nd1v1ds fedeindtagelse R ved
"vmgten w og en.varlabel_f der angiver et'fedenrveauv‘

dR - m

q - D oo 0

I
s
In
s

(4)

dR . anglver den. manvde f¢de flsken splser i tlden dt._
Hvis f = 1 far fisken alt hvad Qen kan .®de; hvis £ =0
far den ingenting. h er en artsspe01f1k parameter. Fpde-
: nlveauet er et centralt begreb i modellen, ‘idet f va- -

PO .. rierer ned udbuddet af byttedyr og dermed abner for ind-

"dracelse af arternes samspll i modellen,

_I'kOnsekyens,af denne_lignihg modificeres de to_f@rste
ligninger. I.ligning (1) @ndres stofopbygﬁincsleddeﬁ:_
Af den 1ndtacne fgde a831m11eres en fast brgkdel v, . S8-

ledes at H- ™ erstattes af V%% Dermed fas.

dw dR ‘ ‘ . ’
at = var - KW (7).

I ligniﬂg‘(é) udspaltes af den naturllge dpdelighed
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M en del M2 sorn pfedationsd¢delighed, dvs.rd¢deiighed
som bytte for andre fisk: ' ' 4

Fo= - (F i+ u2) o @)
Hver fiskeart opdeles i klasser efter alder. Enhver af
dissé‘aidersklassef beskrives af et systemiaflligningef
.(l');,(Z;), (3) og (4). Aldersklasserne erfnu~gruhden?
heden i modellen, idet andre aldersklasser har betydning
for sivel den. fpdemmngde, som en aldersklasse har til
radighed, som for det antal individer i aldersklassen,

der bliver ofre for andre aldersklassers predation.
Gydning og klzkning antages at ske p& bestemte tidspunk-
ter af fret. Samtidig rykkes alle fisk en aldersklasse op.

Ovenstéende. beskriver grundstrukturen i modellen. Der
er tale om en ikke-linemr deterministisk differential-

lipninpsmodal koblet med en differenslipningsmodel for

forplantningen.

Nordsgmodellens mekanismer i hovedtrak.

De omtalte fire ligninger for hver aldersklasse angiver
kun modellens grundtrzk; der mangler en ngjere angivel-

se af aldersklassernes vekselvirkning. Denne er indtil
videre kun antydet i fgdeniveauet f. (Der mangler ogsa
andet, men samspillet er mest detaljeret modelleret og-
udggr modellens centrale del. Derfor vil jeg koncentrere
mig om det).

Fisk lever af fisk (og de der ikke gor det lever af plank-
ton eller bunddyr), men ikke alle fisk er lige velegnede
som bytte for ehhver fisk. Sma sild @der ikke store torsk,
men nok omvendt. Andersen og Ursin har valgt at beskrive

disse forhold pa fslgende méde:
(A) For hver aldersklasse i (f.eks. tre-irige torsk) op-
ppres det potentielle fgdeudbud: En aldersklasse j udger

et fpdeudbud pa Njwj i vmgt pa fpdemarkedet.

(B) Enhver aldersklasse j er karakteriseret af en eg-




51

'nethed G 157 soﬁ f¢de'for élderskiaésénvi.>(Begrébét
"egnethed uddybes undeﬂpkt (K).) '

‘.(C) For aldersklassen i udg¢f aldéfsklassenA_j. der-
- for et f¢deud_bud 4’ (, N w;’ '

1'(D)fDétisamledé‘egnede f¢deUdbud q%¥fdf éldersklassen
i ffindes ved at. summere over alle aldersklasser j:

9= Zcr ZGNW-P:‘ ()
_';(E) Af det samlede egnede f¢deudqu ? forbrucer alders-~ -
- klasse i pr tidsenhed gil.Ni‘dVS? udpytpelsesgraden |

- er

dR Ni
dt @,

(F) Aldersklasse i’s faktiéke forﬁ&riﬁg af de énkelfe'. 
‘_andre aldersklasser fas ved at . sammenholde det egnede f
f¢deudbud af- aldersklasse J med i s udnyttelsescrad

P d-R N;.
¥ e

ij'u(G) Predationstabet for aldersklagse . jx‘fés Ved‘af summere

de enkelte predatlonstab til aldersklasserne e B

(H) Dette predatlonstab er glvet i v&gt lelderes det
med den samlede blomasse af aldershlasse J fas predatlons-
“d¢dellcheden for et individ i denne aldersklasse ' :
M2 s —— - T L.e‘_’z_ﬂ_ﬂ o (e)
o - Nyw; o i Lpdt @ S '
(1) F¢den1veauet for aldersklasse i (fi) bestemmeé
af det egnede fgdeudbud @ og en sterrelse Q .,

‘ ERES
hvor V er Nordsgens volumen og q. og T sakaldte s%ge- S

- parametre, sdledes:
£ X (7).
SR 5 o ,

(Argumentatlonen for dette udtryk er i f@lce Ravn oc

Bansler (1981), p 39- 44, uklar, 1nvolverer en raekke ikke-

trivielle antagelser og-er beh‘ftethed fejl 1~d9t mate-

\

matiske razsonnement )_Man'kan néske opfatte Qi,someiSkénS S
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evne til at fa mad. Udtrykket for fi siger da, at hvis
fpdeudbuddet er stort ( qn stor i forhold til Qi)-er
fedeniveauet ner ved 1 og fisken spiser sig met og vok-
- ser optimalt. Omvendt hvis -fgdeudbuddet bliver ‘mindre

( W; sammenlignelig med eller 1lille i forhold til Q, )

- - da far fisken mindre at &de end den kunne gnske sig og

~ tager ikke p& i y&gt; s& hurtigt som den kunne.

(T) Som tidligere nmvnt (ligning 4) er fedeoptagelsen
for aldersklassen - i bestemt af dens fodeniveau fi
gennem ligningen

AR5 = ronw™ | | (8)
o Tivi :
. som derfor kobler fgdeoptagelsen til fgdeudbuddet

gennen f

(K) Begrebet egnethed kan opfattes pa felgende méde:

Lad alle aldersklasser vere tilstede i samme antal.
Aldersklasse j’s egnethed som fpde for aldersklasse i,
Gijler da det antal fra aldersklassen j, som i ville
®de. Der er her en central antagelse om, at i’s spise-
vaner - fgdeprazferencer - er uforaﬁdrede ved ®ndret be-
standssammens®tning - en antagelse som ikke formuleres
Ahos Andersen og Ursin. Gi' kan derfor passende normeret
ogsd tolkes som sandsynligheden for at en fisk fra alder-
klasse i w®der en fisk fra aldersklasse j, hvis de to
fisk mpdes og uanset om den ferste fisk mgder f& eller

mange andre fisk.

(L) Egnethed antages mere pracist at afhenge af rov-
fiskens og byttefiskens indbyrdes  stgrrelsesforhold

og af byttefiskens smrlige sarbarhed over for rovdyret.

. Fplgelig spaltes egnethedsindexet Gij 1 en stgrrelses-
prmferencefaktor Fij og en sarbarhedsfaktor en’.j: G..= %U.e

23 "J'
Stgrrelsespreferencefaktoren er her den centrale stgrrelse
- dens indfgrelse er baseret pd folgende tre antagelser:
I) rovfisk har en forctrukken byttesterrelse
TI) forholdet mellem rovfiskens stgrrelse og dens
foretrukne byttestgrrelse er konstant gennem
hele rovfiskens levetid




CIIT) et'bytte,‘der er dobbelt sa stort som det fore-.
‘trukne er lige sa appetitligt ‘som. et der er
halvt sa stort o

Pé'baanrund af disse antagelser velger Andersen og Ursin

en lovarltmlsk normalfordelt st¢rrelsespraferencekurve
9 = eep |- UMW}“'?J
.-U "e_ 15' )

- hvor ‘ﬁ er lovarltmen tll det foretrpkne rovflsk—~

byttef1skst¢rrelsesforhold oc sprednlncen' Gfi er et
'mal for, hvor kresen rovflsken er med hensyn tll byt—
tets st¢rrelse.' '

_ (M) Modellen 1ndeholder en swrlla t&thedSthwncla dgde-
.411ghed for flsk under et ar, som - stort set 31krer, at -
4'antallet af et - -arige fisk er’ uafh&nglc af agmangden.-.
-fBaggrunden er, at flskeargancens st¢rrelse varilerer. starkt
og man kender)lncen forklaring herpa. Den tathedsafh&n- .
1g1ge‘d¢de1;ghed er ikke en s&r;;g.god mekanlsne_; den -
"fdfstand at den enten reprodueerer fmnpmenefne elle;‘giver
en acceptabel biologisk forklaring., krgangenes uforudsige: -
lige varlatlon er et 'stort problem for modellens forud-

.51velsesevne.

Hermed skulle’ hovedtrékhene i Words¢modellens mekanlsner
®re beskrevet og dens matematlske karakter. vare fremceet o
Alt,l alt bestir den af ca. 300 almindeligvis ikke- -line-
&re differentialligninder'med et stort antal parametre.
- Det siger sig selv,,at en sadan model kun kan 1¢ses ad
w'numerlsk vej pa en datamasklne. Proanosenodellen er spgt
' Justeret (kallbreret) med henblik pa. af beskrive fangsttal_
.og andre data for perioden 1960 70, . Regnetleen er knap 3
mlnutter (CPU- tld) pr. beregnet ar- pa et . st@rre data—
anleg, hvilket er et stort ognkostbar t;dsforbrug4 '




- 1 beskrivelsen er antydet en razkke - men langt fra alle -
biologiske antagelser, som modellen er baseret pa, An-
tagélserne har varierende status. 1) Noglé er baseret
pé.alment-accépterede teorier - det galdef f.eks. for
‘primerproduktionen (som dog ikke er med i prognosemo-
dellen) OgAdeeniVeaﬁ—begrebet (-..men ikke udbygningen 3
af vakstligningen). 2) Forfatterne opstilier egne hypote-
ser,; hvoraf den biologisk mest interessante er udpegninh
‘sen af,st¢rreISespr&ferencekurven som.vigﬂigste fode-
valgsparamet'ef° 3) Visse parametre indfgres for at f& .
modellen til at opfgre sig rimeligere og tillzgges bagefter
en biélogisk forklaring (ad hoc hypoteser). Det g&ldér
centrale stgrrelser som sggerateparameteren q og sarbar-
hedsindexet € . 4) Endelig indferes. rent empiriske meka-
nismer for f@nomener, der ikke kan tillzgges en biologisk
forklaring. Det vigtigste eksempel herpd er den tmtheds-
afhengige d@delighed for spede fisk.

Den biologigk-pkologiske teoridannelse giver saledes
ingen mulighed for at vurdere rimeligheden af de gkolo-
giske strukturer, som uodellen reprsmsenterer og slet

ikke afvigelsen fra virkeligheden.

Nordsgmodellen indeholder et stort antal biologiske
parametre, hvis talverdier enten slet ikke kendes el-
ler kun yderst omtrentligt, men som der i princippet
kunne tenkes fremskaffet talverdier for ved forsgg eller
unders¢gelser° I praksis vil det sikkert vzre umuligt,
selv om 1idt sterre oplysthed om de biologiske stgrrel-

ser vil have stor ret i det nuvsrende mgrke.

En a priori vurdering af modellen md saledes fgre til
betydelig skepsis overfor dens forklaringseffekt og

validiteten af dens udsagn,

Ser vl odernmal pia hvad wodellen kan, jo, s kan dan be-
skrive udviklingen i fiskefangsterne gennem 1960 erne

nogenlunde - for nogle fiskearter helt godt for andre
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“knap si godt. Forinden mi modellen kalipreres; hvilket
indebwfer at parametervardier, som af den ene eller an-"

' den prund 1kke kendes eller kendes s&rllvt godt gettes v
‘eller estlmeres ud fra modellens data med henblik pé

"at fa nodellen tll at passe bedst mullgt pa data.

Blandt dlsse er flskerllnten31teten F - eni pr1n01p-

‘-pet selvstwndlct kalkulerbar st¢rre1$e, som i prak31s

";ma swttes llc den flskededellvhed der har flskerl som

arsag - oa en rekrutterlngsparameter R som fastleg gges
i_saledes, at antallet af et- arlﬂe fisk. kommer tll at
stemme overens med. det observerede antal et- arlge 13
fisk. (rekrutter) For Nords¢modellen forholder det

'510 saledes, at alene disse parametres antal er st¢r-f
Te end det antal st¢rrelser, der er malt, nemllv ud-
byttet Y fordelt pa art, aldersklasse og fangstdr.

'(En fyldlgere argumentatlon for - dette flndes i Ravn

og Bansler (l98l),'append1x D. Andersen og Ur81n har
overfor forfatterne erkendt at overparametrlserlncen
'1er et faktum og at de ikke havde overveget pmoblemet
'under konstruktlonen af’” modellen) Dert;l,kommer, at
[de parametre der éstimeres udenfor mddellen; efterkaiie
breres, dvs. underkastes en estlmerlngsproces i model—
~len for at forbedre dens overensstemmelse ned observa-7

~ tionen af fangster.l'

.- At der er.flefe frie parametre end_observerede_stdr—
felser, Betyder,fet modellen kan reproducereede observere- .
f de‘sternelser eksakt ‘og ikke nok med det; den kan ggre
det for ~en uendellv mengde af parametervardls&t
‘Nar lgsninger af modellen afv;ger fra observatiodnerne
er.afvigelsen-ikke udtryk for.modellensikvalitet, men for
at kalibreringen ikke er fort til endekueller'mere‘bru-
talt: for'prisen pé\edb-tid. | ‘ L

L En-enden'méde at. vurdere Nords¢modellens valldltet ‘er .

at unders¢ge dens "bagud81gelseskva11tet", dvs. evne

: tll at beskrive forl¢b der llgger forud’ for den peri-




ode, hvorpé den er kalibreret. Dette er fors¢gt pa en

"middelalder-Nords¢" uden overbevisende resultat.

Alene Nords¢modellens stgrrelse forhindrer at dens

- stabilitetsegenskaber, dvs. faseportrzttets udseende -
og dets fgldomhed overfor ehdringer i parametervardi-
'swttét, undeérsgges medvahalytiske midler. Modellens
V'é£¢frelse udelukker ogsé& enhver .systemstisk undersg-
géisé'af dells stabiiitetsegenskaber ved hjelp af edb-
féiﬁﬁlérede lpsninger. Dette ville implicere systema-i ' .
Afiék,variatibn af begyndelsésbetingelser i et tilstands- |
rum, hvis dimension er af stgrrelsesordenen 100 og af
parameterverdier 1 et rum, hvis dimension males i hund-

reder. Desuden ville en s&dan humerisk'f¢lsomhedsundérf B

spgelse principielt ikke kunne afggre om modellen er

stabil, men kun om den er ustabil°

Ovenstéende angar Nofds¢mddelléns stabilitetségenskabero
Noget andet er stabiliteten af gko-systemet i Nordsgen. -
Det udtaler Nordsgmodellen sig ikke uden videre om, idet
dens 1l arter er udvalgt efter deres gkonomiske betyd-
ning, som ikke behgver at vere sammenfaldende med deres

betydning for gko-systemets stabilitet og dynamik.

Ovenpé disse vurderinger af Nordsgmodellens egenskaber
(som uddybes og suppleres betydeligt i min kilde) kun-
ne man fristes til at konkludere, at da modellens ev-
ne til at forklare centrale dynamiske mekanismer i
Nordsgens gko-system synes beskeden, og da dens evne
til at beskrive Nordsgens befiskede bestande er et
spergsmdl om gkonomi, og da der ingen grunde er til at
nzre tiltro til dens forudsigelser, s& er den nogetdt
ubrugeligt makverk, og der & ingen grunde til at inter-

esserer sig for den.

Promisserne for og den fgrste del af konklusionen vil
Jeg ikke forhindre nogen i at havde, men dct cor ikke
rigtigt, at Nordsgmodellen er uinteressant, og netop

dette er grunden til, at der er gjort s& meget ud af
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den her.,Den er en eksemplarlsk 1llustratlon af hv1l-

- keﬂkompleks af. vanskellgheder, der er forbundet med

“at konstruere matematlske modeller af v1rkellge, prak—.'

tlsk (dvs. ¢konomjsk) 1nteressante pko- systemer.

x‘Den‘bagVedliggénde‘Samfundsméssige probiemstilling er
ogsa intereséant" P& den. ene side bestdr den i et ad- -
mlnlstratlonsproblem (séddan forstés det 1 hvert fald):
Vi har et skologisk system (Nords¢en), som i kraft af’
-1ndustr1allserede produktlonsmetoder uanyttes 58 vold-
- somt, at: dets receneratlon og fortsatte udnyttellghed
ikke er en given sag. I det mlndste ikke uden begmend
tll de involverede ¢konomiske sektorer.,Ikke blot er

der opstéet en n¢avend1ghed af en regulering af ud -

nytttelsen af- en naturressource, men menneskene i lan-; -

~dene omkring - Nords¢en konfronteres med en ikke usand-'*:
.Synllg mullgned for hele arterq forsv1nden. Det be-
-kymrer 1k1e alle- menneskene 11ge meget - arter for—x
_-sv1nder der mance af "1 dlsse ar, selvom det mest er g
- arter’ uden direkte ¢kon®mlsk betydnlng og 1kke llge
uden ﬁor d¢ren-- men 1 hvert,fald det pqlltlske sys-*
: tém er, som et mlnlmum, tvuncet til aﬂ'administrére'
v81tuatlonen. Problemet er da, at der ikke forellgger‘
- noget egentligt beslutnlngsgrundlag for en regule-"
ring ‘af” fiskeriet i Nordsgen. Deri erfarlng, at’ tld-
‘llgere &rtiers mere beskedne’ beflsknlng ikke syntes
Cat forstyrre fiskebestandenes reproduktlon er ikke
'tllstrakkellgt brugbar i en s1tuatlon, hvor der af
pkonomiske grunde er behov for en optlmal udnyttel-"'

se .af ressourcerne.

Alts&: Et samfundsme ss1gt behov for admlnlstratlon
' af;naturresSourceudbyttelsen, bgde for.qt 31kre,¢ko—
nomisk Vigtige sektorer og for at undgé uacceptable
gkologiske kénSekvenseT*af en ureguleret, resouréeud-
nyttelse. Det fejser det problem, at denne ‘admini- |
“stration ikke lader. sig-pfaktisere'_rationelt (op-
twmalt), fordl den viden om de ¢koloolske systener,n
der skulle udg¢re et rationelt beslutnlngsarundlao

1kke flndes.Problemet er et.problem, fordl ratlonalif
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tet foretrzkkes af samfundet i sadanne anliggender. Ikke
fordi der ikke kan adminigre rs pa et ikke-rationelt
" grundlag =~ det er der flere eksempler p&, end pd det
~modsatte -, men fordi det v¢r‘administrationen sarbar
over for kritik og fegrer tll kiv og ‘ballade. Jevnfer EF s

flskerlforhandllncer i disse ar.

Hermed er vi ovre p2 den anden side af den SamfundSmassige
problemstilling bag Nordsgmodellen, nemli& spikllet mellem
statsmagtens behov for rationalitet i sin admlnlstratlon
og videnskabetis mullae potentlale for at opfylde dette be-
hov. Man kan diskutere lgdigt, lidenskabeligt og laznge,
om matematisk gkologi er et tilbud fra det videnskabelige
samfund til samfundet, eller omdet er totalkapitalen med dens
interesser 1 at sikre naturressourcernes fortsatte ud-
nyttelighed som objekt'for ﬁerv&rdiproduktion, der med
"statsmagten som agéht foranlediger en videnskabsudvikling,
hvis egentllige motiv smtter sig igennem uanset de viden-
skabelige subjekters egne beveggrunde. -~ Det vil jeg lade
sta hen, men dog ikke undlade at nmvne et sammenfald af
interesser,Ader kan iagttages: Pa den ene side legitimerer
matematiske modeller beslutningeristribevis, uanset om det
belzg, de giver, er fyldigt eller spinkelt. Fiskekvoter

er et eksempel - selvom Nordsgmodellen ikke bruges

endnu. Pkonomisk politik er et andet. P& den anden side
legitimerer de forskning, og i denne sammenhang forsker-
stllllnger og drlftsressourcer - ikke mindst edb-anlzg

og -penge. Det er ikke helt enkelt at afgegre, om der er
tale om et proforma-sgteskab: Statsmagten treffer sine
beslutninger som dewn plejer, men med et uigennemskueligt
beleg i1 matematiske modeller. Forskerne gg¢r som de ple-
jer: dyrker deres egne interesser. Men alligevel ikke
helt. De matematiske modellers tal og underliggende
tankegang farver og binder den politiske diskussion.
Og matematikere og bilologer laver faktisk matematisk

pkologi .
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KAPITEL 4

© OM MATEMATISK @KOLOGISK ‘FORSKNING -

Dette.kapite1'0mhand1ér dén under$¢gelse af nyere_maé

_tematlsk ¢kologlsk forsknlng, der annonéeredesli for-

ste kapltel Jeg skal ikke gentage den almene begrun-

.delse for at foretage en- séddan unders¢gelse her; men

koncentrere mig om unders¢gelsené.til:egtelaggelsé'og -
resultat. 4 ' - S D

_ Det pfob1ém, éom'unders¢gelsenAhar_tillhéhsigt at klar-

lmzgge er. for det f¢réte,'om'derlékér en udvikling 1
arten,afgmatematiské modellef,ﬁsom behandlesxindenfér
matématiSk'¢kologi,'og.i' karaktefen af resultatef,_—
og i.giQét fald hvilken.- og for'def aﬁdet;vom der kan

 iagttages karakteristiske tresk af videngkabssociologisk

' karéktgf,ved matemafiskf¢kologi som.disqiplinfbéﬁragﬁet.

Jeg har valgt at angrlbe problemet ved at’ unders¢ve

':'tldsskrlftartlkler, som er det normale, umlddelbare

resultat af forsknlngsarbeJde. Denne fremgangsmade

_kan naturllgv1s dlskuteres. Man kunne f.eks. h&vde,»

- at en bedre. 1ndfaldsv1nkel tll den v1denskabe11ge

udv1&ang ville veare at.koncentrere 'sig om s&rllgt

prominente forskeres arbejde gennem en arrzkke, stu-

dere rapporter fra celebre kohferencérlqg laée_gode

' rev1ewart1kler. Jeg vil ikke" anfmgte, at en. brugbar

unders¢celse kunne lagges til rette efter sddanne kri--
terier, men det vil blive en unders¢gelse af ‘elitens
arbeJde,,og jeg. ¢nsker at karakterlsere et v1denskabe—~
11gt subsamfunds arbeJae, hv1lket ogséa: omfatter de

lavere v1denskabe11ge rangklassers bldrag til hlstorien.

Lndv1dere har jeg faktisk haft: garllg opmzrksomhed hen-
vendt pa de "store" navnes arbeJder - for. sa vidt jeg
har 1dent1flcepet dem - og last status-opggrende artik-

ler og oversigtsbeger:

Artiklerne er taget fra 2 éfgange'af tidsskrifter:
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1976 og 1981. Dette valg er arbitraert med den restrik-
tion, at argangene skulle vare af de nyere af hensyn

til aktualiteten, men heller ikke ligge for tat pa hin-
anden, fordi der s& kunne blive problemer med at fa

gje pa en udvikling. P& grund af tidsskrifternes redak-
tionsproces offentligggres artikler ofte. fogrst et til to
ar efter, at de er modtagét, hvilket.betyder,_at det ta-
ger en vis tid indetl nye resultater spredes. Andre kommu-
ﬁikationsfofﬁer'(br@ve; preprints; diverse sammenkom-
ster (konferencérm.v.) o.a.) bevirker dog ofte en hur-

tigefe udbredelse i (deleaﬂdet'videnékabelige nilje.

I fgrste omgang kiggede jeg pa artikler i Journal of

Mathematical Biology, som blev udset p.gr.a. en

formodet hej Loncentration af relevante artikler. Si-

den inddrog jeg ogsé tidsskrifterne_Theoretical Popu-

lation Biology og Mathematical Biosciences for at und-

ga -en mulig ensidighed i udbuddet af artikler. Andre
kandidater kUnné>have veret The American Naturalist,
Biometrica, Journal of Theoretical Biology; Bulletin
of Mathematical Biology, Journal of Animal Ecology og
andre mindre betydningsfulde i denne sammenhzng. Jeg
undersdggte pa et tidspunkt referencerne til atten ar-
tikler af populationsdynamisk indhold i J. Math. Biol.
vol. 12 og 13 (1981-82). Der refereredes til en bred
vifte af tidsskrifter omfattende en snes biologiske
eller gkologiske tidsskrifter, en halv snes matematis-
ke eller fysiske tidsskrifter samt en rzkke andre. De
tre her udvalgte tidsskrifter var blandt de allermest
citerede. Dette tyder ikke pd forh&nd p&, at skriben-
terne i J. Math. Biol. skulle udgdre en specielt luk-
ket kreds med specielle, for helheden atypiske inter-
esser. For de tre udvalgte tidsskrifter har jeg s¢gt
nermere oplysninger om deres eventuelle formél»eller
sigte, hvornar de begyndte at udkomme og sammensszt-
ningen af redaktionskomiteerne i henseende til natio-

nalitet. Det gav fglgende resultat.

Mathematical Biosciences er det m=ldste af de tre. Det
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“begyndte 1 1967 og . udvlves af forlaget Elsevier, hgen—‘_"
"mehgrende. i1 New York. Redaktlonen er amerlkansk Det
samme gwlder 15 medlemmer af den 15 mand og 2 kvinde
store "Editorial Boaﬁd" (Tallene gzlder 1976) I for-
ordet- til ferste nummer findes ikke en eventllv for-
emalsanglvelse, blot en henv1sn1nc til, at den v1den—'
. skabelige udvikling p.t. er v1gt1gsta blolool og me -
'diein,‘eg'til dennes almene,betydnlng for menneskehe;
dens livsvilkan I"Informaﬁion to authors" star, at
'ftldsskrlftet publicerer "carefully selected mathematl—v
cal papers.of both research and- exp031tory type devo-
ted to the formulatlon, analy51s, and numerlcal solu—‘
tion of" mathematlcal models in the blos01ences.ﬂ I et
nyt nummer (54: 1 (1981) p 1) anf@res henvendt_tllepo—
“tentielle artikelforfattere, at tidsskriftet optager
Aartlkler omhandlende matematiske modeller for biolo-
4015ke systemer, f eks..afprevnlna af modeller med data,-”
metoder til analyse af data og modeltllpasnlng ("flttlng")

‘*.‘%ﬁatematlske egenskaber Ved modeller. Det pr$01seres at .

den b101001ske relevans b¢r vare 1ndlysende._

'Theoretlcal Popplatlon BlOngl startede i 1971 Det ud—..

o glves af Academlc Press, 'som har - hovedkontor i New York

_"Edltors"_er hJemmeh¢rende i USA. Det samme gwlder 21 ud
af 36 "asSociete ediﬁors", De'resterendewl5 er‘fordelt pé

'9'lande. (Tal fra 1976).- Tidsskfiftet'har'ikkéfoffent-

- liggjort etiformal men i "Informatlon to Authors" en¥

, giverldetl et.ville publ;cere artikler om teoretlske'aeF”
pektef af'pepulationsbiologi, specielt indeﬁ'for omrader-
ne ¢kolocl, genetlk demografi og epidemiologi. Der laeg-
ges V&gt pa teor1udv1kllng, men emplrlske resultater af
teoretlsk betydning optages ogsé. '

Journal of Mafhematical'BiologM er det yﬁcstelaf de tre}“
det udkom- forste. gang 1 1974. .Tidsskriftet udgives- af
: Sprlnger Verlag,}%esttysk ¢str1gsk -amerikansk forlag. -

Redaktlonen er amerikansk- vesttyek "Adv1sory Board"
havde i 1976 29 medlemmer, 15 fra USA 5 fra Vest-Tysk-
land og resten fordelt pa 7‘lande,Aherunder‘- som det
eneste af de tre tidSskrifter ;veh~ffa QSSR. E¢rste‘
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nummer bragte et "Editorialn under de mottoagtige over-
skrifter: "Experimental Results Motivated by Theory" og'
"Theoretical Work Disciplined by Biological Facts". Ne-
. denfor fremfores, at tidsskriftet V;l bringe értikler om
biologiske emner (og fra grwnséomrédef‘til medicin,vfysikr
" og kemi) "hvori ikke-triviel matematik leder til bedre
forstéelse af biologiske ﬁroblémer samt matematiske ar-
tikler inspireret af biologisk forskning eller med prin- -
cipielt nye eksperimentelle data af relevans for matema-
'tiske modeller." Det hedder endvidere, at en model bgr
vere si realistisk som muligt. og dog simpel nok til at
slutninger kan drages fra dem, samt at man ikke vil pﬁb-l
licere artikler om modeller, der b&de er matematisk og

biologisk trivielle. (!)

Mathematical Biosciences er det'st¢rste‘og bredeste tids-

‘skrift af de tre. De5to andre reprazsenterer specialiserin-
: ger i teoretisk populatiohsdyﬁémisk hhv. teoretisk matema-

tisk retning. Det fremgar, at det amerikanske islat er

fremtrzdende.

I undersggelsen er kun medtaget artikler, der eksplicit
angiver at omhandle matematiske modeller for populations-
systemers dynamik. Jeg er ikke géet p& jagt efter artik-
ler med indhold af mulig relevans herfor. Artikler med mo-
deller for mikrobiologiske systemer (kemostat-modeller),
for genetiske, evolutionsteoretiske og epidemiologiske
forhold, for fgdesggning og optimale overlevelsesstrate-
gier, samt rent demografiske modeller er ikke medtaget.
Det samme galder artikler med rent beskrivende (statis-
tiske) modeller eller med afprgvning af en model-pé data
som eneste formal. Afgrmnsningen er foretaget for dels

at begrznse kravene til min baggrundsviden og dels at
hindre for stor spredning i artiklernes problemstillin-

ger og dermed deres brug af modeller.

Undersggelsen omfatter indtil 3g artikler fra hver tids-
skrift og argang, altsd indtil 30 artikler fra hvert ar.

For sa vidt der var flere end 10 artikler i en tidsskrift-
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éfgang er de forste 10 medtaget. Da der ikke synes at

vere nogen tematisk systematik i den razkkefplge artik-
'lerne'bfinges i, skuile de sikre tilfaldighed i'ﬁdvéle
»geleen. De péd denne made udvalgte arﬁikler udbwr‘mellem.
”5Q‘og[100%'ef alle relevante i hvert tldsskrlftarganv og
70%faf;elle i bade 1976 og 1981. Hvorv1dt artiklerne tll-‘
‘sammen er reprasentatlve for forskningen i de to &r, dvs.

tfor det samlede ‘udbud af artikler indenfor undersdggelses-

RS katecorlen, kan ikke uden videre afcwres..Jeg vil dog

’hmvde,vat.de,l kraft af de tre tldsskrlftens status af
at vare blandt de f¢rende ‘inden for matematlsk blOlOUl,
og artlklernes ikke helt beskedne antal - absolut og re- |
-1 atlvt til det samlede antal i arganoene = teaner et bil-
‘_lede af. forsknlngen i de to &r _som i sine. kvalltatlve

-;tr&k er velllgnende.

‘iHver artlkel er. bearbeJdet pa to de1v1st sammenfaldende
' ﬁmader. Som . det forste har Jeg lavet en beskrlvelse med
‘ oplysnlnger om hv1lken model eller hv1lke modeller ar-.'
tiklen beskaftlger sig med, eventuelt hvorfor, og hv1lke
,resultater den- nar- frem tll Modellen anclves i de fleste
tllf&lde - dog‘forudsmttes det, at leseren erlndrer af -
sﬁittet om matematiske modeltyper, idet teknisk- matematls—"
ke, oplysnlhger og forklarlncer om betydnlngen af parametre
m.m. er holdt. pa et mlnlmum.AKnapheden bunder dels i plads—
hensyn, dels i, at 1nteressen i denne sammenhmng er. centre-'
‘ret om modellernes matematiske karakter. Resultaterne er
’ beskrevet kvalitativt. Interessen angar deres artw.pav1see
.l¢sn1nger med en bestemt type grmnseopf¢rsel er en eller -
flere llaevactsl¢sn1ngers lokale eller globale stabllltet
unders¢ct berecnes mlddellevetlder og deres sandsynllg—-
hedsfordellng m.m. Sa v1dt muligt er tillige- antydet,»hvor-'
ved resultatet adsklller sig fra’ egenskaber ved -en grundmo-
del, som modellen er en modlflkatlon af.

Som det. andet har’ jeg med henblik pa reprasentatlon i .
et skema karakterlseret modellerne efter fglgende punk-
ter: ' : : LT ‘

a)- Hvormange populatloner omhandler: artlklens nodel(ler)
b) Hvilken grundmodel hgrer modellen under.




¢) Hvilke modifikationer af grundmodellen foretages.

d) Hviiken'karakter‘har modellen - er den generel eller
~ specifik. - o

<) Hvilke matematiske metoder benyttes £31 at na frem
til resultater.

) Hvilken,type:resultater'ffembringés,

' Klassifikatiomenvgwlder den-- model, som artiklen faktisk
- beskaftiger sig med; og ikke en evt. mere generel klasse
‘af modellen som artiklens forfatter mitte henvise til i
» indledningen. Om de enkelte punkter, klassifikationen in-

den for dem og problemer forbundet hermed, fglgende:

- Ad a) Antallet af populationer angiver en nedre gransé
for tilstandsrummets dimension. Denne kan doz @ndres
betragteligt af modifikationer - specielt .blive til et

funktionsrum.

Ad b-c) Grundmodellerne og modifikétionerne - 4 af hver -
er som beskrevet i kap. 2. Modifikationerne er underop- .
delt i varianter: miljgvariation i deterministisk og sto-
kastisk, og resten i kontinuert og diskret. Det har i
visse tilfzlde voldt vanskeligheder af klassificere en
model, som en grundmodel plus en modifikation. Proble-
met angar iszr modeller for population i et stokastisk
varierende niljg¢. Som omtalt under deﬁne modifikation

i kap. 2 gores dette ofte ved til en kendt differential-
ligningsmodel at fgje en stokastisk variabel, hvorved

den resulterende model bli#er en stokastisk (differen-
tiallignings-) model (i dette tilfszlde). Trods dette
skift 1 grundlsggende karakter er grundmodellen i disse

tilfxlde klassificeret som deterministisk.

Ad d) Jeg har swgt at vurdere om en model med tilhgren-
de betingelser - og dermed ogsd resultaterne - er en ge-
nerel eller specifik. Vurderingen er et ske¢n, som ikke
altid er let og behazftet med usikkerhed. Kriteriet har
veret karakteren af den dynamik en model reprasenterer.

Hvis denne f.ex. er udtrykt ved funktionelle relationer
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'wog dlsse er . anglvet ekspllclt eller med strenge restrlktlo—
;ner udover det ¢kologlsk begrundede, er.der tale om en A
"spe01f1k model. Hv1s kun funktlonernes kvalltatlve karak--

© "ter er padlagt band af gkologisk rlmellat begrundet karak-"
-‘ter ef der tale om en ﬁenerel model. Det er det mest spe—

A 01f1kke element af modellen, der afa¢rer dens karakter- ‘
,Klass1f1kat10nen er relativ i forhold tll modellenstype.‘y,“.
"En- dlfferentlallgnlnﬂsmodel er 1kke specifik, fordl den‘~

- altid vil vere et spe01alt11fwlde af en funktlonal dlffe-

‘ rentlalllgnlng model, men vurderes pa dlfferentlalllgnlngs-

~

;model pr&mlsser.

Ad e) Jeg. har hwftet mlg ved “om resultater blev opnaet
'ved analytlske metoder, ved numerlsk l¢sn1ng eller ved !
51muletlon'af-modellen. Skelnen-mellem de to 31dste.ken'-

-vere vanskelige.

CAf £) 1 1yset af; et'denAVigtigste kiesse afeegehskehef
ved matematiske modeiler4for pbpulationssystemerMangér
lgsningers grmnseopf¢rsel deres type og stabllltet er
resultaterne kategorlseret efter om-de - T o
i) vedr¢rer l¢sn1ngers grmnseopf¢rsel evf; i fofm.af'pévise-f;
nlnc af en l¢sn1ngstype (perlodlsk f.eks. ); men - ikke Stablll- A
‘tet over for pertubatloner af begyndelsestllstande o
‘-11) vedrgrer 1¢sn1ngers lokale stabllltet eller give anden
lokal 1nformatlon o '

iii) clver global 1nformatlon f.ex. anglver gr&nseopf¢r-

“slen af alle” l¢sn1nger.

Oplysnlngerne a) tii £) afkrydées i.et skema oz sUppleresV"
‘med bem&rknlnger, hvor det skgnnes n¢dvend1gt Den fulde
'karakterlstlk af en artikel oo dens model 1er) féas altsa
ved at’ sammenholde beskrlvelsen med oplysnlngerne i ske-
maet.

Ideen med skemaet er, at det swtter antal pa modeltyper
og resultattyper. Hvio skemaets oplysnlnaer om hver arti-
kel reprasenterer v&sentllce karakterlstlkker af dens

bldrag til forskningen, vil skemaet for. et ars artlkler
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indeholde en karakteristik af dette ars forskning. Sam=-

menholdes skemaet fra 1976 med det fra 1981 vil ligheder’
og forskelle imellem dem pege pad et trzk af udviklingens
forlgb. Disse kan fgjes sammen med det indtryk7 som l&s-
ning af artikelbeskrivelserne glver, til en forhabentllgt

-sigende konklusion.

Der har vaget.vaﬁskeligheﬁer fofpundet med at gennemfgre
det- her skitserede undersggelsesprogram. Min méfematiéke
horisont har mattet udvides betragteligt, for at artikler-
ne skulle falde nogenlunde inden for synsvidde. Det har
veret en spzndende proces. 1 deiallerfleste tilfelde er
det lykkedes mig at-findeiud af; hviike modeller der er
pd tale. Beviser hdr jeg intét forseg gjort pd at forstd;
derimod indholdet af satninger og anderledes opgjorte re-
sultater. Det er sket 1 nogle tilfzlde, at jeg ikke har
kunnet forsta, hvad resultaterne gik ud pﬁg specielt jo,
hvis forfatteren ikke har‘gjort sig den ulejlighed at
‘fortolke sine resultater i pkologisk sammenheng eller
blot uden brug af (for mig) uforstdaelig notation. Hyp-
pigst er jeg kommet til kort (eller har haft for 1lidt
tid) i forseg pé at forsta, hvad de sarlige betingelser,
hvorunder resultaterne blev til, egentlig indebar. Hoved-
vaagten har jeg lagt pé en pracis'registrering af hvilken
model, der var tale om, og hvilke - iser hvilken slags -
resultater, der blev opnaet - og det tror jeg ér lykke-
des i nasten alle tilfmlde. Der skal dog nok vzre ting,
jeg har misforstadet eller pointer, der har'undgéet min

opmerksomhed.

Herefter fglger artikelbeskrivelser for 1976 - 30 i alt.
Artiklerne er forsynet med et reference-nummer, bestaen-
de af nummeret pa tidsskriftsbindet efterfulgt af et lg-
benummer. Artiklerne fra Mathematical Biosciences (MBS)
bringes fe¢rst, dernest fra Theoretical Population Biolo-
gy (IPB) og til sidst fra Journal of Mathematical Biolo-
gy (JMB). Umiddelbart efter beskrivelserne foglger ske-
maet for 1976-artiklerne. Det er delt op i tre del-ske-

naer, idet artiklerne er samlet efter populationsantal.




Dette er gJOrt dels fordl ét skema for alle artlklerne
er uoverskuellgt og vanskellgt at brlngepa A4 format - i
_lasbar form, dels fordi populatlonsantallet udpeger del-
vist selvstandige forsknlncsfelter 1nden for hovedfeltet. .
‘Leseren anbefales at studere en artikels- klass1f1kat10n i
1:skemaet umiddelbart efter 1&sn1ng af beskrlvelsen Det om—
talte referencenummer bruges. som 1ndgang i skemaet. Her- .
- efter gentager proceduren sig for 198l-artiklerne - af

. dem er der. 24. ' - - I




28-1

N
[Re}

68

ARTIKLER FRA 1976.

" Jawahar Lal Tiwari & John E. Hobbie
rDept. Zool., N~ Carollna State Unlver51ty, UsSa.
MBS - 28 (1976) 25-44.

Random Differehtial Equations as Models of Ecosystems
Monte Carlo Sihulation Approach.

-..I'en dlfferentiallignihgsmodel_for ¢kosystemét i en tundra-so :

{9, uie) ) 5 - - .

X = (xl,.1x5) er tilstandsvektoren, u =(ul,u2) karakteriserer

omgivelserne (gsolindstraling, vandtemperatur), undersgges effek-

" ten af at indfgre tilfmldighed 1 1) begyndelsesbetingelser
2) omgivelserne 3) modellens 31 parametre 4) alle de tre for-

udgaende samtidigt. Begyndelsesbetingelser, omgivelser og pa-

rametre antages Gaussfordelte omkring deres middelverdi ( som

" for omgivelserne errtidsafh&ngig). For hver specifikaﬂidn lg-

)

ses modellen numerisk, i hver af de 4 situationer 9 gange og
middelverdien og standardafvigelsen som funktion af tiden esti-
meres og sammenlignes med den "deterministiske" l@sning, dvs.
modellen 1lgst med middelverdierne som specifikation. Den sto-
kastiske middelverdi afviger i tilfwmlde 3) og 4) betydeligt fra
den "deterministiske" lgsning.

— —— —— —— — —

Limit Theoreus for the Supercritical Galton-Watson Process in

Varying Environments.

Robert T. Goettge.

Dept. Math., Univ.Colorado,USA.
MBS 28 (1976) 171-190

Den klassiske Galton-Watson proces (den fjerde grundmodel,
s. 21f) generaliseres til at tillade afkomsfordelingen at va-

riere med tiden. Artiklen beskaftiger sig med at bestemme un-

~der hvilke betingelser, der findes en asymptotisk vakstrate for

populationssterrelsen. (Superkritisk henviser til, at middelan-
tallet af afkom pr. individ er sterre end 1, hvilket er betin-
gelsen for,at sandsynligheden for uddgen er mindre end 1, hvil-
ket igen er en a-priori betingelse for en asymptotisk vakst-
rate). En rekke gransesatninger for den klassiske model gene-

raliseres til denne proces med varierende milje. Artiklens ner-
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mere. resultater er hyldet i for mlv; uforstaellpe beareber og

: notatloner. Det -er ingen, ¢kologlsk tolknlnﬂ af resultaterne.

28-3

— — em - —

Time Delay In Prey Predator Models

N, MacDonald'

Dept Natural Phllosophy, Univ. Glasgow,ASkotland

. MBS 28 (1976) 321-330

'AI Lotka- Volterra modellen for byttedyr rovdyr vekselv1rkn1ng

':.1ndf¢res tldsfor31nkelse i rovdyrets response pa byttekonsump- o

ML .1‘ | SR
Cde L
v%f - gzN,_ «-(szS F(E)N (’c 2) d%

;Dvs..en 1ntevrodlfferentlalllonlngsmodel To metoder angives -
il reduktlon af modellen til 2 eller flere koblede dlfferen-»

.tlalllonlnger. Den forste er eksakt . men aﬂhwnger af et spe01--'

Cfikt valg af F (F( )': a exp( )). Den anden er approx1mat1v ,

baseret pé momenterne af F:

”X"S Ha%de:A § = g Fu)zdz

"oo Taylorudv1k11ny af. Nl(t z) om z E o. Samme metoder anvendes pa,_

i_en Lotka —Volterra model med begr@nset byttedyrpopulatlon - og

en, hvor tillige rovdyrets appetlt er. begrmnset I alle tllfalde

angives stabiliteten af 1lcevactspunkter eller. krlterler herfor,'

' mens ek51stensen af cr@nseoykler unders¢ges nunerlsk ved 31mu—

: latlon. -

'2874

N

Gyt — —— —

Niche Overlap and - Env1ronmental Varlablllty

Peter B Abranas

Inst. An1mal Resource Ecol., Univ. Br Colombla, Vancouver, Canada.
MBS 28(1976) 357 - 372 ‘

',Artlklen knytter 81g tll en dlSkUSSlOn om- hv1lken sammenhwng,

der er mellem artsforskelllghed i forskellloe dyresamfund og
graden af omglvelsernes varlatlon, Den pnders¢gte model er en

modificeret LotkaQVolterra-model for n konkurrerendeverter_:

e/t = N3l (=N (80 < T o Nj) « pus(8) - 20,2000
: . EY1l .

‘:hyor modifikationen udgores afl/Q(r), Som.er en. stokastlsk

- variabel, der angiver pr. capite V@kstrategs afvigelse fra dens

Y
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veerdi i konstante omgivelser. Forskellige typer omgivelsesvaria-
- tioner modelleres ved . forskellige antagelser om krydskorrela-

tioner mellem’M og}H t). Modellen studeres numerisk i en dif- -

ferenslignings udgave (dt erstattes af at) ved: Monte Carlo-

simulation med henblik pd at finde den maximale variation (st.

- afvigelsen pé/u;(t)),som ikke fe¢rer til udryddelse af enrart

29-1

29-2

inden for 15.000 fidsinterVallér. Et system med 2 arter stu-
deres medf/ﬁ og}b(t) hhv. ikke-korrellerede, positivt kor-
rellerede og negatlvt korrellerede. Der er to eksempler for
et system med 4 arter. Hovedresultatet er, .at h¢3 grad af kor-
rellation signifikant fremmer tolerancen overfor miljefluk-

tuationer.

— . —— it ey —

-Limiting Behaviour for Several Interacﬁing POpﬁlationsf

Anthony Leung

~Dept: Math., Univ.Cincinnati, USA

MBS 29 (1976) 85-98-
Artiklen beskeftiger sig med systemet
dx/dt = x (&= bx = Lcn.)

ie}

db\/d«‘t" o("dl. (x"(':a;) {_-4|2).--n ) 6(,5, C;)a(‘){}| >0

som er en model for n rovdyr, der konkurrerer om 1 bytte..

Grenseopfogrslen studeres for alle lgsninger med positive be-

"gyndelsesbetingelser, med den begrznsning, at der er et rovdyr

k, hvis o( - hhv. ("a - vaerdi begge er de mindste blandt A lerne

hhv. (- ‘erne: ‘Kk-mmo( og /’z"’;‘;'i:’ . Hvis by < a/b
er gr&nsetllstanden et punkt, som afh&nger af begyndelsesbe-
tingelserne. Hvis bk__a/b uddgr alle rovdyrene. Systemet kan
ikke udvise grmhsecykler. Resultaterne opnas analytisk. Model-
len er specifik.

Random Population Clusters and Transport

K. Gopalsamy

School of Math.Sciences, Flinders Univ., South Australia.

MBS 29 (1976) 259-272

T artiklen opstilles en generel model for en population, hvis
individer feder, d¢r og migrerer afhengig af tid, alder og

sted : n = n(t,a,x). Den lokale populationsbevagelse er i ret-
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nlng mod lavere tathed Modellen er en partlel dlfferentlal-
llgnlnﬁ i to uafh&nglge varlable (tld og alder) med gr&nsebe—
tlngelser. Den kan reduceres til . en parabolsk partlel diffe-
rentlalllgnlng I én. steddlmen31on og under spe01f1kke dgdelig- .
heds- og dlsper51onsantagelser 1) lgses modellen og 2) stude-
res derpa i to stokastiske tllfalde. I det fgrste er fgdsels-
stederne tllf&ldlgt fordelte - ligningerne tll bestemmelse af
forventningsverdi for n(t,a,x) og varians opstllles. I det an-“
det fglger fodselsstedefne‘en Poisson'fordelinébog‘Luldstorrel-'
serne en Gauss- fordellng, den - karakterlstlske funktion og '
sQndsynl1chedstwthedsfunkt1onen h¢rende tll pOpulatlonst&the-'
dén studeres. ‘

Modelllng and Optlmal Control of” Insect Pest Populatlons' N
N.F. Marsolam & W.G.Rudd S S
Dept Chem.nnclnerlng, Dept Computer 801ence and Entomology.
Loulslana State Unlver31ty, USA

MBS 30 (1976) 231-244

En partlal dlfferentlall1gn1ngsmodel for en skadedyrspopulatlon

med kontinuert - aldersstruktur unders¢ges myh. p. at uav1r1e en’

_¢konomlsk optlmal (kontinuert)" skadedyrskontrolstratecl, dvs.

en: optimal kontrol funktlon. Modellen for denne kan 1kke lo-
ses analytisk, men numerlsk approx1mat1vt. Modellen afproves;,'
pa et konkret tllfalde - et soyab¢nneskadedyr.

The Ultimate and Transcient Effects of a'bataStrophe7Uhich
Ellmlnates a Fractlon of an Age Group in a Populatlon
Keith Tognettl e '

Univ.¥ollongong, Australlen.

MBS 30 (1976) 353~ 369

En populatlon med aldersspec1f1k fodsels- og d¢dsrate be-.A
skrives med en (Lotka) 1ntegra111gn1ng (kaldes i artlklen en
Volterra-ligning, se st ). .Effekten af en katastrofe, som
eliminerer en del af en aldersgruppe, underswges m.h.p. dels
dens asymptotiske v1rkn1ng pa populatlonsstorrelsen, dels fore-
komst og varlghed af tran51enter i f¢dselsrate og befolknlngs-
st¢rrelse. Det Vlses, at uanset f¢dsels- og d¢dsparametre vil
tabet af en ‘ung aldersgruppe have voldsommere v1rkn1ng end
tabet af en wzldre. Vekstraten efter katastrofen afhanger af .
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den gennemsnitlige alder, som den eliminerede gruppe ville ha-
ve reproduceret ved. For en plaus1bel populationsmodel vises,
at inden for vide grenser for variation af deds- og fedsels-
b@rametrene vilsde_transientegf¢lger vere reduceret til min-

dre end 1% efter & geherétiohér. (1)

— — — — o ——

Spatial Structures in Predator -Prey Communltles - a Nonlinear
Time Delay lefu31onal Model ‘

J.D.Murray 4 1
‘Math.Inst., Oxford Univ.,England

MBS 31 (1976) 73-85

En model for et‘byftedyr-rovdyr system med diffusion i én
dimension og tifsforsihkelse undersgges m.h.p. vandrende
bglge-lpsninger, dvs. periodiske lgsninger i tid og rum. Rov-
dyrpopulationens indhug i byttépopulationen antages at vare re-
lateret til dentie, sdledes at modellen reducerer til lignin-
gen for bytﬁedyret :

2
'a_\_/_;%iz - /‘L(V(x‘*__T))__MV(V(x"E"?» -+ ’D é ;xgirh)

Fgrste led pid hgjre side reprmsenterer byttets (indre) vakst

og dedsproces, andet led rovdyrets predation og tredie led dif-
fusion. En uniform ligevagtspopulation antages og pertubatio-
nen omkring denne betragtes. En linear model (apvroximation

kun med fgrste ordens led i pertubationen) og en ikke-linezmr
(hgjere ordens led medtages) undersgges, og der findes sté-

ende bglger hhv: asymptotisk vandrende bplge-lgsninger.

Periodic Solutions 6f Two Species Interaction with Lags
I.M. Cushing

Dept. Math., Univ. Arizona,USA

MBS 31 (1976) 143-156

Lotka-Volterra-modellen ¢,y 5 populationer modificeres med
tidsforsinkelse i hver populations vekselvirkning med sig selv

og den anden :
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ANy Jdt = N (b. - d., S fb?&-ﬁ)dh&a(é) |

+ diy g M;,(’c s)dhb(s) i 2 .). .

med (Stieltjes'integral) S thQCS) 1. 45&3‘1 ,
Denne model har samme: ligevwgtspunkt .som den Oprlndellge
Artlklen angiver betingelser,’ hvorunder llgev gt spunktet’ bll-
ver. ustabllt (blfurkerer) og erstattes af. 1kkeakonstante,
p081t1ve (N >o0) perlodlske l¢sn1nger. Der g&ttes pa,'at dis-
se. "overtacer" lloevactspunktets stabilitet, men det unders¢—
ges ikke (- generelle teknlkker flndes 1kLe) Nogle konkrete
eksempler unders¢ges. Dette bekrmfter den’ grove regel om, at
perlodlske lpsnlnger findes, safremt "forslnkede effekter af

vekselv1rkn1ngen dominerer over ﬂaktuelle";"

I.1976 findes yderliegre 10 artikler_i'MBSé‘hvis~pitlerferri'

A Subcrltlcal branchlng process w1th state dependent 1mm1-i
gratlon. 31 175 190. ’

Graphlcal stablllty, enrlchment and pest control by a natural
enemy. 31 207 226. ‘ ' '

Stable-llmltcycles of-tlmendependent mulpispeciee interac--
tions. 31 259 274 L

On the control of stochastlc prey predatov nodele.njl;.
341-350. » | N

Lotka Volterra equatlons w1th tlme delay and perlodlc for--
cing term. 31, 351-375.

A solvable model in population dyn@mics; 32, 63472.

Optimal control of aoevdependent pqpuiations. Qg,‘155-164.

A supercrltlcal branchlng process with state dependent immi-
gratlon. 32, 187-=202. '

toa
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Transformation systems with time-dependent characteristics
and population theory, 32, 239-274.

Age -Structure Effects in Predator-Prey Interactions.
J.R.Beddington; C.A.Free.

Dept Biol., Univ. York England

TPB 9 (1976) 15-24.

En simpel Lotka-Volterra-model for byttedyr-rovdyr veksel- .
virkning, ®ndres saledes, at byttepopulationen er tetheds- "
afhengig i fraver af rovdyr, og at generationstiden er for-

skellig for byttedyr og rovdyr. Diskret tid. ’ -

=N, [l+r(l-Nt/K) - 8Py ¢ - a2P2{J

og a

Byttet : Nt+l

dvs. vekst mod granSe'K i fraver af rovdyr, a er an-

1 <2
grebsrater for unge P ) og-voksne (P ) rovdyr. Unve rovdyr:

1,t+1 = X a2 t 2t’ dvs. kun voksne rovdyr reproducerer,

2,4+1° %1, ¢

dvs. s er andelen af unge rovdyr, der overlever til voksenhed

frugtbarhed linezr funktion af konsumeret bytte. P
og genefationtiden for rovdyret er det dobbelte af byttedyrets.

En lineariseret analyse omkring 1igevakstpunktet.(3 l,P )

i positiv oktant (N, Pl’PQ alle >0) fgrer til 2 kriterier for
lokal stabilitet heraf i r, = N'/K, 8=a,s/a;

hvoraf det ene er kompleks og uden umiddelbar biologisk for-

-tolkning. Ligevegtspunktet er lokalt stabilt i et stort pa-

rameteromrade. Simulation af brud pa llgeV£gtsbet1ngelserne
gver sameksistensmulighed i form af en to-punkt-graznsecykel
eller lukKet gransecykel i aben oktant.

The Theory of Prey-Predator Oscillations.
M.G.Bulmer.

" Dept.Biomath., Univ.Oxford, England.

TPB 9 (1976) 137-150

En simpel mekanisme til forklaring af cyklisk varierende po-
pulationer er byttedyr-rovdyr vekselvirkning.Kolmogorov viste

i 1936, at en generel model for et rovdyr-byttedyr system:

le/dt = NlF(Nl,NZ); dNZ/dt = N2F2(N

1-05)




75

a)' F :
1 °8.%2
har enten et stabllt llcevagtspunkt eller en stabil grense-

under Visse'generelle , kvalltatlve betlngelser pa F

cykel ‘I artiklen vises Kolgomorovs setning under lldt andrede

- mere reallstlske - betlngelser end Kolmogorovs.

"Milj¢fluktuati0neré betydhing for. oScillétioﬁer i byttedyrh'
rovdyr systemer dlskuteres. Fluktuatlonerne antages at vEre
hvid st¢g og v1rke additivt pa logarltmen t11 populatlonsstwr- |
'relserne. Omkrlng et stabilt lloev&ctspunkt karakteriseret
af komplekse egenvardler (et focus) vil mllJofluktuatlon drl;
jvo.(sma) sv1ngn1nger. En gransecykel idealiseres til en cir-
kel (dvs. populationen varierer 1. harnonlske sv1ngn1nger)

'Data (tldsrmkker) for en b= arscykel (rmve ‘4 Labrador, Canada) !
og en lO arscykel (los i NV- Canada ) undersgges - statlstlsk for
perlodlcltet v.hj.a. perlodogrammer og . resultaterne sammen-
11gnes med spektret for den 1deallserede gr&nsecykel For 1os—'

- sen , som 1ndgar i hare-los- systemet, et lenge kendt eksem—
.pel pa osc1llerende byttedyr rovdyr populatloner, antyder uh-v

ders¢gelsen, ‘at hare- cyklen 1kke skyldes vekselvirkningen med

lossen, men i stedet driver los- cyklen, og- selv forarsages af‘

andre . - ukendte - arsager.

Cmat o pm o -

9-3' A Note on Difference;Delay.Equations<
Slmon ‘A. Levin, Robert M.May S . “
, Sectlon of Ecology and Systematlcs,,Cornell Uan USAV
. Blol Dept., Princeton Unlv.,'USA '
TPB 9 (1976) 178-187

En genefol differens ligningifor énipopﬁlation med ‘en tet-
Lt ' ~ hedsafhengig régulation, der virker med ekgplicit tidsforsin-

kelse T : 1t+l = NﬁF( ‘- T)
. . tidligere etableret syntese mellem- dlffereqtlalllanlnger med

Studeres som‘eq generalisation af

tldsfor31nkehe Og forste ordens differensligninger. Der angi-
ves en generel analytisk formel for. grmnsep mellem monoton og
osc1llerende dempning mod et lokalt stabllt ligevagtspunkt og
for grensen mellem dampede sv1ngn1nger og selvopretholaende
stabile gr&nsecykler (eller anden (evt. kagtisk) opforsel)
dvs. grensen for 11gevactspunktets tlltr&knlngsomrade.'




76

9-4 Discrete Time Models for Two-Species Competition

9-5.

M.P.Hassel & H.N.Comins _

Dept.Zoology and Appl.Entomology, Imperial College, London
England '

TPB 9 (1976) 202-221

En model for tod konkurrerende arter i en aldersklasse base-

ret pa differensligninger presenteres:
L -b
Xn [f (Xn* 2t ¥n)]
-6
Yn['ﬁ(xh*'ﬁxnl

1

X n+{

1]

- Ynnu

Modellen diskuteres analytisk med illustrerende simulation i
henseende til a) formen pé'nul—isqklinerne for de to ar-
ter,def adskiller faseplanomrédér med negativ og positiv v&kst
b) betingelser for sameksistens c) modellens dynamiske egen-
skaber i tilfmlde af sameksistens, dvs. de lokale stabilitets-
forhold omkring ligévagtspunktet. Modellens isokliner er rette
linier ligesom i1 Lotka=-Volterra-modellen, men i mods&tning
hertil kan populationen udvise dzmpede svingninger, stabile
cykler og tilsyneladende kaos, afhangigt af konkurrencens in-
tensitet. Et specialtilfelde af modellen med to aldersklasser
udviser markante forskelle i forhold til den forudgéende
nul-isoklinerne bliver ikke-linemre og flere ligevmgtspunkter
optraeder, men kan ikke underse¢ges analytisk 1 samme detalje.

Coexistence of Species Competing for Shared Resources
Robert A.Armstrong,.Richard McGehee |
Dept.Ecol. & Behavioral Biol., Univ.Minnesota, USA.
TPB 9 (1976) 317-328

Et system bestaende af n konkurrerende populationer beskri-

ves af et se@t differentialligninger af generel form

3J =
dx 4 xifi(xl,...xn,t)

i=l,...n. Det vises, at populatio-
nerne kan sameksistere vedvarende pé 4 ressourcer, som rege-
nererer efter en algebraisk relation i populationstethederne.
Nermere betegnet konstrueres en funktion f, saledes at, der
findes et omrade i tilstandsrummet i den positive orthant

(en "attractor block"), hvorom gelder, at enhver lgsning star-
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: tende pa randen bev&ger sig 1nd i dets 1ndre. Artlklen knyt-
ter s1g til dlskuss1onen om det "konkurrerende uaelukkelsesprln—

-_01p" ‘som s1aer, at n arter ikke kan- samek51stere 1 .al ev1g—
‘hed pa f&rre end n. ressourcer, "nicher" eller ”faktorer”_ Det -
“te pr1n01p er baseret pa mere restrlktlve (og urlmellge)'an-
tagelser end artlklens. Artlklens modeksempel bestar, 1, at po-
pulationerne succesivt: udnytter ressourcerne og deres st¢rrele
ser er ikke konstante. Det konkluderes, at det "konkurrerende
udelukkelsesprincip" -kun ge #lder i den form, at n konkurrerende:
arter kan ikke samek81stere pa f&rre end . n ressourcer med

[

. : : konstante populatlonsst¢rrelser._

Uden for sammenhangen kan oplyses, at artlklen benytter ;" o

S Smale 8. 1nteressante resultat i 3 2.

— w— a— w— m— —

Spccvftc A ' ' '
10-1 Stablllty of an Ace/Populatlon w1th Den51ty Dependent Fertlllty

Chris Rorres , : ,
Dept Math., Drexel Unlv., Pnlladelphla, USA. .
TPB 10 (1976) 26- 46 N

Artlklen modlflcereren Lotka 1ntegralllcn1ngsmodel for en Lo--
pulatlon ( se s. 29) Fertlllteten er en stykkev1s kontlnu-'AA
ert funktion af alderen og en kontlnuert funktlon af en vwgtet
populat10nsst¢rrelse, der skal taue h¢3de for, at aldersgrup—
per kan have forskelllg ¢kolog1qk 1ndflydelse pa fertlllteten
D¢de11gheden er uafhwnglg af populatlonsst¢rrelsen Wodellen
er en ikke-linesr ver81on af den. kla351ske Lotka ( Sharye)
model. '

Artikleén antager en (vegtet) ligevmgtspopulationstgrrelse

og finder tilstrazkkelige betingeleer for, et en.begyndelses—

aldersfordeling konvergerer mod.en.1igevagﬁsfordeling. Re-~-

sultaterne angar dels begyndeléeSfdrdelinger langt fva lige-v_
vwgtsfordellngen, dels sma forstyrrelser ‘fra denne, herunder
estimater for den hast, hvormed sadanne forsv1nder. Groft sagt
er budskabet at stabllltet fremmes, hv1s qaternltetsfunktlo-
nen (se 8" ZQ) har samme form som vagtfunktlonen til bestemmel-
se af den vaegtede populatlonsst¢rrelse. Dette gelder 1kke for
humane populatloner. ' '




10-2 Nonvulnerability of Ecosystems in Unpredictable Environments
B.S.Goh . | "
Dept.Math., Univ. W-Australia
TPB 10 (1976) 83-95

En Lotka-Voltertra-model for m populationer:

M

e

rgaNi/dt = N, [bi+ ;laiij] i=1,2,..m
) ’ J° . : .
har et globalt stabilt 1igévagtspunkt N, hvis der findes en po-
sitiv diagonal matrix O si CA + A'C er negativ definit.
(A = {ai;), idet der da kan konstrueres en Liapunovfunktion
for systemet. Effekten af et uforudsigeligt, stykkevis kon- ”

tipuert milj¢,(ul(t),u2(t).,,un(t))’ antages at pivirke hver

pobulation&pr.capita vaekstrate (l/Ni(dNi/dt) linesrt:
. mo . )
an; fat 2 N, [b;*La;ij] + u; (t) ) i=4,2,...m
=1

Givet a priori bénd pé‘miijwet:4'§ £ U2 S ,r=1,2,..m, vil

enhver lgsning med Ni(0)>-O bevaege sig ind i et nmrmere de-

fineret omré%e omkring ¥ , s&fremt den mindste egenvardi A,
" for ~-(CA + A C)/Z opfylder Xw>k§, hvor k er en nmrmere spe-

cificeret konstant.

Kommentar: 1) Turelli (1978) skriver, at "Goh’s konklusion
synes sterkt afhengig af den mdde stgjen tillades at indga i
ligningerne". 2) For m>»2 findes for en given matrix A
ikke med sikkerhed en endelig procedure til verifikation af,
om A tilhgrer den undérs¢gte klasse. (Goh i 3-8)

10-3 On the Limit to Miche Overlap for Nonuniform Niches
Ross McMurtrie
Inst.Animal Resource Ecol., Univ.Brit.Columbia, Vancouver N
Canada.
TPB 10 (1976) 96-107
Artiklen knytter sig til diskussionen om "niche-overlap":

hvor ens kan adskillige arter udnytte en enkelt ressource;

denne diskussion knytter sig til diskussionen-om det "Kovaikur-
rerende udelukkelsesprincip". En tidligere model antog ek-

sistensen af et ressource-kontinuum (f.ex. fedestgrrelse),
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”h&orpé arterne ‘havde defes'"nicner"t hver karakterieeret'

" af en klokkeformet Gauss udnyttelsesfunktlon med samme spred—
hnlnc/og ens afstand d mellem t11st¢dende nicher. Arterne -

] “kunne sameksistere safremt Mniche-= overlappel"\ﬂ/d var min-
‘dre énd en gvre grense. Artikleén. unders¢ger konsekvenserne
for denne granse, nar antagelserne om ens sprednlng hhv.

: llgellg fordeling slakkes. Det nazvnte krlterlum,holder for
) 'moderete afvigelser, men nzppe hvig variatjonen bliver stof,

A2 o IO%AiThe Influence of Saturatlon ‘on the Predator Prey Relatlons
| ‘eBorls Gruber . ' , . .
:'Faculty of Math.& Phys., Uan Prag, Czechoslovakla.‘\”~
TPB 10 (1976) 173~ 184 | -

‘En Lotka Volterra nodel for et byttedyr rovdyrsystem modl—
';flceres, 88, rovdyrets appetit har en ¢vre vrwnse. Nar byt—
- tepopulatlonen er. mlndre end en vis st¢rrelse er modellen

*sammenfaldende med . den orlclnale model

Aeldh = gx-pxz sl = yxd S o x\é//(é"

(x:bytfe,;z=feder) og ellers' '. e
\dx/at =$_x—/\% | ate/d{c- ELCEE .léfFX}\(s 75. : ‘>_<_z_,¢,/(>.'.
RIS pk >0 - . .

Den - 1ntroducerede mathedseffekt &ndrer 1kke llgevmgtspunk-
tet,. men de periodiske - l¢sn1nper omkrlng det’ bevares kun
‘inden for en gr&nseoval Udenfor optruder to typer oscil- I

‘4lerende, 1kke perlodlske l¢sn1nger, splralerende omkrlnc

Al

llgev%vtspunktet .Den ene type splralerer for evigt,

mens den anden pa et tldspunkt retter sig ud 6g’ gdr mod uen-
o  delig. Den sidste opfersel flndes, nar rovdyrets appetit
- ’ ikke er for stor:. i <P(5"i)/y Et . rovdyr byttedyrsystem (u-~

den. selvregulerlnv) kan altsa dlvergere i begge arter.

L e e e oem e
~~~~~




10-5 Alternatives to Lotka-Volterra Competition : Models of‘Inter-
mediate Complexity ‘ ‘ ‘
Thomas W.Schoener
Dept. Zool., Udiv. Was1hgton UsA
TPB 10 (1976) 309-333

En familie af tiodeller for to arter, deér konkurrerer .om
samme ressourcer, undersgges: dN./dt = R.N;[M. NN, )]

hvor M . bestar af en shm af et eller flere af fglgende led:
Art 1 m (N +("N7') e /Ni X\\Nl -X"'- N, -Gy
Art 2 (‘7107_ /(Mi "(5'07,) Teo/Ne ‘XnVNL X N, -Cy

I betegneffet energi-input og alle konstanter er pbsitive.

" De to f¢rste'typer led adskiller modelfamilien fra den klas-
siske Lotka-Volterra konkurrence model. For alle modeller 1
familien gzlder: At nul-isoklinerne aftager monotont, at i-
soklinerne er konkave (hvis ikke linezre), og at der ikke
findes lukkede baner i fgrste kvadrant. Dvs. (asymptotisk)
periodiske lgsninger er udelukket. Forskellige modeller fra
familien, svarende til forskellige biologiske antagelser,
undersgges. Modelfamilien synes at dmzkke et bredt spektrum
af antagelser om vekselvirkningens natur med tilsvarende

mere nuancerede konklusioner til fglge.

3-1 Theé Qualitative Analysis of a Difference Equation of Po-
pulation Growth.
S.3male & R.F.Williams
Dept. Math., Univ.California,USA; Math.Dept.,North Western
Univ., USA
JMB 3 (1976) 1«4

Artiklens hensigt er at studere en velkendt differenslig-

ning f,: [O,l]-?[O,l] , fb(x):bx(l-x), specielt for parameter-
verdien b=3.83, (Denne ligning er studeret meget som en pro-
totypisk model for én population med ikké-overlappende gene-
rationer. Afhangig af b-vardien udviser modellen et spec-

trum af opfé¢rsel, fra globalt stabilt ligevaegtspunkt til
komplet kaos. For b= 3.828/ optrzder en 3-cykel, som bliver




oy

» ustabll for b 3 8415 ) b= 3 83 er i det kaotiske. omrade.'

' Der har vwret megen analyse “af dynamikken 1 det kaotlske'

-omrade, ‘men 1ngen kvalltatlv analyse for npgen parameter—.

‘V?le. Det sidste er formalet samt at relatere teorien for

‘xdynamlske systemer, til ‘anvendt matenatlk Resultater.

,b=3.83 er. strukturelt stabilt (tllfredsstlller Ax1om A)
b enc‘»\c

"Den/attraktor er en perlodlsk bane med periode 3. Antallet

af andre perlodlske punkter for. fb anglves ved en- eksp11C1t

 rformel ‘Den komplette dynamiske. opf¢rsel annlves ret ‘eks- _
‘V'p11c1t Der er en'l- punktskllde {d} ; enespe anden kllde er,‘

en (hyperbolsk),mwngde homeomorf til en Cantor mwngde 2,

: og paIl har dynamlkken en 81mpel reprasentatlon.

-— — o= e wm— -

\

-On ‘the leferentlal Equatlons of Spe01es 1n Conpetltlon
S.Smale. ‘ ' ‘

.”Dept Math., Univ. Callf.,USA

JMB 3 (1976) 5- -7

Malet er at Vlse, at de swdvanllge dlfferentlalllgnlnger

som bruges i pkologi til at beskrlve konkurrerende arter

ikke siger meget, hvis antallet af arter er st¢rre ‘end. 3

vneller 4, idet llcnlngennda er forenellge med enhver dynamlsk

‘ det 1ndre af R

opf¢rsel i en vis rimelig forstand Modellen er
dx. /dt X M (x), i= l,...n, med . tre generelle kvalltatlve

betlngelser pa M. Resultater. Hv1s n= 2 tenderer l¢sn1noer~ L

- ne mod llgev&gtspunkter, som i almlndellghed er. stablle._

(Dette. resultat er kendt) Hvis n= =3 vil enhver- lesning i

3

det g&lder ogsa pertuberede systemer Hvis nzS kan modellen

os01llere efter en tran81tlonsperlode,A

'brlnges tll at ‘udvise en rekke, h¢gst merkverdige former for

opfgrsel. Spec1e1t beh¢ver den 1kke at kunne approx1meres

'af et strukturelt stabilt system, eller den kan have "strange
-‘attractors"'med et uendellgt antal perlodlske lgsninger. m. AL
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3-3 Female Dominant Age-Dependent Deterministic population
:»Dynamics ‘
C.0.A.3owunni
Dept.Math., Univ.Ibadan, W. hlgerla
S JuB 3 (1976) 9<17 - o

Artiklens problen er at bestemme alders- og k¢nsspe01f1k
_tathed i.en popllation; glvet f¢dsels- og dedsrater. Mo-
dellen er en integralligningsmodel af Lotka-type (se s 29),
men for to k¢n. Tilgangen af nye 1nd1y1der (med alderen nul)
afhmhger af kvihdernes alderstethed og popqlatiohens St¢rr€l—‘
" se. Overlevelsesfunktionens st¢rrelse:afh&nger.af alder og
pOpulatibnsst¢frelse; Resultaterne omfatter 1) eksistens
og entydighed af le¢sning 2) gvre grznse for populationsster-
relse som funktion af tiden . 3) nedvendige hhv. tilstrmkke-
 _ lige betingelser for ligevegt.

3-4 -Regulated Growth in Random Environment
B.Levikson ' |
Div.Math., Purdie Univ., USA
JMB 3 (1976) 19=26

Artiklens problem er at finde betingelser for udslettelse hhv.
konvergens mod bareevne i en stokastisk analog til logis-
tisk eller logistisk lignende vazkstprocesser. Modellen er
for en population med overlappende generationer og kon-
tinuert variation. Populationssterrelsen N(t) er grznsen
for processen N (*): : '_ ¢

Ny (Jot) = Ny ([0 A‘c) = N,p (5at) = Ryt (3) Nae (3at) = K GIN,, (a¥)

L>0,)* 0,4,2, -

Grznsen tages for at >o‘3s>¢, saledes at jat->t og
{Qb{,(:)) K (3)] J2o er passende skalerede stokastiske vektorer.
(4 Hvis R“(J) og Kp(j) er konstanter, dvs R )= a4t og
KNJ3>= kat , og A=2, er granseprocessen den logistiske vekst-
proces: dN(t) = (rN(t) - sz(t))dt). Modellen er en dif-
fusionsproces baseret pa en differensligning. Graznseforde-
linger og deres tiltrszkningsomrader findes i tre. tilfalde:
1) wvakstrate (R) stokastisk, bzreevne (K) konstant 2)vzkst-
rate konstant , bzreevne stokastisk 3) bade vazkstrate og
bzreevne stokastiske. Populationen uddgr eller konvergerer
mod bareevne afhengigt af begyndelsessituationen og fluk-

tuationernes stgrrelse.

o et et s e
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© JMB 3 (1976)° 187-195

- konstant (endeligt) milje. ikke kan. vokse med konstant ‘rate,
 men mad nzrme sig eller sv1nge omkrlng en gr&nse n s, €r en-
: funktlonal dlfferentlalll"nlnc. dn(t )/dt —.r(n n (t), t> 0.

"En simpel nbdeleiyoverensstemmelse med, at.en population i o

o

On.a Transcendental quatlon ‘in the Stablllty Analy81s of -
a. Populatlon Growth Model

H.-O.Walther

Math.Inst., Univ. Miinchen, V- Tyskland

(se s 28) Vakstraten r er en afblldnlng deflneret pa mwng-

mden af ikke- negatlve funktloner n , Artiklen 1nteresserer 51g

'for stabllltetenzien sadan konstant lmsnln@ n. . "En llnearlaelet

maljse ‘fgrer til en transcendent egenv&rdl llgnlng, hvor

”.n‘ er stabll hv1s alle egenverdier har negative realdele.

Der flndes betlngelser, som 51krer, at alle realdele er nega--

_tlve, hhv. at der’er egenvardler med p051t1ve realdele. For-.

e
j'dellngen af ecenv&rdl 1 den konplekse plan findes 1 et Slm-'
- pelt tllfalde." S ' '

- 36

On the Stablllty of the Statlonary State of a Populatlon
Growth Equatlon with Time- Lav‘

_K.P. Hadeler ‘
-,'Lehrstuhl fur Blomathmatlk Uan Tublngen, V= Tyskland

. at llgevmgtslosnlnger (= konstant’ funktlon) bliver usta-

327

vden umlddelbare fortld

JMB 3 (1976) 197- 201

-Artlklen undersmcer en populatlon med loglstlsk vekst,

hvor va kstraten afhanger kontlnuert af fortiden. Det v1ses,-

bil, hv1s vekstraten afhanger mere af den fJernere end af

4

A Condltlon for the Extlnctlon of a Branchlnv Process w1th
an Absorblng Lower ‘Barrier

H.-J.Schuh

Math Inst., Unlv{ Erlangen Nurnberg, V- Tyskland

JMB - 3 (1976) 271 -287" ‘

)
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Artiklen undrsgger en Galton Watson proces (se s 22) med en -
tidafhzngig nedre absorberende grense.Det er en model for '

veksten af en populatlon, der formerer sig til diskrete

tldspunkter med fast afkomsfordelln og s&ledes at populatio-

nen udd¢r, hvig den n’te gengratlon er mindre erd en (tlds—
afhzngig) grense. Artiklen tilstreaber at give ngdvendige og

tilstrakkelige %etingeiser for at populationen udder.

Global Stability in Two SpeciesAInﬁeractions
B.S.Goh |
Dept.Math., Univ. W-Australia, Australien’
JMB 3 (1976) 313-318

+

For Lotka- Volterra-modellen for 2 arter:
av; [dk = Wi Lo ¢ i“oND RN
B '
vises, at tilstrekkelige betlngelser for global stabilitet
er 1) ligevegtspunktet er realisabelt (dvs. Ni>=o), 2) lige-
vegtspunktet er en lokal asymptotisk stabil lgsning, 3)
begge arter er underlagt tethedsafhzngig dgdelighed som f@lge

af intraspecifikke vekselvirkninger (dvs.Aaii< o).

Convergence to the Equilibrium State in the Volterra-Lotka
Diffusion Equations

F.Rothe ‘
Lenrstunl fiir Blomathematik, Univ. Tlbingen, V-Tyskland
JMB 3 (1976) 319-324 |

En simpel Lotka-Volterra model for byttedyr-rovdyr forsynes

med en rumdimension og diffusion:
mfot s m(l-Mu -v) = D azu}/bx'&
ip = Av(m-1) = Z’Dm/’f‘x“

Diffusionskoefficienten er ens for byttedyr (u) og rovdyr
(v). Byttedyret er tzthedsafhengigt (-~} u); det er rovdyret
ikke. For visse randverdibetingelser findes en Liapunov-funk-

tion, og to forskellige typer asymptotisk opfgrsel kan vises
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at forekomme: 'enten konvergerer populatlonst&thederne mod

" deres ligevagtsverdier overalt eller de oscillerer 1 tlden !

.“medvligelig rgmlig tethed. -

jle

‘Predator Prey Interacfions;with”Time_Deiays
~J.M.Cushing

 Dept.Math., Uhiﬁ» of Arizoné;:USA
- JMB 3 (1976) 369 380 ’

>JI Lotka—Volterra modellen for byttedyr rovdyr g¢res begge

'farters aktuelle v&kstrate afhanglge af den 1ndbyrdes fOPthl;

ge kontakt
a, (Jc)/ae 2 bw.(% [4 c..w(t) qz( N, (.{.-u.)dl,\(u)]

sz(k)/dl: - b Nzcé)[ Leca {0 (m\dl« w]
b‘ >o | CH >o OUA (\s) 20 S d«‘&l(l&) -—.L ‘

Artiklens’ hen31gt er .at tegne. et komplet blllede ‘af l¢sn1ng—

. ernes asymptotlske opf¢rsel som . funktlon af - parametrene ‘Det

¢res ved- analytlske studler af llgev&gtspunkternes lokale
stabllltet (- der er to llgev&gtspunkter Ei « fl/c
cr=(eyq=cyp)/epicy) og. E, —1/c 5 ¢=0). Hvis*b&fgevnen

for ‘byttedyret (=1/c: l) bllver stor nok bllver‘ligeV&gts—
‘punktet E;

i ustabllt og der flndes da krltlske vardler for

byttedyrets f¢dselsrate (b ) og rovdyrets d¢dsrate (b ) hvor
perlodlske lgsninger blfurkerer fra 11gev&gtspunktet Et.

"spe01f1kt eksempel l¢ses numerisk. ‘Résultatet antyder at de

_analytlsk fundne fanomener er globale, dvs.  at for. faste

parameterv&rdler tenderer enhver lgsning enten mod El eller -

E eller splralerer udad ustabllt eller mod en p@rlodlsk

23

lgr&nsecykel (ikke n¢dvend1gv1s den s amme for alle l¢sn1nger)
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ARTIKLER FRA 1981

Per31otence in Density Dopendant utocha tic POpuldflOn
Charles Tler & Floyd B. Hanson -
Dept. Math s Unlv of I111n01s, USA -

MBS 53 (1981) 89 117

.,-

I artlklen udledes formelt d1ffu51onsapprox1matloner (dvs..
llgnlnger for 1nf1n1te81mal mlddel og Varlans) for en dlskret;
tid dlskret populatlonsst¢rrelse (dvs demograflsk stokas—
tisk), tathedsafh&nglg (Markov-) forgrenlngsproces 1 kon-
stant m113¢ og i tllfaldlgt m113¢ M11J¢fluktuatlonerne ind-
v1rker pé afkomsfordellngen Modellen er for 1 populatlon og
den determlnlstlske analog er loglstlsk v&kst Den momentge-
nererende funktlon for ekstlnktlonstldspunktet tllfredsstll—
ler en 2. ordens dlfferentlalllgnlng, hv1s asymptotlske 1@s-
nlng flndes Denne glver en. karakterlstlk af modellen: proces‘:
for forskelllge populatlonsst¢rrelser 0g tlllader beregn1ng~
af momenterne for ekstlnktlonstlden og ev1dens for dens for-
dellng Flre modeller med samme (1111e) demografLske_sto—.
kastlcltet og forskelllge typer m113¢f1uktuatloner heraf éen

uden 81muleres m.h. p mlddelekstlnktlonstlﬁen .

Nonconstant Perlodlc Solutlons in Predator-Prey Systems with

Contlnuous Ti e Delay ¥ ' '

Lo Sheng Dai : : .

Dept.Math. & Stat., Univ. of Pittshurgh; USA

MBS 53 (1981) 1l9-157 PRI

Artiklen’ unders¢ger en model for et byttedyr rovdyr system

med tldsfor81nkelse i rovdyrets response pa konsumptlonen -

af bytte: '
oln/dt

dXz/d{

1)

x4(£. “«, ><4 '—y‘ 2 ). .
XZ-V( ¢ "“1"7_ T X; g F('L't) X‘_(f) dt)

as
som, hvis F(s) er en llnearkomblnatlon af funktlonerne e "y
teas' m as

-the ‘aeC, er mkvivalent med en dlfferentlalllg-
ningsmodel (t) velges 11g‘ae éti a€R (det.svarer ;11 en




svag tidsforsinkelse) hvorved modellen omformes til 3 koh-
lede differentialligninger. Hvis parameterverdierne opfylder
visse betingelser findes et positivt,globalt stabilt lige-
vegtspunkt. Det visés, at-nir disse betingelser brydes vil

(for nzsten alle begyndelsesbetingelser)VenhVer positiv l¢gs-

- ning begynde at oscillere omkring ligevegbspunktet, og mindst -

54-1

én lgsning er periodisk, avs.-(nagten) alle lgsninger vil
begynde at oscillere.
(Artiklen refererer tilltidligere resaltater i bl.a. 28-3

og 3142)

Diffusion Models for Age—Structuréd Populations

M.E.Gurtin & R.C.MacCamy
Dept.Math., Carnegie-Mellow Univ., USA.
MBS 54 (1981) L9-59

Artiklen uhders¢ger integralligningsmodeller for én popula-
tion med aldersstruktur dg diffusion i én dimension. Dgdelig-
heden- antages en funktion af den rumlige populationstethed
P=P(t,x) (t=tid, x=sted). Tre forskellige funktioner for al-

‘dersafhengigheden af det forventede antal fgdsler hos et in-

divid kombineres med to forskellige diffusionstyper: tilfeal-
dig diffusion og "antitrezngsel"-diffusion. Forskellige trans-
formationer fgrer til partielle differentialligninger for P,
som viser at p4 bestemte kurver i tid og rum udvikler P sig
som 1 modellen uden diffusion, bortset fra at dgdsfunktionen
bliver stedafhengig. For et begrznset miljg (interval) og to
forskellige szt randbetingelser opnds analytiske resultater
for nogle af modellerne og gat p& resten for den asymptoti-
ske opfgrsel: Med "antitrazngsels"-diffusion og absorberende
grenser findes (gaettes p&) en stcady-state lgsning for P(x),
hvis frugtbarheden er stgrre end dgdeligheden.

(Denne konklusion virker ikke overraskende. Under de antagel-
ser, der ggres torsvinder aldersstrukturen helt 1 to af de

scks modeller).



5”—2~Predator—MediatedrCoexistenCe and Ektinétion
' 'S.B.Hsu - ' ' L
Dept.Appl.Math., Chiao-Tung Univ.,.Taiwan
MBS 54 (1981) 231- 248 ‘ -
-En model for et system af 2 konkurrerende byttedyr og et fael--

les rovdyr unders¢ges m.h. p global 1nformat10n ‘
dvﬁﬁf=hr[d(4- ) doqjxw?] le Jm tﬂz

o

f"n L Modellen unders¢ges under den betlngelse, at rovdyret kan o
A h .overleve pa hvert enkelt af de to byttedyr Resultaterne be-
st&r af: 1) Betlngelser hvorunder det.i'te byttedyr udryddes :
'1 =1 2-; 2) Betlngelser, hvorunder gr&nseopf¢rslen.afhanger  -
aft begyndelsesbetlngelserne 5 3) Betlngelser, hvorunder alle.
tre populatloner bestdr , 4): I dette 51dste tllf&lde under—
..sgges’ stablllteten af det p051t1ve llgev&gtspunkt numerlsk
-et blfurkatlonsdlagram skitseres pa baggrund heraf - for et-'
'lllle parameterv1ndue haves en stabll gransecykel Reoultat—‘
erne glves en klar blologlsk tolknlng I. v1sse tllf&lde kan
et falles rovdyr afstedkomme ellers umullg samek31stens af

 ‘to konkurrerende byttedyr med 1dentlske ressourceforn¢denheder

_MBS vol 55 (1981) og vol. 56 no' 1/2 (1981) bar 1kke V&ret
i't11g$nge11ge for mig. De 1ndeholder artlkler med f¢lgende
'tltler ' ‘ ‘

-Ohithe4Optimal Harvesting‘of Age-Structured Populations.
55, 115~ . | R 4

.The ResanSé of‘Ecosystems ﬁO»Extern§l PértqpétionsL 55 ,279+- -

An Optimal Harvestlng Pollcy for a Loglstlc Model in a
Randomly Varying Environment, .55 169- '

P " Periodic Sdluﬁions to a_PredatOr—Prey System withfPeriodicﬂ
‘ Coefficients. 55 , 27- ' ' -
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On the Stablllty of a Predator Prey Systcr with Egg-eatlng
Predators. 56 , 27-U6..

Some Remarks on Periodic Harvesting of a Fish Population.
ﬁ R u7;—70. ' '

Interactive Competiﬁion Models and Isoéiine-Sbape. 56 , 77-110.

Environmental Effects on the Linear Stability'of~a Three
Species Food Chain Model

V.P.Shukla, J.B.Shukla & P.C.Das

Dept.Math., Indian Inst. of Tgchnoiogy, Kanpur, Indien
MBS 57 (1981) 35-58

Artiklen angiver en model for en f¢dékade best8ende af tre

populatloner ‘med diffusion i en dimension:

9t
.bx./% = %) {\(xa)x‘l) + Dy 5‘% 01_.55'—.
‘ o2 /0t = Rs, ga(x\)‘xz)xﬁ,) * .}2.3%%- L
‘ D£s5¢or
Ryt = Xy {s(xy"s) * '5307?2%

Modellen lineariseres omkring en rumligt uniform ligevagts-—
tilstand. Hermed fremkommer en model med konstante koeffici-
enter (som afhenger af f;'erne gennem %g taget i ligevegts-
punktet), og det er denne - evt. tilfgjet konvektion (=advek-
tion, se p.31) - udtrykt ved et led Uj af
lighedstegnene - der studeres i artiklen. Nazrmere betegnet
undersgges, hvorvidt tilfgjelse af diffusion (og yderligefe
konvektion) @ndrer (u-)stabilitet af ligeVagtsl¢sninger under

to forskellige randbetingelser. Afhengigt af de nermere om-

pd venstresiden af

stendigheder kan diffusion gdre en ustabil ligevegt stabil og
en stabil ligevegt ustabil. Diffusion med konstant flux over
randene kan ikke stabilisere en ustabil ligevegt. Konvektion
stabiliserer altid. Den gkologiske interpretation diskuteres

ikke - og er ikke gennemsigtig.

The Sensitivity of Age-Structured Populations to Environmental

Variability
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“'Joseph W. ‘Horwood & John’ G Shepherd

Ministry of Agrlculture; Flsherles and Food Dlrectorate of h
'Flsherles Research, Fls“erles Laboratory, Lowestoft England

'MBS 57 (1981) 59 82

Artlklen unders¢ger en model for en populatlon (af flsk) 1nd—
delt i aldersklasser (argange) med reproduktlon en gang om
aret. Populatlonen hgstes (beflskes) Grundmodellen er'en

n(let modlflceret) Leslle matrlxmodel Hen31gten er, at under-

S¢ge betydnlngen af m113¢var1at10ner, som i dette tllf&lde

'lantages at v1rke udelukkende pa yngelrekrutterlngen tll den

‘.yngste aldersklasse. Frugtbarheden (&g produktlonen) antages

at vere t&thedsafh&nglg F¢rst v1ses, at de voksne argange

kan slés sammen i en gruppe uden tab af 1nformatlon om llge—’

:vmgtspunkter, sédfremt de har samme overlevelses- og reproduk—j'

tlonsrater Krlterler for lokal stabllltet unders¢ges n&rmere"

(bellggenhed af domlnerende rod 1 “den karakterlstlske 11gn1ng)

- For et konkret eksempel ~ model for 511debestanden 1 Nords¢en - d

v1ses det, at den tld “som det tager for en pertubatlon afi

‘llgevagtstllstanden at d¢ ud (returnerlngstlden), er et ubru—

o gellgt mal for den populatlonsst¢rrelses varlans, der f¢1ger

“e-af st¢3 pa ynge1d¢de11gheden, dvs for populatlonens f¢1somhed

. 573

overfor m113¢fluktuatloner EndVidere pav1ses “at en flskestra—'

‘tegl s1gtende mod mak51malt udbytte. ¢de1&gger stablllteten af
"udbyttet hv1s Varlansen i yngelproduktlonen stlger med faldende

populatlon

—_— e— o — —

Bounds on - the Domlnant Elgenvalue of & Populatlon PrOJectlon

Model

Jim Shee Chun Tom

‘Dept Englneerlng - Economlc Systems, Stanfond Unlv., USA

MBS 57 (1981) 175-190

- I en. Leslle matrix-model for en populatlon inddelt i ‘alders-

klasser bestemmer den domlnerende (dvs stgrste) egenvardl
populatlonens v&kstrate Artlklen uqders¢ger Vlrknlngen pa _
den domlnerende egenvardl af udv1delse af antallet af alders-'
kldasser Dette sp¢rgsmal opstar, fordl aldensklasse 1ndde11ngen
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ikke altid er triviel. bet vises, at safremt nye éldersklas-
ser ‘har samme frugtbarhed og overlevelsesevne vokser den do-
mlnerende egenvaerdi mod en gr&nse, som er bestemt af et poly-
nimium- af lavere grad end- det karakteristiske polynomium for

egenv&rdlerne

Loglstlc Growth ‘With Random Dens1ty Independent Dlsasters
Floyd B. Hanson & Henry C, Tuckwell _
Dept . Math., Univ. of IllanlS, Dept Blomath s Univ. of
California; USA ’
TPB,12~(1981)A 1-18

Artiklen undersgger en model for en population, der vokser
efter en logistisk vakstmodel i tiden mellem ulykkér, der ‘
forekommer med P01%59n fordelte tidsintervaller, og som fger—
ner en fast brgkdelYaf populationen:

AN = 4 NE) [1- @K dE - ¢ k) o(Tr(‘c)\)

Modellen er en stokastisk_differentialligning.‘Den giver an-
1ednihg til en funktionaldifferentialligning for forventnings-
verdien for det tidspunkt, hvor populationen uddgr (defineret
som underskridelse af en grense), dvs. middeloverlevelsestiden.
Denne afheznger af populationens begyndelsesstgrrelse. I det
tilfelde, hvor to ulykker kan udslette populationen 1lgses lig--
ningen analytisk og samménlignes med en tilsvarende model

med ulykker med konstant virkning. Sandsynlighedsfordelingen
for overlevelsestiden i de to modeller simuleres. Ligeledes
simuleres lgsninger af middellevetidsligningen - efter en
omskrivning - for det tilfzlde, hvor der skal 6 umiddelbart

P& hinanden fglgende ulykker til at udslette populationen.

Density Independent Fluctuations of Population Size
Stanley Sawyer & Montgomery Slatkin
Dept.Math, Purdue Univ.; Dépt. Zool., Univ. of Washington;
USA
TPB 19 (1981) 37-57
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;Artlklen unders¢ger en populatlon i et m113¢, der kan antage

forskelllge tllstande Overgange tllstandene imellem er én

'statlonar Markovproces med glvne betlngede sandsynllgheder,'

som tllllge bestemmer i hvilken grad m113¢et er autokorre- A
1eret i tid, dvs dets forud81ge11ghed .Mens m113¢et er 1_"
tllstand i styres populatlonens tilvekst af en determlnlstlsk'
vekstlov: dN/dt ;'pi g(N) , hvor g er fast, uafhanglg af mil-

,'J¢tllstanden, kontlnuert dlfferentlabel og pOSlth for pOSl-

' tlve N. Artlklen angiver sandsynllgbedsfordellng for overlev-3

'elsestlden,-og unders¢ger tllfalde hvor populatlonen udd¢r

1okalt 1 to tllf&lde 1) En. lllle del af populatlonen over-'
v1ntrer 1ndt11 gunstige m113¢tllstande 1ndf1nder sig. 2)

Populatlonen genetableres af 1mm1grerende 1nd1v1der med- sto—

fkast;sk fordeltvankomsttld

.ing

Models for Spatlally Dlstrlbuted Populatlons The"Effect_of
W1th1n Patch Varlablllty ' : : S

. Peter L Chesson

Dept. Biol-. 801h,and‘Marine-Sgi} In$t;; Univ. bf-Califorhié;

~ USA"
_TPB 19 (1981) 88~ 325

'Artlklen unders¢ger populatlonsmodeller for en populatlon med -

f¢1gende tre 1ngred1enser 1) Populatlonerne 1nddeles i lokale

“del- populatloner h¢rende tll et delomrade i rummet Mlgratlon_'
sker mellem omraderne, 2) Den lokale populatlonsdynamlk er _
j1kke 11near, 3) Der forekommer lokale stokastlske beglvenhed—

-er. Lokale populatlonsst¢rrelser er hele tal og &ndrlnger sker

til dlskrete tidspunkter. Den lokale populatlonsdynamlk kan

vere af en v1lkar11g form og rlmellge determlnlstlske analoge

‘ former kan 1et identificeres.

(Hoved ) resultatet er, at lokale stokastlske fanomener almln-"
deligvis har- en systematisk effekt pa den gennemsnltllge po-
pulatlonst&thed og at denne effekt ikke forsv1nder ved store

populatlonsst¢rrelser Dette er 1 modstrld med hypplgt anf¢rte_,‘

antagelser (se side 23) om at de stokastlske mlddelpopu— _
lat10nst&theder beskrlves af de analoge determlnlstlske popu-

latlonstatheder, nar populatlonerne er store.
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(Artiklen er ret lang og summarisk refereret).

Niche'Overlap and .Invasion of Competitors in Random Environ--
ments. I. Model®8 without Demographlc Stochasticity -

Michael Turelli ;, _

Dept. Genetics, Uhiv. of Salifornia, USA

TPB 20 (1981) 1-56

- Denne meget lange og dlskuterende artlkel unders¢ger relatlon—

en mellen vedholdende, smd til moderate niveauer af tllf&ldlge
m113¢fluktuatloner og grenser for enshed af konkurrerende ar-
ter. Den analytlske teori er baseret pa udlednlngen af betlng—
elser, hvorunder en lille population af en art. vil tendere

‘mod at vokse, nar den forsgger at bosatte sig i et omrdde med

fluktuerende milj®$, hvor en razkke konkurrenter har etableret
sig. En generel approximation forudsiger, at effekterne af smd

niveauer af stokasticitet typisk vil vere smi. Approximations-

teknikken anvendes pé& en klasse af symmetriske, diskret-tid,
stokastiske analobger til Lotka-Volterra ligningerne med kryds-
korrelation, meti uden auto-korrelation. Indenfor klassen un-

dersgges tre forskellige typer dynamik og tre forskellige, men

stadigvek simple, méder, hvorpd stgjen kan indgd. En analytisk
behandlelig klasse af modeller undersgges. For alile undersggte
modeller laves udstrakte Monte—Carlo simulationer. Det kvali-
tative resultat er alt ialt, at for en flok konkurrerende
arter, der modelleres @dekvat. af Lotka-Volterra ligninger
indeholdende latve til modeféte niveauer af tilfeldige fluk-
tuationer, kan praktiske grznser for enshed f8s ved at ignore-
re de stokastiske led og udfgre en deterministisk analyse.

Stability and Bifurcation in Age-Dependent Population Dynamics
K.E. Swick

Dept. Math., City Univ., New York, USA

TPB 20 (1981) 80-100

Artiklen studerer lgsninger til integralligningen

B - (Cae) 3) R (BrY) ds > p



Tor

- og begyndelsesbetlngelse B(t) glvet for 0 ‘t ‘P Ligningen

_er en Lotka-model for en lukket populatlon ‘hvor’ ‘kun kv1n-”

derne (hunnerne) telles. B(t)dt er antallet af fgdsler mellem
t egft+dt? RO(B(T)) ef~det gennemsnltllge antal d¢trevt11
kvinder. f¢dt i'ér'f, ogséd kaldet nettoreproduktionsraten
@(s)ds er sandsynllgheden for at en kv1nde f¢dt til tiden' t- sA

_'f¢der en datter mellem s og s+ds, glvet at hun lever s§ len-

ge. a(ogﬁ> er. aldersgranserne for reproduktlonsevnen R (B)

_antages en aftagende funktlon, hv11ket reflekterer en hypotedv

" se om, at kv1nder 1 store argange synes at producere farre

©bgrn end kv1nder f¢dt i sma argange (evt som: f¢1ge af ¢get

, d¢de11ghed .eller mere generelt ¢kologlsk t&thedsafh&nglg

nettoreproduktlonsrate) ngnlngen har en’ 11gevagt E hv1s_
R (E) 1 L¢sn1ngerne til den llnearlserede 11gn1ng omkrlng E

'karakterlseres 1 deres afh&nglghed af - ER‘(E) Der forekommer ]

fglgende typer konvergens mod E, 030111at10n om E (gr&nse—

: cykel) me d perlode 2 ( -mlddelf¢dselsalderen) i visse tll‘,-
| b y 3

.f&lde ved. blfurkatlon fra E ustabllltet af E. Under v1dere

" betingelser. p& R (B) angives- globale resultater Forskelllge

former for R (B) studeres" numerlsk og blfurkatlonspfoeeésen;

:A(som ogsa studeres analytlsk for to tllfalde af Rolopfyldende

generelle krav) sammenllgnes med den tllsvarende for f¢rste—'

-,fordensdlfferensllgnlnger med 2 aldersklasser Resultatet an-

'20—3

tyder, at kaos er mindre udbredt enﬁrstudler (f.eks._9 3 0g
3-1) af fgrste og anden ordens differensligninger antyder.

Theoretlcal Consequences of Competltlon between Succes31ve

Generatlons on Populatlon Stablllty and. Llfe Cycle Evolutlon'

~Grayson C. Brown

. Dept. Entomologl, Univ. of Kentucky;_USAﬁ>e'

TPB 20 (1981) 150-167

'»Artlklen studerer en dlfferensmodel for en populatlon (af

1nsekter) med to generatloner pr. ar, hvor den f¢rste farer

pa den andens ressourcer:

'-Nl)f : {‘71 Nlll =l "C(P [d (l'- M_Z.AZL J
e b Lt 2]

K .




hvor i betyder éfstal.”Stébilitepslandékabet" i ry, ry-planen
(J: omrdder karakteriseret af 1 ligevegtspunkt, 2 ligevegts-
punktér; 2-cykels 4-cykel, kaos, ustabilitet) studeres for
forskellige ngjete specifikationer af modellen ved simulation.

. .o . . .. €t foe
Mullge evolutionsstrategier med hgjnelse af stablllteténfé%—

_dersgges.
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On the Concabityfof Islan@_Biographic Rate Functions
Michael E. Gilpuf & ‘Robert A. Armstrong
Dept.Biol., Univ. of Californiaj; Dept.Ecol. & Evolution,

State Univ. New York; USA

TPB 20 (1981) 209-217

Artiklen undersgger en model for antallet S af arter p& en

- ¢ isoleret fra et hovedland med P arter, som kan immigrere

til gen og vddg der med givne sandsynligheder ("Island Bio-

graphy"). Immigrationsraten I(S) og ekstinktionsraten E(S)
antages a priori at vare konkave funktioner. Szdvanlig

teori antager S kontinuert variabel og er deterministisk.

Artiklen opstiller en sandsynlighedsmodel‘for S antagende
diskreté verdier. Modellen afpr¢veé med P=9 for en rekke
forskellige immigrations- og ekstinktionssandsynligheder,
som alle bekrafter konkaviteten af I(S) og E(S).

Constant-Rate Stocking of Predator—Prey Systems
F. Brauer & A.C. Soudack

'Dept.Math., Univ. of Wisconsin-Madison, USA; Dept.Electrical

Engeneering, Univ. of British Columbia, Canada

CJMB 11 (1981) 1-14

I artiklen undersgges en nogenlunde generel model for et
rovdyr-byttedyr-system med s’Pco;fik udse-tm‘m):

dxfat < x{ley) =¥ dyjat = v9(x4)-4

hvor -I"20 og -G20 er udsztningsrater for byttedyr hhv.

rovdyr. Tillige antages

a%gLO aﬁ/px>o 35/55 £0 j(J,O)=O br A I>0
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'svarende/rovdyr byttedyr karakteren af systemet. Det v1des
at- enhver 1¢sn1ng vil® nerme 51g et Stab]lt llgevagtpunl
-eller en - stabll gransecykel. De globale >tab111tetsforhold

kortlagges i deres afh&nglghed af nul isoklinernes udseende
med udsgtning i den éne eller den anden art - eller 1 begge.
T det sidste. tilfalde anglves resultatet af numerlske si-
mulatloner Uds&tnlng af predatorer (f eks. en flskeart) '
fremmer udryddelse af byttepopulatlonen Uds&ttelse af bytte'A
(f¢de) eventuelt’ komblneret med- mo@erat rovdyr uds&tnlng,v

er en 31krere made at pge rovdyr populatlonens st¢rrelse (rf

Multiple .Limit Cycles 1in Predator-PpeJ Models
Alan Hastings ' S -
Dept.Math., Univ. of Califbrﬁia,'USA'

JMB 11 (1981) 51 63 "

Artlklen unders¢ger et rovdyr byttedyr system iet "pletv1st“'

m113¢ Det anglves 5 regler, som be%krlver plettllstandene

og tran51tlonsraten 0g resulterer i modellen

dxl#t "-Dx(4 x —y) = ?L")‘j
dy [d¥ Py -y

X og y ‘angiver den br¢kdel af plettef, hvér_byttedyrlhéf.bb— :
sat sig uden hhv. med fglgeskab af rovdyr. D> 0, - P(0)=0,

P'>0, P"<O, P(l)) 1. Modellen ‘har et llgevagtspunkt og det
er dettes stabllltet og blfurkatlon af- gr&nsecykler fra det

H

der undersgges. Analysen gennemf¢res for P(x)=px2 . p'>1 lo-'
kalt omkring 11gev&gtqunktet,-Det lnteressante er; at der‘
findes et omrade 1 (p,D)4planen'med to'bifupkatiohsgf&nse—'
cykler, en stabil og en uStabi&,dg;ap systemetsldYnémik,kanf
#ndres dramatisk af smd parameterazndringer omkring kritiske
verdier. R S
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11-3 Equilibrium Solutions of AgeQSpecific Populatidﬁ Dynamics
of Several Species A
Jan Priss
Fachbereich 17 der:Univ. - Gesanthochschule, Paderborn, V-
Tyskland , . A
JMB 11 (1981) 65-84

_Artikleh undersgger en modél for M arter med aldersspecifik
vekselvirkning. Tethedsfunktionen ui(t5x) for den i'te po-
pulatlon opfyldefb generelt (&= tld x=arter):

B'“t“:x)/% + 3\4(5)/3 * d; Lx)/u ({—) )+ 44(_)(,14(&))[4 {:x) =0
(4,0) = S:b;(x)ﬂé(’cjx)‘olx bxzo  u;(ox)=uip(x)

Ahvor,di(x) 0g bi(x) er dgds- og fgdselsraten, som kun afhen-
ger af alder, u(t)=(ul(t),..., un(t)) er populationsstgrrel-
sesvektoren. ' -

Artiklen betragter modellen som en ordiner differentiallig-
ning i et Banach=rum (dvs. et uendelig dimensionalt (funk-
tions—)Avektorrum):

u' = Au + F(u). ,
Artiklen undersgger for nzrmere betingelser pd F (dvs. fi'erne)
(peperabilitet m.m.) eksistens og lokal stabilitet af lgs-
ningen. .

(Jeg forstdr ikke meget af artiklens matematik -~ det ser ud
som om det er funktionaldifferentialligninger, der arbejdes
med. Forfatteren interpreterer ikke sine antagelser og resul-
tater biologisk. Jeg kan ikke afggre, hvor restriktive de
gjorte antagelser er.)

11-4 Competition Systems with Periodic Coefficients: A Geometric
Approach
P. de Mottoni & A. Schiaffino _
Istituto per le Applicazioni del Calcolo "M. Picone" CNR,
Rom; Tstituto Matematico "G. Castelnuovo", Univ. Romj Italien
JMBS 11 (1981)  319- 53y

Artiklen beskzftiger sig med den asymptotiske opfgrsel af

ikke-negative lgsninger til systemet
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A

d”’o/dt = '1/.:_(4: - 4,, ? al?_ ’”z. )

o b

kY

oz_ (Az ’;a;( "IUI Qz, U&)

hvor Ai,'aij(i j=1, 2)'er l—periodiske'funkﬁiqner~i ﬁiden -
(dvs. f.eks. A;(t+1)=A; (£)); 1J> 0, tidsgennemsnittet af
A A >O Systemet er model for to konkurrerende arter. F¢rst

i.1v1ses "at alle ikke- negatlve lgsninger konvergerer ‘mod en

periodlsk l¢sn1ng med samme . perlode Som Koeff1c1enterne Sub—

,eharmonlske 1¢sn1nger, dvs. 1¢sn1nger med perlodelangder, der_‘

er multlpla af grundperloden er udelukket (smlg 12-5).

vDern&st studeres den. globale struktur af m&ngden af alle pe—"

:rlodlske l¢sn1nger -Det. sker via en unders¢gelse afl flxpunkt—

:_‘er fbfVP01ncare‘afb11dn1ng T: er (v (t), (t)) l¢sn1ngen =

- gennem begyndelsespunktet P s&ttes T(P) (v (1) (l)) 1-

perlodlske l¢sn1nger korresponderer 1- 1 med flxpunkter for

.T Artlklens resultater er (bl.a. ) Den lokale asymptotlskei.t'

‘ stabllltet af llgevegtspunkterne pa akserne (ét pd hver)

j(svarende £il udryddelse af den ene eller ‘den anden art) er

bestemt af de samme" relationer mellem tldsgennemsnlttet af

'vkoefflclenterne som i den model, der fremkommer med dlsses

tldsgennemsnlt som koeff1c1enter (dvs _en model af klasslsk

- type) Der. kan optrade l-periodiske 1¢sn1nger, som ikke har

'_noget;modstykke 1 det‘tldsgennemsn;tl;ge system. Dvs. popu—"

~ lationerne kan sameksistere iytilf&lde hyofuden klassiske -

- model med'konétante koefficienter ville have dgmt den erne £i1

uddgen. Alle. flxpunkter for T (undtagen (0,0) llgger pé en

'f"separatrlx", der monotont ‘forbinder 11gevagtpunkterne p&

-akéerne._Dens tlltreknlngsomrade karakterlseres kvalltatlvt

B Betingelser; som 51krer at kun et endellgt antal 1 perlodlske

" lgsninger forekgmmer anglves

' '12j'l‘

On a Reso&rce Based Ecologlcal Competltlon Model w1th Inference
Sze- Bl Hsu

Dept.Math, Univ. of Utah, USA

JMB 12 (1981) 45-52

" Artiklen unders¢ger en model for et system hvor 2. rovdyr
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konkurrerer om et felles byttedyr: :
AR/ = ROrG-2) -kN - 40, ]
Canat = N DR =D AN,
Cdnafdt = N [bR =Dy - kN

it

i

" Byttedyret (R) vokser uden rovdyr-med ngistiskiv&kst mod K.

Rovdyrene‘repnoduceref'proportionalt med t&thedeh af -bytte
(bi)thar konstant dgdsrate (D;) og - som det sarlige trzk
ved modellen - interfererer med hinanden siledes, at vekst-
raterne mindskes ( Mij)i Interférens‘betegnér anden veksel-
virkning end dern, der bestdr i at tzre p& samme ressource.
Artiklen angiver betingelser for, hvorndr den ene, den anden
eller begge rovdyr-populationer udd¢r (globalt stabile lige-
vegtspunkter), samt for eksistens af et positivt ligevagts-
punkt (svarende til sameksistens), som altid er ustabilt, men

dog har en 2—dimensiona1 stabil mangfoldighed gennem sig.

Coexlistence Properties of Some Predator-Prey Systems Under
Constant Rate Harvesting and Stocking

F. Brauer & A;C. Soudack

Dept.Math., Univ., of Wisconsin-Madison, USA; Dept.Electr.
Engeneering, Univ. British Columbia, Canada

JMB 12 (1981) 101-114

Fgrste del af artiklen klassificerer den globalé opfgrsel for
et rovdyr-byttedyr-system, hvor der kan "hgstes" eller udset-
tes 1 begge populationer med konstante rater:

dx/dt = X {(xy) -F
ag/dt =y 30ay) -G

Der er betingelser péa pértielle afledede af f og g (se 11-1),

il

som karakterisecrer O-isoklinerne for systemet med F=G=0.

F, GO0 er hgstratev, F, G> 0 er udsztningsrater. Det vides
fra tidligere arbejder, at alle ligevzgtspunkter findes i et
nermere karakteriseret omréde af F, G-planen.

Anden del af artiklen undersgger en konkret model:
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.: . = e k - " | '-

_XY_ M S _ ( : = ) :

40(‘“3)_ i A'O K_) : fo‘ ﬁ()ﬁﬁg)— A A Jea S

Ved hJ&lp af Slmulatlon 1ndtegnes for 5 forskelllge st pa- .
rameterv&rdler omréder. og granser i F G -planen, svarende tll
forskelllge stabllltetsformer og overgange herlmellem Bl.a.
vises et eksempel hvor byttepopulationen’ "hgstes" og hvor en

forgget rovdyr"h¢stn1ng" bevaeger systemet fra rovdyrekstlnk—

tlon tll samek31stens af begge arter.

\

Some Results on Global Stablllty of a Predator Prey System
Kuo- Shung Cheng, Sze Bi Hsu & Song-Sun Lin . -

Dept Appl Math Natlonal Chiao Tung Un;y.; Taiwan .
JMB 12 (1981) 115-126 = . SR

-

Artiklen opstiller:. betingelser fof at en model for et‘fdv—,'
dyr byttedyr system har et globalt stabllt p051tlvt 11gevagts-
punkt Modellen er. glvet ved: ' '

Cdx/ae. s xg(x) - jr(x) x(e) >0 ¢

db/at = ch(x) -3] m(o) >0,
g(x) er byttepopulatlonens vakstrate i frav&r af rovdyr
p(x) ér rovdyrpopulatlonens responsefunktlon og ‘D dens d¢ds- ,f
rate. De generelle antagelser om g og p er: . . A
1) g(0)> 0 ,3 K50: g(K)= 0 og (x- K)g(x)( 0 for X= K (dvs
g(x)> 0 for x$Kj; K er en mak51mal b&reevne)
2) p(O) =0 og.p' (x)>(3 for. x> O
Hertil f¢Jes et krav om, at. der skal ek51stere et positivt
llgevagtspunkt , ' '
Givet, dette angives to set betlngelser - et geometrlsk og et
algebraisk -~ som sikrer at llgev&gtspunktet er globalt sta—
bilt. Til en. udgave af Kolmogorov—model (omtales i 9-2) an-
gives ogsid en betlngelse, der~slkrep,et llgev&gtspunktet er
globalt stabilt og dermed,at en gransecykel er-udelukketwlDe
angivne betingelser glVes”ikke.en‘bibiogisk'fortelkning{
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12-4 Predator-Prey Models in Periodic- Fluctuating Environments

Martino Bardi

- Istituto di Analisi e Meccanica, Univ. Padova, Italien

- b

‘videre undersgges en model hvor rovdyr-ligningen,er udskif=-

JMB 12 (1981) 127-1l40

Artiklen qndgfs¢ger enfﬁodel for et byttedyr—rovdyresystem

med periodiske koefficienter:
d“‘/d’t =N, (.bt - EyN, - C ?\37.)
) ) L " | A
dna /ot = Ny (ba f‘_clr/Ml ~C;N2) O0zxéd

5 Cij er periodiske funktioner med samme periode w. End-

tet med: : , _ .
ANafdt = Ny (b, - €, N2/ ) o<ty

"Artiklen etablerer kriterier for eksistens af en W -periodisk

lgsning og visse tilstrazkkelige, (og restriktive) betingelser

- for lokal uniform asymptotisk stabilitet. Resultaterne gives

A12—5

_ Artiklen er orienteret mod at forklare oscillationer i rov-

en ¢kologisk fbrtolkning, som 1 det vesentlige siger, at
rovdyrpopulationen uddgr, hvis dens "indre" vekstrate (b2) er
mindre end en kritisk vzrdi. Det bgr bemerkes, at lgsnings-
rummet er et funktionsrum, og at jeg ikke er helt med p& ar-

tiklens matematiske forehavende.

Forced Prey-Predator Oscillations

J.G.Blom, R.de Bruin, J.Grasman & J.G.Verwer
Dept.Math. & Dept. Appl.Math., Math. Centre, Amsterdam, Holland
JMB 12 (1981) 1lb1-152

dyr-byttedyr-systemer. Den studerer modellen:

Ax/dt = ax -bxy -ex?

dg/d,t = ~Cy +dx)
Leddet -ex”

Volterra model, og ophaver dennes strukturelle ustabilitet.

adskiller modellen fra den oprindelige Lotka-

Prisen er, at Lotka-Volterra modellens cykler erstattes af
spiraler, dvs. dempede svingninger. Med tanke p& szsonsving-

ninger lader artiklen parameteren a vere en periodisk funk-




o tlon af tlden azay + alcos 2ﬂt Det v1des, at perlodlsk

'1'tvungne dlfferentlalllgnlnger alm1nde11gv1s har 1¢sn1nger med
Asamme perlode som den dem patvungne Det 1nteressante i forhold
..tll 050111erende rovdyr—byttedyr systemer er 1m1d1ert1d at .
'der ogsa kan forekomme.. subharmonlske 1¢sn1nger, dvs. 1¢sn1ng— :

er med perloder,der er. multlpla af den- patvungne perlode Sa-. :
- danne 1¢sn1nger sgges med numeriske approx1matlonsmetoder,- “

‘bl.a. 1nvolverende en P01ncare afblldnlng (se herom 11-4).

"For to- parametersat tegnes kort overn attraktlonsdom&nerne for R

4vsubharmonlske 1¢sn1nger af 3.-6. orden (dvs. perloder af
“lengde 3 il 6 gange grundperlodens) Deres stabllltet over—

for &ndrlnger i parametervardlerne unders¢ges 1kke

.12—6 A‘Generalized Diffusibh Modellfor‘GrOWth_ahd-Dispersal'ih a
) _fPopulatlon} ' e I N .
Donald S Cohen & James D Murray L
'Dept Appl Math Callfornla Inst ,ef'Technoiogy,_USA;AMath;Inst;
) Oxford Univ., England ' | L L
 JMB 12 (1981) 237-249°

‘>Art1klen undersdger, thrledes en’geﬁeraliSeret;diffusion
L spiller sammen med’ klnetlk af logistisk type ‘Den generalise-
rede dlffu31on skulle vare mere tllfredsstlllende end den '
i‘]k1a581ske og 1 mods&tnlng t11 denne kunne tlllade ophobnlng
‘og opretholde stablle rumllgt 1kke unlforme strukturer Den -
analyserede model er:
Onjpy = =D’ /m + DCA"“W) /sz + éb&w(a"/ax) *lm kzn
n=n(x,t) er populatlonst&theden (Sammenllgn modellen med

. A den "klassiske" p.}l), 'De rumligt homogene tllstande m=0 og
o mzky kg er stabile for ki¢k, S(¢0) bhv. k> klc( »>0), hvor
. - . klz 0g kl er krltlske v&rdler I en ikke- 11ne&r analyse un-

ders¢ges l¢sn1ngerne med kl tet ved: klc og klc' Det viser sig,

~at der opstar rumligt ikke- unlforme 1¢sn1nger, hvis mulige
opfgrsel er mangeartet. , T o

Jeg kan, ikke overskue omfanget 0g dybden af artlklens analyseh
Umlddelbart virker det underligt at 1ade k1< 0, fordl der s&
1kke er tale om’ en populatlon med et v&kstpotentlale 0g - slet

‘1kke loglstlsk vekst som hzvdet. Artlklen glver 1ngen ¢kolo-'



gisk tolkning af sine resultater.

(I 1981 forekomner yderilgere 6 artikler af unders¢gelseska-
tegorlen i JMB. Dlsse artikler er

Optimal Fishéry‘Policies‘for Size—Specific‘Density-Dependant
Population Models - Fishery Economics. 12 265—29M

Om Optimal Intr1n51c Growth Rates for Populatlons in Perlodl-

cally Changlng Env1ronments 12 343-352

Steady States in Population Models with Monotone Stochastic
Dynamicsﬂ 13 87-94

Instability .of Non-Constant Equilibrium Solutions of a System
of Competitive-Diffusion Equations. 13 105-114

On the Optimal Harvesting of Persistent Age-Structured
Populations. 13 131-148

Primitivity and Convergence to Stability. 13 241-246
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KARAKTERISTIK AF FORSKNINGEN OG DENS UDVIKLING.

Det er nu hensipgten, at sammendrage artikelbeskrivelserne og

-klassefikationerne til en karakteristik af den matematisk-
ékélogiske forskningﬁéé dens udvikling,ﬁébm den réprwsenteféé"
~af artiklerne. 1 f¢rsté omgang sgger jeg at komme s& langt,

som det er muligt, alehe udfra artiklerhesvskemaklassifikation,
P& forh&nd kan man frygte, at denne fremgangsmdde vil vare |
for handfast og'uf¢lsdm;overfof vigtige nuancer. Det under-

- sgges derfor .om det billede, der péa denne made teghes, md mo-
dificeres eller supﬁieres udfra den fyldigere, men ogsd van-
skeligt bearbejdelige information, der ligger i artikelbeskriv?
elserne. Karakteristikken af forskningen og dens udvikling -
skel p& flere niveauer. I fgrste omgang gives en summarisk .
karakteristik af feltet som hemhed.‘Dernasﬁ undersgges del-
forskningsomrédernevbestéende af modeller for 1,2,3 eller n
populationer hver for sig og i 1lidt stgrre detaljer. P& denne
baggrund vendes dernzst tilbage til feltet som helhed med en

samlet vurdering.

Artiklernes forskning under ét.

I det f@glgende skema er de tidligere skemaer r&t og brutalt
talt sammen: Fgrst enkeltvis: Hvor mange modeller for 1 po-
pulation havde deterministisk kontinuert grundmodel, hvor
mange havde tidsforsinkelse som modifikation, osv.. Derefter
er talt sammén pd tvers af antal populatidner; Da det samlede
antal artikler i de to &r er uens, er totaltallene nederst
angivet relativt, dvs. multipliceret med 100730 hhv. 100/24.
Optallingen omfatter samtlige krydser, der ikke er i parantes,
og summen pa& tvers kan derfor vere stgrre end antallet af ar-
tikler, der ligger £i1 grund. Skemaet tegner fglgende billede
af de undersggte artiklers forskning:

Modeller for én population er de hyppigste, tat fulgt af mo-
deller for to, der er dobbelt sid hyppige som modeller for n
arter. Deterministiske grundmodeller dominerer. Stokastiske
grundmodeller forekommer nazsten ikke til trods for, at mange
forfattere henviser til betydningen af demografisk stokastis-
ke effekter, som netop reprazsenteres af denne modeltype. Langt
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;de fleste mpdelier er kontinuerte i tiden. Grundmodellerne
modificeres typisk med én komplikation, hvoraf miljgvariation
og aldersstruktif er de hyppigste, selvom ingen modifikation

"kan siges at dofffinére. De stokastiske hhv. kontinuerte vari-
anter af modifikationetrne er hyppigere end de deterministiske
-hhv. diskrete. Geografisk variation éf med en enkelt undtag-

. else enten i én dimension eller endeligt diskret, og der er

- fortsat langt tilimodeller, der har en duft af realitet over
- sig. De "andre" modeltyper er integralligningerfaf Lotka-type
og stokastiske Modeller, som ikke kan siges at have en deter-
ministisk grundmodel som udgangspynkt. Modellerne er helt o-

Vvervéjende specifikke i karakter og undersgges ligess overvej-
ende med analytiske metoder. Artiklefne legger ofte ud med

-halvgenerelle modeller, men den model, der faktisk unders¢ges,
er nesten altid ret specifik, og der argumenteres navnlig
ikke for,.at deh specifikke model skulle vere serligt gkolo-

‘gisk rimelig. Hyppigst findes blot en henvisning til, at mo-
deller af denne art forekommer i litteraturen. De opndede re-
sultater fordeler sig nogenlunde javnt p& de fire typer. I ca.
2/3 af tilfeldete opnis lokal eller global information; heraf
global i mere end halvdelen.

-Udvikling fra 1976 til 1981 generelt.
~Ovenstdende baserede sig pé fellestrek ved artiklerne og de-

res modeller. Sgges spor af en eventuel udvikiing kan man
hafte sig ved fglgende trazk; stadigvek fra samme skema:

a) 3-arts-nmodeller optrzder i 1981, men ikke i 1976. Fratrek-
kes disse fra 1981-tallene er fordeling p& 1-, 2- og n-arts-
modeller precis den samme. Precisionen er sikkert en tilfel-
dighed, men tendensen nzppe. '

b) Fordelingen mellem deterministiske og stokastiske grund-
modeller er stort set den samme i de to &r; for determinis-
tiske modeller er der antydning af en mindre forskydning mod
diskrete modeller. Miljgvariation 0g geografisk variation
forekommer hyppigere i 1981, aldersstruktur er det samme ,
mens tidsforsinkelse bliver sjelden. Der er mdske en forskyd-



h113'

niﬁg ﬁod stokastiek milj¢,'diskret‘aldefsstruktdr ogA-(rela—:R

'tlvt) diskret geografl 1nden for ‘de respektlve modlflkatloner.

‘-Med .andre modeltyper, herunder 1ntegralllgn}nger, sker-der

' 1ngen andrlng Andelen af modeller med to modlflkatloner vok-
eser en smule, men det gennemsnltllge antal modlflkatloner
'holder sig stort set uandret (0,8 mod 0 9)

'«<c) Der er f&rre generelle og halvgenerelle modeller i 1981
‘end i 1976 For de halv—generelles Vedkommende kan der V&re_
tale om en uensartet k1a381flkatlonspraks1s fra mln 51de I

1981 er der flere eksempler end i 1976 pa, at- modeller urider- L”

s¢ges med bade analytlske og numerlske metoder (nemllg 6 af
2 mod 5 af .30 - dette ma aflzses af grundskemaerne) Der'er.
'saledes en tendens til. mere sammensatte metoder med analysen@
som den centrale Tendensen er maske v1gt1g, 1det et sddant
metodesamspll iser forekommer blandt de artlkler der efter
_ min vurderlng er ‘de v&gtlgste (I 1976 TPB 9 2 i 1981 MBS
:53-1, TPB 20 1, - JMB- 12- 5) ‘Hvad endellg resultaterne angar

synes der at vare en forskydnlng mod global 1nformat10n 11ge—"'

som resultaterne af typen andet" forekommer mere 1nteressan— _
}te i 1981 end i 1976 ' '

lxovenstéende kan sammenfattes til, ét'der i hovedtf&kkene ikke-.'
“fremtr&der markante udv1k11nger i antlklerne fra 1976° tll.
1981. Pa detalJenlveau kan’ noteres fremkomsten af 3-arts-mo-
deller, nzsten- forsv1nden af t1dsfor51nkelsesmodlflkatlonen,
bortfald af generelle modeller, mere brug af sammensatte me-
.‘toder og 1idt fyldlgere og fuldstandlgere 1nformatloner
Bortset herfra er llghedstr&kkene mere’ 1¢Jnefaldende end
‘forskellene ' ' ' '

- Den sammefproeedure som i det foregéende-er.brugt‘til et'ka;
:raktefiSere'aftiklerne generelt vil nu blive anvendt p& hvert
afAde delforskningsomrider, Som modeller for'hhv 1, 2, 3 og

n populationer udggr.- Som supplement tll sammentalllngsskema—i
et og -de oprlndellge skemaer gentages oplysnlngerne (uden be-
m&rknlngerne) i de 81dste her, men ¢ repr&senteret pa en lldt '

LR ,
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anden m3de, nemlig i et skema, der som vandret indgang har
modifikationerne og som lodret indgang grundmodeller, model-
karakter, metodé og resultattyper. Hver artikel representeres
-1 de relevante riubrikker med det nummer, der stir helt til
venstre i de opfihdelige skemaer. Disse nye skemaer er en
mere visuel repfésentation,af,den péageldende modelgruﬁpe,
idet rubrikkerhes forskellige grader af udfyldelse tegner et
kort. Gennemgangen af delforskningsomréderne sigter mod at
'fremdfége karakﬁéristika 6% nuaﬁcer,fsom ikke kom frém i den -
generelle vurdering, og forsdvidt denne er gyldig for delom-
rdderne vil gentagelse blive s¢ggt undgiet. ‘

~

Modeller for 1 pggplétion,Agenerelt.

Deterministiske grundmodeller dominerer, men gruppen er den:
eneste, hvori stokastiske grundmodeller og.integralligninger
forekommefi Disse.modeltyper er altsd ikke i det foreliggen-
de artikeludvalg forsggt udvidet til flere arter. En ansats
findes for integralligningers vedkommende i JMB 3-3 (1976),
hvor modellen omfatter to k¢n. Deterministiske grundmodeller
- findes i kombinabion med alle modifikationer,; stokastiske kun
med varierende mi1j¢, og integralligningerne er Lotkas model
for en aldersstriktureret population evt. modificeret. Inte-—
gralligningsmodellen I2 (MBS 54-1, 1981) med geografisk varia-
tion omskrives til en partiel differentialligning, hvormed
der ikke nds langt. Grundmodellerne findes i alle kontinuerte

og diskrete udgaver.

Alle modifikationer forekommer - med aldersstruktur og
miljgvariation som de foretrukne. Miljgmodifikationer findes
sammen med begge typer grundmodeller og som stokastisk analog
til logistisk vekst (A10, JMB 3-10, 1976). Tidsforsihkelse og
geografisk variation indbygges kun i deterministiske model-
ler. Aldersstruktur findes ogs& kun 1 deterministisk form,
dels som modifikation, dels som integralligningsmodeller. Der
er modeller med to modifikationer; den ene nesten altid geo-

grafisk variation.

Modellernes varidtion og unders¢gelsesmetoderne@fviger ikke
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fra det generelle billede. Dogfforekommer sammensatte meto-
der ikke 11976 og 3 garige i 1981. Modsat det generelle bil=
lede‘angérxresultaterne i hgjere grad grznseopfersel og "andet"
end lokal og global stabilitet. Gruppen af typen'ahaét er he-
terogen; stgrstedelen angdr sandsynlighedsfordelinger. En ar-
sag til den 1ille andel af stabilitetsresultater kan vare,

at modifikationerne hyppigst f¢fer £i1 funktionslgsningsrum,
som.er vanskeligg at have med at ggre 1 henseende til staéi-
litet af l¢sningér.4 ' ‘ . |

Udvikling i modeller for 1 population.

Bortset. fra at diskrete deterministiske grundmodeller synes
at‘¢gé deres antal, synes der ikke at vere nogen forskel i
fordelingeh pd grundmodeller (hefunder integralligningsmodel-
ler). Tidsforsinkelser, som var pznt reprazsenteret i 1976, er
helt fraverende i_1981. Her samler modifikationerne sjg om
stokastiskAmilj¢ og aldefsstrukfur. Der er en generel og en
halv-generel model i 1976, men kun specifikke i 1981. Inte-
gralligningsmodellerne bliverASV$rere. Sammensatte metoder er
bedre representeret i 1981. Lokale og globale resultater synes
at blive relativt mindre hyppige. Til gengeld er resultaterne
under "andet" fyldigere i 1981 for modeller med stokastisk
varierende miljg (f.eks. MBS 53%-1, 57-2, TPB 19-1) og for en
af integréllignihgsmodellerne (TPB 20-2).

Som en samlet vurdering kan man sige, at dette delforsknings-
felt ikke preges af igjnefaldende udviklinger. Der er ingen
tegn p& kvalitativ udvikling i arten af modeller, der behand-
les, eller - med de netop omtalte modeller for stokastisk

miljg som en mulig undtagelse - i de resultater, der opnés.

Modeller for 2 populationer, generelt.
Spektret af modeller for to populationer er mindre righoldigt
end tilfeldet er for modeller med én population. Nok forekom-

ker alle modifikationer, omend ikke i alle varianter, men kun
med deterministiske grundmodeller som udgangspﬁnkt - 0g nea-
sten udelukkende kontinuerte. Knap halvdelen af artiklerne

rummer differentialligningsmodeller uden modifikationer. For
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disse opnds der typiske globale resultater. P4 nazr en statis-
tisk analyse af data falder alle resultater inden for de tre
p@01f1cerede typer med tyngdepunkt omkrlng stabllltetsfor-'
hold. '

Udv1k11ng i modeller for 2 populationer. -

Spektret at modifikationer synes bredere 1 1976 end i 1981
Tidsforsinkelse og aldersstruktur mangler,n&stgn fulgstandlgt
i 1981: Miljgvariation skifter fra at vere stokastisk i 1976
til at vere periodisk i 1981. S&danne modeller er nesten en
dille i JMB i dehne &rgang. Der er mere éiobal information 1
1981 end i 1976. Det betyder dog ikke ngdvendigvis, at ar-
tiklernes resultater er Vigtigere 1 1981.'To-afts—modeller‘er
i detté Ar et n®sten rent JMB-f®nomen (7'ud af 8). Modeller-
ne er oftest ret specifikke og resultaternes g¢gkologiske for-
tolkning er fravarende 1 nogle tilfzlde og tynde i de fleste’
af resten (f.eks. JMB 11-1,2; 12—2;3,“).'Undtagelseh er
JMB 12-5. I 1976 var der i TPB flere artikler med mere per-
spektiv end de nevnte fra 1981: 9-1, 9-2 og 10-5. P4 den an-
den side synes jeg brugen af Poincare-afbildninger i studiet
af modeller med periodiske koefficienter-er matematisk inter-
essant, og denne type modeller md ogsd i princippet vere g¢-
kologisk vigtige, men der er et stykke ve]j fgr resultaterne
har andet end mulige ¢gkologiske fortolkninger, (méske med
JMB 12-5 som undtagelsen). - Dette gzlder dog miske ogsa de
ovenfor fremhavede artikler fra TPB. Det er dog uomtvisteligt,
at der i dette tidsskrift i langt héjere grad end i JMB dis-
kuteres populationsdynamik og ikke bare matematiske modeller.
Med MBS forholder det sig mere blandet.

Konklusionen for dette delomrdde er, at der ikke synes at ske
nogen nzvnevaerdig udvikling fra 1976 til 1981. Modellerne med
periodiske koefficienter betegner muligvis en udvikling. Til
gengeld synes jeg at kvaliteten 1 modcllernes gkologiske per-

spektivering 1 gennemsnit er dalende.

Modeller for 3 populationer.

Der er tre modeller af denne type i 1981 og ingen i 1976. Den
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ene (MBS 57-1) hﬁders¢ger'om'diffusion-égikbnvektioh kan staF":
«blllsere en f¢dek&de pa 3 .1led sadan, som det tidligere er. '
set, hvor kzden bestdr af 2 led. De to andre (MBS 54-2 og JMBI
12- 1) har samme forfatter og handler om to konkurrerende byt-
tedyr med falles rovdyr hhv. to rovdyr konkurrerende om- et
byttedyr Artiklerne og deres. referencer tyder pa, at tre arts—
modeller nok er set tldllgere - i hvert fald som spec1alt11-
‘f&lde af n- arts-modeller men atdebortsetherfrakonstltueres_»
som et nyt delforsknlngsfelt 1/1¢bet af tlden fra 1976 vll ‘
';1981 Modellen ‘med f¢dekaden og dlffu31on er ret spe01el ¢—

"j kologlsk ufortolket og - tror Jeg- ulnteressant De to andre:

_modeller er mindre spe01elle,‘men stadlg-spe01f1kke, 08 uden '
: modifikationer For dem. opnas der pane globale reaultater
De kan betragtes som en n¢3ere konkretlserlng af modeller for 

o n konkurrerende arter’ mens den.f¢rstn&vnte model er en udv1d—

else af tllsvarende 1- og-2 arts- modeller t;lﬂtre.arter

'Modeller for n populatloner, generelt

‘»Der er 1ntet sammenfald mellem modeltyperne i.de to ar, men
to s&t prob;emstlllxnger gdr igen: niche- teori og afv1gelse
mellem stokaétiske og.deterministiske modeller (TPB 10-3% og .
20-1; 'MBS 28-1 og TPB 19-3). Stgrre ligheder er der i model-
lernes: karakter, Dog er der én . generel i 1976 og 1ngen sadan
i 1981 I begge arene unders¢ges en model med to metoder Re—
sultaterne angar typlsk "andet" og gr ret fgrskelllge.

Udv1k11ng i modeller for n‘pqgulatloner

Alle modellerne i 1976 har en determlnlstlsk dlfferentlalllgi
nlngsmodel som grundmodel Flre er uden mod;flkatloner, dog
er én atypisk (5 1976 (TPB 10 3)) De to regterende_har_varl-'"
erende miljg. I 1981 er der to v1dt'for5keliige étokastiéke
modeller. Nr. 1 (TPB 19- 3) har stokastlsk m113¢ og dlskret
geografi. Nr. 3 (TPB 20- M) er atyplsk Endv1dere er der to |
Vldt forskellige determlnlstlske modeller Den ene (U(JMB
11-3)) kontinuert med aldersstruktur og den anden dlskret med
stokastlsk m113¢ Der er to. "store" artlkler i hvert &r. I
1976 er det TPB 9-5 og JMB 3-2 som begge er rene dlfferentlal-
llgnlngsmodeller, halvgenerel hhv. generel, medAglobale re-
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' sultater og 1nteressant 1ndhold I 1981 er det TPB: 19 3 og A

'-20 1. ‘som er halv—generel hhv. pa vej til at vare det. Begge
‘har indbygget stokastlsk var;erende miljg, den f¢rste_t1111ge
diskret geografi, begge behandler vaéentlige'temaer“og nar.
'vasentllge resultater Dlsse to- artlkler overgar langt deres»
tematlske feller fra 1976. Omvendt findes, der 1 1981 ikke

-.noget magen til de to gode artlkler fra 1976 Sammenfattende"'
kan siges, at det er. gaet fremad pa den- stokastlske m113¢—
front mens det synes at stad 1 stampe pé den front der ved—fmf

_ ‘r¢rer anvendelsen af dynamlsk system teori (og’ som Stephen

s . . : Smale, forfatteren t11 JMB 3-2, er en hovedeksponent for

- - Resultatet i denne artlkel benyttes i gvrigt 1 den anden)

'Sammenfattende vurderlng

“Den generelle karakterlstlk aft matematlsk ¢kologlsk fOPaAﬂl"V
'repr&senteret ved de unders¢gte artlkler, der blev glvet 1 _
;begyndelsen af. dette afsnit, synes kun at matte uddybes pa to_ ‘
"punkter af betydnlng 1 1yset af gennemgangen af delforsknlngs— .
omraderne. Unders¢gelserne af. stokastlsk varlerende m11J¢ sy—‘
- nes at give mere underbyggede og 1ndholdsfy1dte resultater,
'og anvendelsen af dynamlsk systemteorl synes ophdért med at .
give nye v&sentllge ‘resultater. (Jeg kan desv&rre ikke. komme
“ind pa, hvad teorlen for dynamlske systemer gar ud. pa,'men'71:,
henv1ser til Hirsch og Smale (1974) Chllllngwqrth (1976),
| Strlegler (1979), Rosen (1970), ott (1981), Ruelle (1980),
Zeeman (1976) Et par stikord kan vare: strukturel stablll-

tet, blfurkatlon, "strange attractor" m m.

Imldlertld synes resultater pa netop disse to omtader at g¢re
livet sverere for matematik- ¢kologer Smale's fgromtalte re-’
- sultat (JMB 3-2. (1976)) siger, at ”Kolmogorov s" satning. for
L 2 konkurrerende arter ikke kan generallseres til hgjere dl—-
o mens1oner, thl hv1s vekselv1rkn1ngerne mellem n. konkurreren—’
de populatloner beskrives. kvalltatlvt vil - 1ntet kunne siges.
'om systemets opf¢rsel "Kolmogorov s" satnlng glver fuldsten-
dlg global 1nformat10n om faseprotr&ttet (Kolmogorov 8 set-
‘lnlng er for et byttedyr—rovdyr_eystem men.ylstes i 1967 for
" en tilsyarende konkurrencemodel - deraf gése¢jnene;_Kolmogorovs
artikel,fihdes‘i Scudo og Ziégler (1978);;kpnkurreneemodelleﬁ
iHirsch og Smale (1974); se ogs Reed (1977) og May (1973)1) Chessors

v
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artikel fra 1981 (TPB 19-3) behandler en model for n popula=
tioner i et stokastisk miljg, men med lokal (geografisk) sto-
kastisk variatioH. Modellen ér_stokaétisk, synes ikke alt
fOf”specifik,_og har deterministisk analog,~Det'ubehagelige
resultat er, at middelpopulationstatheden i et omrdde afvi-
ger systematisk fra den deterministisk bestemte. Dette kan
ses som kontrast til den ¢Vrige<fremgang for modéller med
stokastisk .varierende miljg, som bestod i en underbygning af,
at - man faktisk kan tillade siz at ge bort fra smid/moderate
~f1uktgaﬁi0ner. S8fremt det er rigtigt, at der ikke kan ses
bort fra geografisk.heterogenitet er dette resultat ikke me-
get verd. Min konkiusibh'pé unders¢gelseﬁ er derfor, at nok
bliver man 1lidt bedre til-at undersgge pd modeller - det er
som man md& forvetite i en kumulerende videnskabeligAdisciplin
- men set pd afstand synes udviklingen beskeden, hvis ikke
stagnerende. Et par citater fra feltets egne folk bestyrker
mig 1 dette, selvom det muligvis er ufrivilligt.

Redaktionen af Math.Bio.Sci. fglte sig i en tidligere refere-
ret "editorial®™ i 1981 (54: 1, p.l) foranlediget til at poin-
. tere fglgende:

Papers om mathematical aspects of models which were
originally suggested by biological problems but which
are now promarily of historical interest may not be
considered sufficiently relevant by the ediftors. Many
papers on the Lotka-Volterra-models and some of the
papers om Leslie-matrix models now fall in this class.

Robert M. May, en central skikkelse i matematisk gkologi, kon-
"kluderede i 1980 i-en oversigt oveﬁ&éidste otte &rs arbejde
med matematisk teori for biologiske populationers dynamik

sdledes:

As spelled out explicitly in the introduction, this
review has concentrated narrowly on relatively simple
models for the dynamical behaviour of populations
(mainly single populations), ignoring dispersal and
other spatial complications. Even within this restricted
framework, however, we have seen that an astonishingly
rich spectrum of behaviour is poessible. / The under-
standing that emerges is useful in several ways. First




‘enter kan det vere det kan bruges i praksis.
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much of the work has intrinsic mathematical interest...

Second, the work helps explain the wide range of dynami- .

‘cal hehaviour actually observed in biological popula-
tions, relating the dynamics to the 1life history para-
meters (and to the interections among species). Third,
increased knowledge about.the dynamical properties of
. non-linear equations with stochastic coefficients can -
provide helpful insights in the management -or control
‘of natural populatlons (May 1981) (Mln understregnlng)

_Ovenstaende er p& nar en uvedkommende parantetlsk bem&rknlng
‘den fulde konklu51on let frakt kan den. l&ses som at man .
fefterhanden har matematlske modeller der kan udv1se et llgesa

varleret Spektrum af opfgrsel som blOlOngke populatloner,

" 0og hvis man bliver bedre tll det med stokastlske koeffici-

[

Det tredge 0og s1dste citat er fra samme konferencerapport

som May c1tatet 0g skyldes en person med samme status nemllg_

.Slmon A. Lev1n Igen er. det fra konklu81onen - denne gang pa ,'_9"

en artlkel der begyndte med at sp¢rge, hvor mange arter der .

afkan samek81stere iet glvet habltat (~ lllle omrade) , opstll-
Alede en lang llste af mullge forklarlnger og nu konkluderer '

~

That there are so many p0581ble mechanlsms makes -
somewhat less surprlslng the: coex1stence of large -
numbers of species when a naive 1nterpretatlon of .the

: ‘competitive exclusion pr1n01ple would seem-to dlctated
"+ otherwise; but it hardly solves’ the problem, which -‘is -
" to determine the relative 1mportances of the various
mecharnisms- and to explaln species diversity. The
-ceé€ntral challenge facing both theoreticians. and field
biologists is not the further elaboration of the list
of p0551ble causes, but the development of methodologies.
to assign relative importances to part;cular factors
. in specific situations. It seemns unllkely that this -
can be achieved with pencil and paper alone what are
needed are controlled. egperlmental manipulations of
natural systems specifically de51gned to test conjec-
tures. Mathematical theory can serve a role by sugge-.
sting ‘and dlrectlng experlmentatlon, but without data
theories remains pie-in-the-sky (Lev1n,-samme sted
som May ovenfor, p.188) (Mlne qnderstregnlnger, pie-
in-the-sky betyder noget i stll med luftsteg og v1nd—
frlkadeller )

Levin'henviser[hef til matematisk gkologis Achilles-hal:




124

manglen p& data. Dette problems omfang antydedes i kapitlet
om Nords¢mode11eh

‘Disse tre citatef af folk med et betydeligt kendskab til ma-
tematlsk gkologl synes ikke at anfegte min konk1u81on, sna-

-.rere tvert imod.

13

 SOCIOLOGISKE ASPEKTER AF MATEMATISK (BKOLOGI.. :
I artikelbeskrivelsernes hoved blev forfatterens (forfatter=

nes) institutionstilhgrsforhold registreret. Disse oplysning-
er vil nu blive brugt til at undersgge, hvorledes det Viden?_
skabelige mi1j¢ omkring matematisk ¢kologi'er'sémmensat 1 hen--
seende £til tre kbmponenter:'l) faglig sammensztning, 2) in-
stitutionstype og 3) national baggrund.

~ad 1) En forfatters faglige baggrund og faglige miljg iden-
tificeres med vedkommendes fagligt-instituﬁionelle tilhgrs-
forhold: En skribent der angiver at hgre hjemme pd et mate-
matisk institut (eller noget, der ligner) regnes for matema-
tiker af uddannelse og havende matematikere som nazrmeste
kolleger. Og $& fremdeles. Dette vil givetvis holde stik for-
klassiske fagdidcvipliner som matematik, biologi etc., men for
nyere hybriddanrielser som "biomatematik" eller "computer-
science og entomologi (insektlzre)" er det uvist, hvad ud-
dannelsesbaggrunden er og hvilken art fagligt miljg, der er
tale om. I hovedtrazk - og andet skal jeg ikke bruge - er fag-
betegnelserne dog neppe helt ved siden af som karakteristik
af en forfatters faglige miljg og vil 1 det mindste indsnavre.

mulighederne for uddannelsesbaggrund.

ad 2) Med institutionstype taznker jeg pd kategorier af typen
universitet, teknisk hgjskole, statsligt forskningscenter,
institutioner h¢rende under et fagministerium (& la Danmarks
Fiskeri- og Havunhdersggelse). Heller ikke dette er nogen u-
tvetydig kategorisering - universiteters karakter kan variere
meget fra land til land. I mangel af bedres havelse fdr det

dog vere i denne sammenh&ng.




: Arsagen tll -at unders¢ge forfatternes fagllge baggrund bunder

_ - at matematlsk gkologi: er en nyere d1s01p11n uden egen’
grunduddannelsestradltlon Dens, fagllge profll og dynamik vil ..
derfor pav1rkes af, hvor dens’ ud¢vere har deres fagllge ud-
.gangspunkt Hens1gten med at opg¢re 1nst1tutlonst11h¢rsfor—.'
fhold er at unders¢ge om anvendt forsknlng 1nst1tutloners vi-
3denskabe11ge personale er 1nvolveret i matematlsk ¢kolog1

: eller om det . er et rent unlver31tetsfanomen. Er det fgrste
thlf&ldet kan det tages som 1nd1c1um pa et praktlsk ¢konomlsk-
“statsllgt engagement . Hv1s det. andet er tllf&ldet kan 1kke L

~uden v1dere sluttes modsat

En optalllng af antallét af forfattere fordelt pd faglig
'baggrund tldSSkrlft 0g argang viser f¢lgende karakterl-‘
“stiske trak ' ' s :

N
'

i) Matematik er fof»forfattérﬁe:i élié-tfe.pidsskfiftérAdeh

o hYppigst forekommende faglige baggrund. Tidsskrifterne -er

dog tydellgt forskelllge i denne henseende ~idet matematik -
domlnerer indtil det totale. i JMB mens der er stor spred- .
-nlng for TPB'S vedkommende I MBS var sprednlngen i 1976 ne- -
sten llgesa stor som i TPB men i 1981 er forfatternes bag-

_grund 1ndsn&vret til at vaere nmsten rent matematlsk

ii)“Summefes,alle fag og fagkombinatioger.med biologisk islet
og tilsvarende erAmatematikiffemgén'det,'at bioibgisk bag- -
grund er ca. dobbelt s& hyppigt som'matematisk‘i TPB. T MBS

er der i 1976 ca. halvt af hver,“men i 1981 forskydes V&gten

som-navnt . helt mod matematlk - ‘ . ~" o o ‘

=iii)'AnVendt matematik 4'og'i denne samménhéng kan ingéni¢f?

baggrund 31kkert regnes med hertll T er 1 1981 en tydellgt |

3hypp1gere baggrund end i 1976 "En: tllsvarende forskydnlng modA

anvendelse af blologlske fag er det svarere at sige noget

. sikkert. om, men det er min fornemmelse,'at fremkomsten af ma- .-
‘rin blologl i 1981,_Qg endda som’ deq bedst.repr$senterede '

.-faglige baggfuﬁd;'kanftages-som"ﬁdﬁryk‘for en sidan tendens.

N
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Hvad institutionstype angdr, er universiteter helt domine-
rende. I .1976 forekommer ikke andre tilhgrsforhold blandt
forfatterne. I 1981 dptr&der enkelte andré: et teknolbgisk
institut i Indien (MBS 57-1, 3 forfattere), et ministerielt
fiskerilaboratofrium i England (MBS 57-2, 2 foffatﬁere), et -
statsligt forskdingscenter i Italien (JMB 11-2, 2 forfatteré
- det er et gat pd hvad C.N.R. stdr for) og et matematisk ‘
center i Holland (JMBf12-5,;M forfattere). Uden at kénde'dis—
Se institutioner getter jeg pd, at de er'statSlige,forsk-
ningSinstitutidﬁer - med danske'péndenter i Danmarks Fiskeri-
og Hévunders¢ge15er,bRis¢ 6.1ign. Forekomsten af matematisk
gkologisk forskning blandt videnskabeligt personale p& in-=
stitutioner af denne type kan mdske ses i Sammenhang med, .at
de statslige forskningsbevillinger gennen det sidste tidr 1
OECD-lande (NB: omfatter ikke Indien) er blevet forskudt re-
lativt vek fra universiteter og over p& statslige forsknings¥
institutioner. N&r fiskeribiologer/-matematikere p& et fiske-
rimisterielt fiskerilaboratorium ggr sig geldende i det viden-
skabelige miljg er det udtryk for et praktisk-statsligt enga-
gement i udviklingen af matematisk gkologi. Og péd to mader:
Dels i kraft af, at sd8danne institutioner findes og er be-
mandet med personale, der kan ggre sig gzldende pa videnska¥
belige tidsskrifters premisser, Dels i dette tilfelde 1

kraft af artiklens indhold.

Det videnskabelige milj@g omkring matematisk gkologi bestéar
for halvdelens vedkommende af'folk fra USA., To tredjedele af
resten hgrer hjemme i Vesteuropa. Resten kommer fra Canada,
Australien, Taiwan m.fl.. Spektret af nationaliteter er no-
genlunde lige bredt i alle tre tidsskrifter i 1976. I 1981

er bedragene 1 TPB rent amerikanske, mens JMB og MBS stadigt
er brede; JMB har dog flere europziske bidrag end MBS.

P34 baggrund af ovenstiende kan det konkluderes, at det vi-
denskabelige milj¢ omkring matematisk gkologi hovedsageligt
udggres -af matematikere og hovedsagelig hgrer hjemme p& uni-
versiteter i USA. Denne konklusion dzkker strengt taget kun
den del af matemdtisk gkologi, der kommer til udtryk i de tre
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valgte tidskriftér,'men jeg'trQr\ikke,.at Qeﬁ vil rokkes ve-=
sentligt ved at inddrage andre tidsskriften.

‘Man kan fundere over,5hvad,saﬁmensétnihgegiaf det_videnskabe;
lige milje omkring matematisk gkologi betyder for indholdet
af den matematlsk ¢kologlske forsknlng. Uden noget storre
fagllgt overblik er det svart at sige noget definitivt, men
det forekommer mig slaende, at de ¢kologlsk mest perspektlv-‘
rlge ‘artikler hovedsagellgt flndes i TPB, hvor tlllagsordet
til biologi er "teoretlsk" og 1kke‘"matematlsk"; og. typlsk _
er skrevet af folk i et blOlOngk orlenteret m113¢ eller af :
sadanne i samarbeJde med en matematlker Eksempler er 1976
9-2, 9-5, 10-5 og 1981: 19-1, 19- 31 20-1. Med andre ord, Vlr-;:
ker det som om, at rene matematlske m113¢er ikké befordrer
en fastholdelse og udv1k11ng af det ¢kolog1ske perspektlv i.
de modeller, der arbeJdes med og i de resultater, der 81g-1
tes mod ' '

I fgrste kapltel havdedes aet 'at'matemaﬁisk gkologi var

et hastlgt ekspanderende felt i henseende til mengden: af
artlkler og spe01allserede tldsskrlfter Dette er mullg—-‘
vis rlgtlgt for matematlsk blologl som helbed men: synes
1kke at vere tilfeldet for matematlsk ¢kolog1 Nye tlds—»
skrlfter er mig bekendt ikke dukket op siden JMB 1 1974,
og antallet af artlkler med matematlsk ¢kologlsk 1ndholdl‘l
viser ingen v&kst i de tre: unders¢gte tldsskrlfter taget
under ét. Taget hver for sig falder antallet ‘1 TPB og MBS,
mens det stiger tllsvarende i JMB. I lyset af bemarknlng-
erne i det forudghende afsnit kan- ogsé dette tolkes som

et tegn pa, at det .faglige tyngdepunkt for matematisk ¢ko—
1og1 forskydes mod” matematlk -
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KAPITEL 5

KONKLUSION PA PROJEKTET
Hensigten med dette projekt var, at "undersgge«om "afstanden"
mindskes mellem overkonmelige modeller for gkologiske systemer.
og realistiske modeller". Svaret p& dette er: Nej, man bliver
ikke bedre til at forstd komplicerede modeller. '

Hensigten med pfojekteﬁ var ogsd at undersgge sociologiske
forhold omkringvmatematisk gkologi betragtes som en viden-

skabelig diseciplin.

Med forbehold for materialets reprszsentativitet har det vist
sig, at matematisk gkologi i stigende grad dyrkes af matemati-
kere i_matematiske miljgder og i_ringére grad af biologer eller
andre folk i biologisk orienterede faglige miljger. Et biolo-
gisk/gkologisk beggrundsmiljg synes i hgjere grad end et ma-
tematisk at vere befordrende for kvaliteten af perspektivet

i forskningen.

Matematisk ¢gkologi er ikke sociologisk isoleret i den for-
stand, at udg¢gverne er samlet 1 specielle organisatoriske en-
heder eller publicerer i rent matematisk-gkologiske tids-
skrifter, men disciplinen har egne konferencer. Hvad tids-
skrifterne angdr, er matematisk gkologi dog afgranselig til
- et 1lille antal hovedtidsskrifter, men det samlede spektrum
af tidsskrifter, som matematikgkologer refererer til, er
bredt.

Det er vanskeligere at svare pd, hvorvidt matematisk gkologi
isolerer sig fagligt fra gkologi og matematik. Udgverne i
matematiske milj¢er synes 1 et vist omfang at bruge gkolo-
gien som pdskud for at lave matematik, og dette sammen med
"matematiske" matematikeres filsyneladende voksende dominans
cr tegn pd en stipgende grad af isolation fra gkologi. Mate-
matisk gkologli kan nappe i samme forstand tenkes at isolere
sig fra matematik. Problemet pd den front er, hvorvidt ma-




tematlske d1$01p11ner 11gger .Inde med potentlaler, som 1kke

~udnyttes, fordi matemat1k¢kologer er ukendte med dem. Dette

sp¢rgsmal har jeg ikke fagllge forudsetnlnger for at svare

'fyldestg¢rende p&. Det virker dog som om, at der i hvert fald
I.er centrale personer i det matemat1k¢kologlske m113¢, Som

. er pa hgjde med udv1k11ngen i potentlelt relevante matematl-

ske dlsc1p11ner I denne forblndelse kunne det have veret

~F1nteressant at kende ud¢vernes pr&c1se fagllge baggrund

'deres uddannelse og ¢vr1ge v1denskabe11ge produktlon ' A

Sltuatlonen for matematlsk ¢kolog1 kan beskrlves ved, at man o

o har et paradlgme_— en mide, hvorpa man laven matematlske mo—~‘-'
:deller for- populatlonsdynamlske systemer, eller en begrebs-
“eller. metoderamme - som er uudt¢mmellgt Hv1s den. matematlsk

_¢kologlske forsknlng, der er unders¢gt her, er repr&sentatlv

- og det ‘har Jeg 1kke grunde t11 at tro, at den ikke er -

v11 den kunne ‘fortsette i samme spor- meget l&nge uden at op— ‘v

hobnlngen af- resultater fgrer til et kvalltatlvt sprlng 1

evnen tll at forsta matematlsk ¢kologlske modeller Det er

'naturllgv1s pr1n01p1e1t uforud31ge11gt om der vil ske et
'sadant sprlng, men indtil da v11 ¢kolog1 vere. en uudt¢mme11g3'
’1nsp1ratlons- og legltlmatlonskllde for matematlkere og ' ‘

) \matematlsk 1nteresserede blologer

}Samtldlg er der al mullg grund tll at frygte, at eﬁ vigtig-
'samfundsm&531g dlsku551onsproces om forvaltnlngen af sam—f

'1lvet ~med vort naturgrundlag v11 blive forplumret af uigen-

nem31gt1ge matematlske modeller af tv1vlsom l¢d1ghed som

.~ vil blive brugt til at teknokratlsere beslutnlngsprocesserne

og forsyne dem med et 111eg1t1mt sker af ratlonalltet og "

' 'utllg&ngellghed

, En, to, mange. En og to er modelierne..Mahge-er yirkeiigheden.
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- EFTERSKRIFT -

N

- FOranstéeﬁde'projektrapport‘fealiéerer ikkeAganske'dén oprinde~-

1ntent10n med projektet og den reprasenterer eJ heller- v1sse

ikke uv&sentllge dele af den bagved llggende arbejdsproces.

- Det. forlener rapporten ‘med nogle mangler, som dette efter-

skrlft skal rade bod pa forlnden udglvelsen i IKFUFA s tekst-.

_r&kke ved- antydn1ngsv1st at skltsere nogle forhold som fuldt

udfoldet i smrlig grad ville komplettere prOJektet Narmere

: bestemt dreJer det 31g om f¢1gende., j». e

1) Matemablsk ¢501001s h¢stor1e 1 store: tr&k

A 2) Matematlsk ¢kolog1 set i lyset af udv1k11ngen i den
' matematiske teori for dlfferentlable dynamlske syste-
" mer (kvalitativ’ analyse) Hvad kan man i dag i matema-
. tisk gkologi, 'som man- ikke kunne for 50 ar 81den, som
| f¢lge af den matematlske udv1k11ng9 ' '

3)-Hv1lken rolle splller s1mp1e, 1kke reallstlske matema- ‘
' "tlske ¢kologlske modeller7 Lo

.T11 punkterne l og 2 skal her oprldses lidt kortfattet og spoA _

radlsk hlstorlsk baggrund 1 form af det efterf@lgende skema
samt disse kommentarer. s ‘

i) Matematlsk ¢kolog1 - eller teoretlsk ¢kolog1, som det ogsa
kaldes - har r¢dder i "befolkn1ngssp¢rgsmalet" et stortvd;s-,

kusslonstema i det 19. arhqndredes Europa.,Malthus,kom'med

. oplagges kort for 5; 1800 - befolkninger-vi}‘téndéhtielt vok-

se geometrisk (st. eksponentielt), f¢devareproduktionéﬁ:tenf_’

'dentielt afitmetisk (dve. linewrt) Den logistiske vakstlov

blev "opfundet" af Verhulst i 1838, glemt igen og genopdaget
i 1920 af Pearls. '

"ii) Ordet "¢kolog1" dannedes af Ernst Haeckel i 1866 men
ideen" er mldre, ‘med rgdder i. det 17q arhundnedes begreb om
"naturens ¢konomi" Pkologi beﬁegner leren om levende vese-
:ners tllpasnlng tll ydre 1lvsbet1ngelser° nqtur, klima, an-wl
dre organlsmer etc. De- forste systematlske ¢kolog1ske ob-

'.servatloner blev gjort af plantegeografer tldllgt i det 19., '

: arhundrede folgende A. von Humboldt ‘s eksempel Bestrwbel-

'}serne rettede 81g ‘mod at korrellere vegetatlon og kllma.
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'-Efter Darwins v&rk om. arternes oprlndelse fokuseredes ‘pa

" “planters og dyrs funktlonelle og strukturelle tllpasnlng_‘

~'t11 11vsbet1ngelserne og pa kampen for overlevelse og na-
turllg udvmlgelse. Fy31ologlske behov var en n¢gle til for-'l.

: staelse, og ferst 1890 ernes laboratorleeksperlmenter med o

 fplantefys1o1og1 mullggJorde en forstaelse af plantegeogra-

-fernes observationer. Komblnatlonen af plantegeografl og

plantefysiologi skabte moderne gkologi. Dyre¢kolog1 var'

indtil 1930° erne et appendix til plante¢kolog1. Brltlsh

Ecologlcal Soc1ety dannedes 171913~ og Ecologlcal 8001ety
of Amerlca i 1915

“‘111) Pa den matematlske front afklaredes i perloden 1875-
" 1900 fundamentale sp¢rgsmal vedr¢rende ek31stens, entydlg—'
- hed, kontinuitet af lgsninger til dlfferentlalllgnlnger.
1Samt1d1g grundlagdes kvalltatlv ‘analyse ud fra gnsket om

:i,_at studere ikke-lineare dlfferent1a111gn1ngssystemer, hv1s‘

kunne skaffe 31g et overbllk overw . Der var to tilgange ‘til .-

':l¢sn1nger man ellers ikke (dvs. ved l¢sn1ng af llgnlngerne)‘ o
|
|

den kvalltatlve analyse' P01ncare s var rette mod faserum-

mets topologlske egenskaber, Llapunov s mod vektorfeltets

- ‘~analyt1ske struktur. Den 1nformat10n, man s¢gte, anglk sta—‘

. “bllltet per10d1c1tet, rekurrens m-. m.. _

N

4liv) Matématisk;¢kolbgiseller populationdenamik grundlagdesf

i 1920 ‘erne og ‘3o’ erne af’ Volterra, Lotka, Kolmogorov n.f1..

' Volterras udgangspunkt var 1agttagelser af ipjnefaldende
zndringer 1 flskefangsternes sammensatnlng fra Adrlaterhavet

efter 1. Verdenskrlg, hvor fiskeriet havde veret forstyrret-
Lotka var (bl.a.) demograf,’ dvs. befolknlngsstatlstlker.

. I sin entusiastiske bog fra 1925 "Phy31cal Blology" (81den
genudgivet under titlen "Mathematlcal Blology") udforskede
" han matematlsk blOlOng mullgheder qg formulerede et flot
program for matematlsk biologi. I. denne perlode formuleredes,

"og studeredes simple (og mindre 31mple) modeller for enkle

gkologiske situationer: rovdyr byttedyr, konkurrerende po—
pulationer etc. - modeller som mateqatlsk ¢kologls n2. b¢1—
ge" fra slutnlngen af 60’ erne 1i hgj grad har arbejdet v1dere

pa. Lotkas og andres entusiasme var: begrundet i, at de sim-

’ple modeller pa basis af ¢kologlsk rlmellge (omend ufuld— :
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stendige) antagelser kunne afgive udsagn af teoretisk inter-
esse eller i kvalitativ overensstemmelse med erfaringer. I

30°erne ivarksattes de fgrste 1aboratorieekspefimenter til
efﬁeﬁpr¢vning af Lotka-Volterra-modeller under'koﬁtrollerede;,,
betingelser. Modellerne stimulerede ogsa anden empirisk ak-
tivitet:,Hafe-loSucyklenA(eller"rettere en af dém) "opdage~
des" 1 1937. S o

v) Liapunovs arbejder har tilsyneladende varet glemt - de .
- genopdages i 1930"erne og videreudvikles i Sovjet. I denne
forbihdelse er der bl.a. overvejelser om strukturel stabili-

tet, dengang betegnet "roughness" - sejhed.

vi) I Vestén tager en udvikling inden for teorien for dyna-
miske systemer for alvor fat kort fgr 1960. For egen regning
har jeg inddelt denne i to faser: Fgrste fase drejede sig
om at ‘finde og klassificere egenskaber som "de fleste" dy-
namiske systemer har - sdkaldt generiske egenskaber. 0. 1960
var det blevet klart, at i 2 dimensioner udgsr mangden af
strukturelt stabile flows en tat og a4ben mangde i rummet af
alle flows - hvordan forholder dette sig i he¢jere dimensio- -
ner? Arbejdet med disse problemer afsluttedes i begyndelsen
af 1970 erne med nogle "endelige" resultater. Anden fase er
kendetegnet ved bifurkationsteori: Faseportrzttets variation
med en parameter og spektakulzre fenomener som "strange

attractors" og deternimistisk "kaos".

vii) Ved hjelp af edb-teknikken forbédredes 0. 1960 regne-
mulighederne bettragteligt. Det gav mulighed for at bygge og
undersgge stgrre matematiske modeller af (bl.a.) skologi-
ske systemer. (Nordsgmodellen padbegyndtes i 1971 da Danmarks
Fiskeri- og Havundersggelser havde faet adgang til_ et sterre
dataanl®zg og det var blevet "in" .med "team-work" i viden-

skabelige kredse.)

Eftersom matematisk gkologi for matematikkens vedkommende

i stor udstrekning er en anvendelse af den matematiske teori
for dynamiske systemer kunne man tro, af den - for matema-
tikere - igjnefaldende udvikling inden for denne disciplin
ville s®mtte tydelige spor inden for matematisk gkologi.



)

- . |

Men det . syneé faktisk ikke at vare tilf&ldeﬁ.'lnden-for ﬁate-

" matisk ¢kolog1 refereres der kun i- rlnge grad til teorlen for

dynam;ske_systemer. Smales' artikel fra 1976 (JMB 3-1), som

“er den 1 artikéludvalgét der mest. ligner et gennembrud 01te4

res nasten ikke - formentllgt farre end 10 gange ialt 81den -
og uden at traden for alvor tages op. Robert Rosen spaede i
1970 .begrebet om- strukturel stabllltet en ‘stor fremtid inden
for blOlOgl, en fremtld som 1m1dlert1d synes at vere udeble—
vet - i hvert fald 1nden for matematlsk ¢kolog1. Rosen bevw- f
ger 51g i feltet mellem dynamlsk systemteorl og blologlske ‘
d1801p11ner, men til trods- for- at han er en fllttlg skrlbent
og far sine artlkler offentllgggort 01teres han nazsten ude—'
1ukkende af sig selv. - Det kunne vere. 1nteressant at under-'
sgge n¢gere, hvad der bag dlsse 1afttagelser gemmer sig af
fagllge og SOClOlOngke omstmndlgheder. ' N

Gennem progektrapporten har det veret en’ polnte, at de - sim-
ple eller relatlvt 31mple - modeller, der studeres i matema- ”
tlsk ¢kolog1, llder af vwsentllge mangler i henseende til at
vmre fuldgyldlge reprasentationer af v1rke11ge ¢kologlske ,
systemer. Denne p01nte ‘har maske vmret tegnet op, sa det kun-‘
ne .se ud som om s1mp1e modeller 1ngen berettlgelse tlll&gges.
Saledes forholder det sig imidlertid ikke, For31mplede model-
ler kan 1kke .bruges tll eksakt beskrlvelse af for slet ikke
at tale om forud81gelse om, ¢kosystemer,_men de .er. v1gt1ge i
mindst to andre henseender. Arbegdet med selv 51mple modells
kan afsl¢re svagheder i begrebsdannelsen 1n@en for det fag—
llge felt, som modelarbejdet foregar i, og kan derfor lede
tll en skerpet begrebsdannelse. Under arbegdet med’ prOJektet
har jeg ikke veret opmarksom pa dette forho}d og kan ikke

give eksempler, men det forekommer oplagt 1nteressant at
undersgge ¢kologlens hlstorle iet sadant 1ys. Under eksa-
mlnatlonen mente den ene censor at. v1de, at arters’ ¢kolog1——
ske roller som rovdyr, byttedyr mom var eksempler pa begrebs-
dannelser, der var blevet klarere- aﬁ de matematiske modeller.

Slmple modeller er endvidere nyttlge og v1gt1ge, fordl de
@ndrer pa forestllllngerne om, hvad der kan betragtes som,

eller: forventes af vare, normal opf¢rsel for et ¢kologlsk
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éystem. Uden matematiske modeller kunne pkologiske syste-.
mer synes at vare stabile selv under svare belastninger, og
de, der viste sig ikke at vere det, kunne hzvdes at vare und-
tagelser fra denfle regel. I modellernes verden forholder det
sig;nwrmest omvéﬁﬂt. EKSemplerne'pérmodelsystemer, der kan v
bryde sammen undet bestemte betingelser, er allestedsnérvw?

" rende. Leren herfra er, at ikke spgrgsmalet om, hvorvidt et
¢koiogiskrsystem kan bryde sammen, men under hvilke betingel-
ser, det gor detj er det relevante. Og da der ingen grunde

er til at tro - §harerertvartimod - at det skulle forholde
_sig anderlédesAméd virkelighédstro'modeller, at altsa vir-
kelige gkologiske systemer generelt skulle vere stabile og
usarlige, ja da er de simple matematiske modellers budskab

en ugyldigggrelse af bekvemme forestillinger om gkologiske
systemers stabilitét og en manen til forsigtighed i omgangen

hermed.

Arhus, november 1982.
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