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Projektet omhandler modelbetragtninger over spredning af dyr
(og planter) mellem smd8 afgransede biologiske omréder, smé&bio- »
toper, i agerlandet. -~
Udgangspunktet er, at mange vilde dyr- og plantearter er truet, .
idet deres levesteder i de senere &r har undergdet savel kvanti-
tative som kvalitative @®ndringer.

Vi har i rapporten set pad ¢-teorien som beskrivelsesapparat for
spredning af dyr og planter biotoperne imellem. Hensigten er her- =«
efter at se pd om matematiske beskrivelser af dyrs sprednings-
muligheder giver en mere overskuelig tilgang til landskabsplan-
legning end den biologiske teori alene.

I forbindelse med dette indeholder projektet overvejelser om-

kring brugen af matematisk gkologiske modeller.

Derefter diskuteres valg af modeltype. Deterministiske og sto-
kastiske modeliéer behandles, og for de stokastiske modeller ser

vi pa de modeller, der indtil nu er udviklet for spredning af
objekter i tid og rum. Det drejer sig om "Random walk" modeller

med analytisk lgsning og computersimulationsmodeller. I begge
tilfelde omtales eksempler pa disse modeller.

Til sidst diskuteres disse modellers anvendelighed til beskri-
velse af biotopmgnsterets betydning for dyr og planters spred-- -

ningsmuligheder.
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INDLEDNING.




1.1 UDGANGSPUNKT. ‘ -

Denne rapport er.udarbejdet af to studerende pa matematik overbygnin—'
gen, RUC,'i,forbinde;gé~medeennemf¢relsen af modul 2. Projektet er

afviklet pd Ruc' i perioden fra 1.september 1982 til 1. februar 1983.

Prasentatiohlaf gggppen.

Vi er begge uddannede som blologer. Derfor har v1 i pro;ektet lagt
vagt pa at forblnde vores tldllgere arbejde i blologl med vores mate~
-matlkuddannelse. Derudover er vi begge larere,og er derfor interesse-
rede i at kunne forbinde vores matematiske og biologiske baggrund i

3

undervisningssituationen.

Vi har i projektet arbejdet videre i forlangelse af vores: specialeom-
rader som biologer for at se om en matematisk tilgang kunne afklare
og anskuellgg¢re nogle af de biologiske problemstillinger, vi har va-

ret 1nde pa.

Projektets idebaggrund.

+

Formdlet med projektet er at udvikle nogle modelbetragtninger over
spredning af dyr/planter mellem smdbiotoper i det danske agerland
(ved smabiotoper forstadr vi mergelgrave, smasger, smd lunde, hegn,
grgfter m.m.). Disse modelbetragtninger vil vi bruge til at vurdere,
hvor sammenhzngende smibiotopmgnsteret er i et omrdde. Kort sagt, alt
efter hvor let dyrene har ved at komme rundt mellem smabiotoperne i
et omrdde, opfattes biotopmgnsteret som mere eller mindre sammenhzn-

gende.

Der er en begyhdende tendens til - pd forskellige planer - at interes-
sere sig for betydningen af deh tilbagegang i antallet af smdbiotoper,

der er foregaet i en Aarrakke.

I de sidste par ar har der i amterne foregaet et stort registrerings-
arbejde af smabiotoper, iszr af smasger. Desuden er sger over 0,1 ha
blevet omfattet af fredningslovens § 43. I henhold til denne lov ma
der ikke ske andringer af naturlige sgers tilstand uden tilladelse
fra amtsradet (Miljeministeriet 1978). Der er med denne lov skabt

lovhjemmel for bevarelse af smi vadomrader. Loven har dog begranset




KN

‘af den nuvarende udv1kl1ng.. L L '1 : o

s B . '

~

. betydnlng, da de ber¢rte lodsejere ofte ikke er bekendt med loven og

lovens overholdelse 1kke kontrolleres.

. Pa RUC har der i flere ar varet arbejdsgrupper, der har. beskaftlget

sig med reglstrerlng af- tllbagegang i antallet af smablotoper Byr- B

-nak m, f1. 1979 og andre. Foruden en historisk -gennemgang af smabloto- )

pers tllbagegang, har dlsse projekter varet baseret pa et ¢nske om at

;afklare, hvilke forarmelser i-den danske natur en reduktlon 1 an-
ﬂ7tallet af smablotoper kunne medf¢re. Et flerarlgt forskningsprojekt-
.pa RUC har foretaget et omfattende registreringsarbejde for. at afdakke,'

‘,.:hvordan blotopm¢nsteret har set -ud. og ser ud i dag'i det danske ager—

land I denne forblndelse ‘er der i 4 km2 omrader blevet reglstreret

hegn, gr¢fter, smabeplantnlnger, vadomrader m. m. 13 steder i ¢stdam—

rmark (personlig. samtale Peder Agger og Jesper Brandt) Arbejdet er

suppleret med teoretiske overvejelser over b10topm¢nsterets betydning

"ygfor forekomsten af vilde dyr og planter 1 agerlandet ud fra en ¢teore~
l]tlsk synsv1nkel (herom senere)(Blotopgruppen 1982) . 1 denne rapport X
A~,kommer gruppen 1 slutnlngen ind pa en rzkke anvisninger, der synes at

Aglve en. fornuftig planlagnlng af biotopm¢nsteret fig 1. 1 " Det. ‘er en o

slags ‘vejledning i landskabspleje, der v11 kunne. fgre tll en endrlng

i startede vores pro;ekt 'som et fors¢g pa at opstllle et 1ndex der .

o kunne sammenfatte disse "desxgn prlncipper" og eventuelle andre for-

hold pd en enkel matematisk made. Det v111e selvf¢lge11g vare fordel- -
agtlgt.med et enkelt matematlsk;udtryk, der kunne‘anvendes sdledes,
at man ud fra sine underségelser kunne udtrykke en sammenhang mellem

blotopm¢nsteret og antallet af plante- og dyrearter i omradet.

Det omtalte 1ndex skulle ikke bare udtrykke den rumlige udstraknlng
af blotoper i landskabet. Det skulle udtrykke den rumllge placerlng
og udstrekning i forhold til dyrs og planters udbredelsesmuligheder.,

.

f Et 1ncitament tll projektet er derfor at udvikle et beskrlvelsesappa-

‘ rat for sprednlng (og’ dermed ogsa isolatlon) af dyr og planter mellem

smabiotoperné og bidrage med yderligere argumenter til,at smablotoper

.

‘~bevares som naturelement I e

Et andet incitament til at behandle dette emne er i forhold til vores

fremtid:son undervisere. Det.er der flere'grunde-til. Vi mener gteo-
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-rlen er et oplagt emne tll at vise ¢kologiske pr1nc1pper meé, og an- -
vendt i forblndelse med smabiotopernea funktion 1 det omgivende land
er ‘det en made at henlede elevernes/kursisternes opmerksomhed pa det
nere milje omkrlng dem.'ngeledes ser vi det som en mulighed,med et '
emne som dette, at’ arbejde‘med temaundervisning fremfor fagopdelt un- .
o derv1sn1ng Ved en videre udv1k11ng af dette proyekt llgger der nogle
mullgheder for at lntegrere de nuvarende fag biologl, geografi og -
matematik. om narm113¢, forvaltnlng og "’ meget mere. Endellg er der pa' 
.@ - mange skoler efterhanden installeret sma datamasklner, vi vil derfor
o gerne have et overbllk over nogle modelk¢rs1er pa dlsse, saledes at'
- vi kan lare eleverne/kur51sterne at bearbejde 1ndsamlede datamaterla—'
ler pa: fornuftlg og kritisk vis: | ' '

Opsuﬁmering;

V‘PrOJektet er ment som en slags "udrednlng" omkrlng en lille del af
- problematlkken -om. smablotopudVLkllngen i Danmark Vl haber saledes,;
det kan bruges 1 videre forsknlngsarbejde pa geografl/blologl 1nst1—

,tutterne pa RUC.

- - N ’ !

g Endv1dere er vi- overbevxste om, at dele’ af rapporten kan benyttes (1

‘bearbejdet form) i underv1sn1ngen i gymna51et o 1. Det er specxelt de

= '7'meget underholdende 51mulatlonsmodeller tll Sldst i pro;ektet der
. vil kunne danne udgangspunkt for dlsku551oner om “model kontra v1rke—

lighed, sandhedsvardl og anvendelse af computere i forud51gelser.




1.2 PROBLEMFORMULERING. ‘ N ;

Forelgbig problemformulering.

- Vi startede som nzvnt med at ville konsfruere et index, der skulle give
et mil for, hvor sammenh@ngende (eller isoleret) et omrddes biotoper

var.

Traditionelt bruger man index-metoden tii,at vise noget om et bestemt
fofhold,'som'égentlig‘er umuligt at méle;:Man'kan tenke bé et forure-

ningsindex, et prisstigningsindex eller et ariditetsindex som eksempler.

Et forureningsindex kan bruge de forskellige dyrearters resistens overfor
forurening som et udtryk for forureningen. Hvis, der er mange "forurenings-
resistente" arter og f& af de fplsomme arter, sd er omradet forurenet.

Prisstigningsindexet udregnes ved at tage prisstigningerne pa forskel-
lige udvalgte varer, tjenesteydelser, boligudgifter o.s.v. Disse pris-
stigninger vagtes i et bestemt forhold til hinanden. Til sidst fas noget,

som siges at udtrykke prisstigningerne.

Ariditetsindexet kan f.eks. tage den arlige middelnedber og dividere med
den arlige middel evapotranspiration. Det er et groft mal, som ikke ta=-

ger hensyn til nedbgrens fordeling pd de enkelte mdneder.

Hvis vi skulle overfgre disse tanker pd vores projekt, si bestod opga-
ven i at analysere os frem til forskellige faktorer, som kunne have be=-
tydning for et omrades sammenhengnings-grad og vagte disse faktorer no-
genlunde korrekt i forhold til hinanden. Til sidst kunne vi s& nd frem
til at sammenstille disse faktorer i form af et index, som vi sid siger

udtrykker biotopernes sammenhengsgrad.

Vi forlod ret hurtigt i projektforlgbet dette médl. Den tilgengelige vi-
den p& omrddet var for sparsom til at opstille et index. S& det var ikke
muligt at udrede, hvad de betydende faktorer i et sddant index skulle

vaere.

Endelig problemformulering.

I stedet for fandt vi det relevant at undersgge selve dynamikken i
spredningen af vilde dyr og planter. Vi ville derfor udtrykke sprednin-
gen af dyr (og planter) i tid og rum.




&

Vores overordnede problemstiiling er derfor:

P& hvilken mdde kan matematiske modeller

udtrykke spredningen af dyr (og planter)

i tid og rdm; og 1 hvor stor udstrekning

kan modellerne hjelpe med til at afklare,
hvad der i‘biotbpm¢nsteret har betydning

for dyrs (og planters) sp;edningsmulighe—
der? R

Gennem besvarelsen af dette overordnede mél kan vi 11geledes fé opfyldt

vores ¢nske om at lzre noget om forskelllge modeltyper og deres mullghe-

der .og begrensnlnger

. Vi v1l ‘med pPOJektet se, hvor langt vi kan komme i besvarelsen af f¢lgen-‘_

de sp¢rgsmal

-

Hviike'idealiseringeh er'h¢dVendige for at kunne bygge modellen? -
Er disse for31mp11nger sdvel matematisk som blologlsk forsvarlige? '_
‘Ek31sterer der tilstrekkeligt med emplrl til at kunne opstllle modellen?
,Hv1lke typer af modeller vil kunne glve en indgang til modellen?

Hvor langt kan vi komme med den enkelte modeltype i beskrlvelsen af .
isolation? _ . R

Er det ud fra det nuv&rende grundlag mullgt at glve nogle indfaldsvink-.
ler til opbygnlngen af en- matematlsk model over blotopstrukturen og
isolation i denne? . . ‘ ,

Giver de matematlske beskrivelser'en mere overskuelig tilgeng til pro-
blemerne i forblndelse med’ landskabsplanlegnlng end den Mpan blologlske

v1den Er en sadan model overhovedet relevant?






2. SMABIOTOPERNES HISTORIE OG NUVERENDE TILSTAND.

Vi v1l 1 dette afsnit kort beskrive smébiotopernes oprindelse og his-
4tor1e og pdpege den store tilbagegang, der er sket i antal i dette
Arhundrede. Derudover vil vi se pa de kvalltatlve andrlnger, der er -

sket i det omglvende mil jo, de dyrkede marker

. Smabiotopernes oprindelse.

Vi har valgt kun at beskaftlge os med én type af sméblotoper i denne.
sammenheng, nemlig - smisger. Det er de p.t. bedst registrerede og 1nde—
holder det stwrste spektrum af habltater Der findes savel kunstlge
(mergelgrave, tmrvegrave grusgrave o0.lign.) "’ som naturllge sger (lav-
 ninger, dedishuller Q.llgn,) I Vejle kommune er sdledes 52%. af s¢erne
naturlige (71 ud af 126,undérs®gte sger), resten er kunstige, se ta-
bel 2.1, kJmngensen 1979) ' | o | ’

~ Tabel 2.1. Vejle kommunes smisger fordelt efter's¢tybe. (Jergensen 1979).

. Antal . Procent
~ Lavning . 71 52
Metgelgtav" 19 14
Te¢rvegrav 1 1
Grusgrav 2 2 o ';
Opstemning | 12 9 o '
Branddam 27 20
Andet 4 3
‘Talt . 136 - 101

136 af kommunena 274 sger er undersggt. Der findes 1nqen
atarre sger i kommunen (st¢rre, dve over loha ).

Naturlige é¢er: De naturlige s¢érs'oprindelse gar tilbage til sidste

istid.

pu

Kunstige sger: I 1800-tallet endredes landbruget fra en feudalistisk

struktur méd'godsejere 0g fastehe til en mereikapitalistiék funderet
form med et stort éntai selvejende bwnder‘dg godser med ke¢bt arbejds-
kraftl(Byrnak 1979). Der skete samtidig en stor stigning i:laﬁdbnugs—
produktidnen, dels ved indlemﬁelée af nye areaief, dels ved forbedret
teknologi. Der.blev oprettet en lang rekke husmandsbrug. Disse var of-

te placeret pad marginal jorde (inélusiv s¢p- og moseomrader), som ved
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iherdig indsats blev inddraget i léndbrugsarealet} Efter léndbrugskri-
sen i 1820-erne blev der udfegrt en del jordforbedrende arbejde. Moser
og andre vandlidende arealer iser pd gerne og det g¢stlige Jylland blev
drenet, mens man i det evrige-Jylland satsede pd hedeopdyrkning (Byr-
nak 1979)- |

Mergelgrave: I perioden 1840 1880 anvendte man iser mergel tll Jordfor—
bedring. I denne periode opstod der selvsagt mange mergelgrave Pa ¢-
erne og i @stJylland var det almlndellgt péd de gode Jorde at nasten

3

hver anden. mark havde en mergelgrav (Byrnak,1979). Kalknlng har generelt
erstattet mergling efter arhundredeskiftet. '

Tervegrave: Allerede for 1800-tallet var store skovomrdder blevet ryd-
det. Denne udvikling fortsatte i 1800-tallet og tre blev efterhdnden
en manglevare. Derfor fik terv en stadig sterre betydning som brandsel,

og der opstod mange tervegrave (Byrnak 1979)

Grusgrave: Grusgrave er formentllg opstdet fra midten af 1800-tallet
og frem til idag, iser i forbindelse med store lokal traflkanlag (Byr-
nak 1979)

Sammenfattende kan siges, at sterstedelen af de kunstige smisger er
opstéaet i 1800-tallet. De er placeret pd arealer, som har varet udnyt-
tet til landbrugsproduktion, og de har haft en driftsmessig betydning.

Tilbagegang i antallet af smibiotoper

Vi har ogsd valgt at illustrere tilbagegang i biotopantal ved smasger.
Desuden vil vi se pad hvilke typer af smisger som nedls:gges. Det bil-
lede, der gor sig geldende for tilbagegang i antallet af smdsger, har
vi en formodning om ogsad gzlder for andre smdbiotoper som hegn, gre¢fter
m.m. Dette bekrmftes af Byrnak m.fl. 1979 i en undersggelse af smabio-
topers historiske udvikling i nogle udvalgte omrdder i Hornsherred.
Denne rapport viser tilbagegangen i smisger og moser under et i hen-
holdsvis Sgnder Vestud sogn (M¢n) og en del af Hornsherred (mellem
Munkholmbroen og Lundby) i de sidste ca. 100 &r (Byrnak 1979). Tabel
2.2 og 2.3.

I de to omrdder tilsammen er der sket en reduktion i antallet pd 56%
(110 ud af 197 er forsvundet) og i arealet pd 37% (10,5 ha ud af 28,5
ha).
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Tabel 2 2. Sgernes tllbagegang i antal og areal i S¢nder Vestud
(Byrnak 1979)

- 1 1888/89 var der i alt 27 smisger -
med et samlet areal pd ..... ceeeee wsees2,0ha

- 1 1978 var der i alt lo smésger -
‘ med et samlet areal PA ........c00vene .0,8ha

Over hele undersggelsesperioden er antallet sdledes reduce-
ret med 63% og arealet med 62%.

Tabel 2.3 ‘Sgernes tilbagegang i antal og areal i Hornsherred.
(Byrnak 1979)

- 1 1894/96 var der i alt 170 smAsger
med et samlet areal p& ...... esreeses26,8ha
-1 1978 var der i alt 77 smlsger : :
med et samlet areal pd-....... eeseees 17,5ha ) S

Over hele unders¢gelsesperioden er antallet sdledes reduce-‘
ret med 55% og arealet med 35%.

Reduktionen i smernes antal'er stwrre end reduktionen i sgernes areai
 hvilket indicerer, at det iser er de mindste smas¢er, som er forsvun-
det i de to beskrevne omrader, '

g Arsagerne il smas¢ernes tllbagegang kan flndes i landbrugets udv1k-
 11ng I begyndelsen af 1900 tallet og til dels i slutnlngen af 1800-
‘tallet var nedlagnlng af s¢erne begrundet med et gnske om at 1nddrage.
uopdyrkede ‘omrader i landbrugsarealet Efter 1940-erne var der yder-
ligere en tendens tll udv1k11ng af ratlonelle storlandbrug (Byrnak’
1979). '

Inddragelse af nye landbrugsomrader ved dr&nlng pabegyndtes allerede

i begyndelsen af lSOOetallet. Afvandlngen startede f¢rst.pa gerne og

i'®stjylland, men udviklihgen acceiererede péuléndsplan fra midten af
'1830-erne. Dreningen stagnerede sidst i 1950-erne, herefter:var der
'mere tale om omlegnlngen af drzningen (Byrnak 1979).

I 1900- tallet er landbrugsproduktlonen steget meget. Dette skyldes
en_omfattende mekanisering og spe01allser;ng. Hermed' f¢1ger‘fordele
‘ved stordrift, idet den ¢gede mekanisering stiller krav“om.ensartedé
og étore marker. (Byrnak 1979). Med denne«udvikling folger et énske om,'
at inddrage moser, terve- og mergelgfave og andre sméé@erii omdriften.
Dette gger landbfugsarealet, men det vigtigste er, at det gger effek-

tiviteten af de store maskiner. . " ’
Det er som beskrevet ovenfor issr de mindéte smésaer (vandhuller), som ‘
gnskes fjernet, og som. derfor fyldes op. Tabellen 2. 4. viser at denne
udvikling ikke er afsluttet ' '
For Vejle kommune gelder det, at 40% af. de 136 unders¢gte smasger er
truet af terlegning, tilgroning eller opfyldning (Jorgensen 1979).
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Tabel 2.4 Oversigt over antallet af vandhuller, der er truet af
pdelmggelse i Vejle kommune (Jprgensen 1979).7

Trussel ’ . -Antal -
Udtgrring ) 32
Tilgroning - ‘19
Opfyldning S a
Jord - C- 12
: Sten _ .16
Byggeaffald 7
Halm : } 7
Skrot - 8
Husholdninqsaffpid 11
Grene S §
Andet ' 2
Hbddingvand‘ " 2

Den enkelte s@ kan vere truet pad flere mader, f.eks. bdde af udterring -
og opfyldning. Man kan derfor ikke summere antallet af trusler i tabel
B i . B

‘2.4, men mi vurdere dem enkeltvis.

Kvalitative forandringer

Det er ikke blot de kvantitative @ndringer, der har betydningvnér
spredningsmuligheder mellem smdbiotoper betragtes} Samtidig med ned-
gangen i antal er dyrkningsméden af det omgivende land andret.

Vi vil her kun ridse nogle af de andringer op, der ferer til at dyr og
planters eksistensmuligheder forringes udenfor biotopen, og dermed for-
g¢ger barrieren for spredning mellem smabiotoperne. En dybere gennemgang
findes hos Biotopgruppen (1982).

1. Endrede afgreder. Kornarealet'ér i stadig vekst pa bekostning af

roe- og gresarealer. I 1981 var kornarealet (helt overvejende byg) pa

3 3

© 1787 ®10~ ha, mens roe- og gresareal m.m. var pa 1100 = 10 ha (sta-

tistisk tidrsoversigt 1982). Den tilsvarende arealfordeling var i 1950-
54 for kornareal 1311« 103 ha og roer, gras m.m. 1791 -103 ha (Bzlum

1973). Det betyder farre vintergrgnne marker. Endvidere betyder den en-
sidige dyrkning af korn &r efter ar, at der sker en ensretning af plan-
tesamfundene og en forringelse af jordens struktur (Biotopgruppen 1982).
Alt dette betyder, at dyrs spredningsmuligheder i dette ensartede milje

forringes, da fourageringsmuligheder og tilflugtsmuligheder er mindsket..

Anvendelsen af herbicider i starkt ggede mzngder har is@zr ramt forekom-




" sten af vilde plénteh‘i markerne. Dette er sket med en forskydning fra

. fleririge til etarige ukrudtsarter (Biotopgruppen 1982). Fra pestici-

- der, der nu ogsa anvendes "forebyggende" foruden i bekampelses¢3emed
'kendes der flere eksempler pa, at disse glfte er blevet akkumuleret i
if¢dekeden, hvor iser de sidste led bliver ramt (rovdyr).. S
Desuden er anvendelse af kunstgedning ¢get betydeligt som fglge af
manglende husdyrhold, iszr pa gerne.. Kuns£g¢dning‘udvaskes lettere og |
be?irkef en stark eﬁtrbfiering i smésger, moser, vandlegb m.m. Diéses
artsammensztning af_dyrvreduceres og en anden vegetatibn vinder frem
herved.'Som éksgmpel kan navnes at vegetationen vokser op og‘skygger
for vandets'opvarmning;.hvorved paddernes yhglesﬁcces kan'anfagtes
(Fog m.£1. 1961). o o

__._____.—-.._.___-__—__

Halmafbnmndlng og den pgede trafik med tunge redskaber i markerne er .
,med til at nedsatte Jordsagende .08 Jordboende organlsmers ek51stens-

-_mullgheder

 Opsummering.

-Néf'antallét af smébiotbpér gar ned, oges afstanden mellem de. filbage-‘
: varende og korrldorer i form af hegn, gr¢fter med v1dere bortfalder

: ;Det forrlnger dyrenes sprednlngsmullgheder

" Men yderllgere bliver sprednlngsmullghederne for v11de dyr og planter
reduceret ved at barrlererne bliver sterre som: f¢lge af den en51d1ge
. landbrugsproduktlon Denne kommer ogsé til at péV1rke dyrenes eksistens-
: mullgheder i selve blotopen hvor antropogene pav1rkn1nger nemt far
f¢lger pa grund af’ smablotopernes rlnge areal Det kan 1llustreres
med felgende eksempel
Era tld;lgere ar (1swr 1940-erne) forellgger der reglstrerlng af pad- -
der pé 525 lokaliteter og krybdyr pa.80 lokaliteter, som igen unders¢g-
tes i.1981. 44% af'lokalifeterne var uforandrede, 33% lidt fdrandrede;
11% megeﬁ forandrede og 12 % var helt forsvundet. Af de‘smé'vandhuller
var alene 26% foﬁsvundet. Menxpé 2 trejdedele af‘lqkaiiteterne‘%ér:der
‘en hel eller delvis tilbagegang af paddearter, og pd ca..'halvdelen af o
stederne var alle arter vak. Egentlig biotoptab kan sdledes kun "forkla-

re,ﬂ en fjerdedel af paddelokaliteternes forsvinden. (Fog citeret af
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‘Biotopgruppen 1982).

Tendenser i udviklingen

De fremtidigé tendenser for udviklingen i sméBiotopmanSteret har Biotop:'
gruppen (1982) opsummeret som felgende: '

Der er tale“om et biotoptab generelt Hv1lket v11 favorlsere arter med
stor sprednlngsevne '

Desuden er der en tendens til at gd fra smd mod steorre_biotoper og fra
vade tll ‘torre blotoper Det medfgrer en forskydnlng af artssammensat- -
nlngen i biotoperne i retnlng af en tiltagende betydnlng af de mere

eller mindre til markerne knyttede arter.

Det er derfor ne¢dvendigt at udvikle en forvaltningspraksis pévdette
omrdde, hvis ikke en del af den danske natur skal undergd indskrenk-

ninger bade hvad:angér antal af bestande, men ogsi artsdiversitet.

e Y

Registrering af smibiotoper foretaget af Biotopgrdppen.
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3. BIOLOGISK TEORETISK BAGGRUND.

Den biologiske teori der ligger til grund for denne,rapport, er be-~
skrevet af Mac Arthur og Wilson (1967). De beskaftiger sig med
gers st¢rrelse og geografiske isolatien og hvad det betyder for arts-

diversiteten pa ¢erne.

I forblndelse med vores problemstilling findes i Biotopgruppens forsk-

nlng;;gébort fra 1982 en gennemgang af ¢—teorien og de enkelte begre-

ber anvendt ir¢—teor1en i forhold tiL smabiotoper. Det ligger udenfor
" denne rapports omrdde at indgd i en detaljeret redeggrelse af begre-

‘berne i form af referater fra andre undersggelser o.lign. - . ' .

Det der har interesse for os, er den. del af ¢-teorien, der beskaftigér

' sig med spredning af arter eller taxomer mellem de enkelte ger.

’ Ved spredning vil vi i denne rapport forstd sandsynligheden for at
en given organisme ndr fra é&n biotop til en anden med "succes" (dvs.

sandsynligheden for at den ikke dg¢r undervejs).

Under denne spredning kan landskabet opfattes som bestdende af et
system/mgnster af biotoper og barrierer, korridorer, tradesten og
hvilesteder mellem biotoperne. Dette vil vi betegne som omradets

biotopmgnster.

Alt efter artens eller taxomens muligheder for at sprede sig mellem

biotoperne, kan en biotop betrégtes som mere eller mindre isoleret.

I vores problem er det ikke ger, men landger, vi beskaftiger os med.
En landg bliver anvendt som betegnelse for et relativt homogent af-
grznset omrade (smébiotop), hvor arterne kan opretholde bestande, om-
givet af omrader hvor de yanskeligt (eller slet ikke) kan klare sig,
Disse omrader adskiller sig markant fra smdbiotoperne i ¢kologisk sam-

mensmtning, og dermed udggr de en barriere for spredningen.

Barrierer.

Om en art er til stede pd en ¢ er foruden ae‘"biologiske betingelser"
afhangig af ¢gens geografiske placering i forhold til andre ger. Ved
stgrre afstand gerne imellem vil udvekslingen af arter vanskeligggres.

Afstanden mellem gerne har forskellig betydning alt efter hvilke arter,
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der betragtes.

I éqerlandet med sﬁébiotpper'gf udVekslingen af arter smabiotoperne
imellem vigtig; da smdbiotopen netop p.gra. deres ringe stg¢rrelse

lét vil blive udsat for katastrofer (her béde naturlige ‘og menneske-
skabte). Disse katastrofer kan f¢re til en arts uddgen i smabiotopen,’
og det er derfor n¢dvend1gt med spredningvaf arter fra andre smi-
biotoper til genetablering/genkolonialisering af artén’i den'pégal—
'dende biotop. Sandsynligheden for genetablering af artens tllstede—

varelse i smdbiotopen er saledes afhengig af afstanden.

" Det er'ikke'aiene afStandep; deiludg¢r en'barriére for udveksling af

arter mellem smébiotéperne,-men i hg¢j grad ogsd karakterén/beskaffen~

v heden af smdbiotopernes omgivende miljg. Her kan der vare tale om’

marker med forskellige afgr¢der, med dertilh¢rende anvendelse af for-
~skelllge slags og mzngde af pesticider o. lign., og hvorvidt marken
'ligger brak i en periode eller ej. ‘

Y

' Detver artsspecifikt, hvad der er barriere, For de aguatiske arter er
landjorden en héndgribelié'barriefe. Eh-asfgiteret.'véj er f.eks.

‘ikke en barriere for en fugl, mén for en paddeler det ofte'en’uOVer-

kommelig barriere, sdledes at der ikke forekommer navnevardig udveks-

ling af .arter mellem 2 omréder adskilt af en bred vej.

V'Ved barrierer forstér vi dermed dels afstanden mellem biotoperne og

dels beskaffenheaen af‘omfédet_der omgiver biotoperné:

"Korridorer.

I agerlandeﬁ kan der?forekommg omféder;'der'kan’fungere som,kotfi—jf

dorer mellem smdbiotoperne. Det ér'omréde;; dé; kan'fungeré som van-
dringsvejé, idét raste-, beskyttelses- og fourageringsmuligheder er -
til stede. Det betyder at en art lettere vil kunne épredes mellem -

smibiotoperne og dermed reduceres betydningen af afstanden.

:i vores problemstilling opfattes hegn, grgftekanter o0.lign. som
korridorer mellem vandhuller og mindre'bepiantningerifor>f.eks

padder.:

‘Tredesten, hvilesteder.

SPredningenvmellem 2 biotopér kan foruden korridorer blive nemmere,




-hvis der er tradesten mellem biotoperne. Mac A@thur og Wilson (1967)
definerer trazdesten som en @, der ligger nazrmere den ¢, indvandringen
oprindelig er foregaet fra, sdledes at wndrende arter vil benytte tra~
stenen til en nemmere made at komme til 1ndvandr1ngs¢en pa. Det er
desuden en forudsztning at arterne, der. bruger trazdestenen, skal kun-

ne etablere en population pé tradestenen.

I vores forbmndelse er det mere interessant at beskaftlge sig med ger,
. hvor arten iKke kan etablere en population pa stedet, men som Kan fungere

som raste og fouragerlngssted Disgse kaldes hv1lesteder.

Areal.
Arealet af smablotoperne er af betydning.r

I forblndelse med smabiotoperne er denne problematik mest relevant 1
forhold til, hvor let en katastrofe indtrader. Smébiotoperne kan op-
fattes som bestdende af en relativ stabil zone (kernezonen), som llg-
ger centralt i biotopen beskyttet af en yderzone (randzonen), der i‘A
hgjere grad er udsat for pavirkninger fra omgivelserne, det vare sig
naturligt forekommende pavirkninger (f.eks. klimasvingninger) eller

menneskeskabte pavirkninger (f.eks. stgj, biocider o.s.v.).

Randzonen er for smdbiotoperne relativ stor, da arealet af selve sma-
biotopen er relativt lille. Det betyder at omradet har en gget sand-
synlighed for at komme ud i katastrofer, hvilket i fgrste omgang isar

vil ramme de bestande, der i forvejen er smi.

-

For padder er der.en nedre grznse for, hvor de yngler, idet vandhul-
let skal have en vis stgrrelse, sd udtgrring undgds i perioden inden
voksenstadiet. Ligeledeé er der en gvre éranse for, hvor padder yng-
ler. I en undersggelse over paddernes udbredelse i vandhuller i Arhus
kommune, blev der registret flest padder i vandhpller under 0,1 ha
201 lokaliteter ud af ialt 320 paddelokaliteter, d.v.s. 63 %, var
under 0,1 ha (Skriver 1981).

Et af de centrale punkter i ¢teorien er artsantallets afhazngighed af
gens areal, jo stgrre arealet af gen er jo flere arter.

Mac Arthur og Wilsén (1967) har beskrevet artsantallets afhzngighed
af gens areal ud fra fglgende ligning:

s = ¢ %



thr S = aftsahtéllet for en given taxom pad den
' A = arealet ‘ _
¢ = omrade- og artsgruppe specifik konstant .
z = konstant, der ikke &ndres vaéentliétimed taxom eller region
Dette forhold er ogsa fors¢gt‘ovetf¢rt til probleﬁatikkén omkring"
' landger. Se figur 3.1. ' ' ' -
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PEg 31 Tre eksempler pa artsantal/e-areal relatloner.

A. Fugle pa oer ved New Guinea efter Diamond 75 , B. Fugle i
i skanske skoge efter Svensson 78, C Fugle i agerlands bioto-.
per i et 4 km™ stort landbrugsomréde med ialt 22 moserog mer-

.gelgrave. Hornsherred, fra en pllotoptalllng i 1979 (Biotop-
gruppen, upublg :

(Blotopgruppen 1982)

Vi vil ikke komme narmere ind p& denne formel, da vore smébiotopefs

;‘ .

areal ligger inden for et snavert interval.

Graden af smdbiotopers isolering bestemmes som ovenfor af afstand

indbyrdes, barrierers og korridorers art og stérrelse‘sét i forhold

til den enkelte art eller taxom.
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4. OVERVEJELSER OMKRING MATEMATISKE MoDELtER.

(Afsnlttet er skrevet med inspiration fra tldligere RUC—pro;ekter,

Jeffers 1978, m.m.)

Vi vil i dette afsnit behandle matematisk modelbyghing over  gkologi-
ske emner. Dét er meningen herigennem at anskueligggre nogle af de
problemer, der er forbundet med modelkonstruktion pd gkologiske emner,

inden vi i kap. @ behandler modelkonstruktion inden for vores pro-

‘blemomrade, nemllg sprednlng af arter smébiotoper imellem i det dan-

ske agerland

Matematisk¥¢kologiske modeller og deres formil.

En matematlsk model er en symbolsk fremstllllng af en ‘del af virkelig-

.'heden. Forstaet pa den made, at de objekter, der. lndgér i modellen,

er sammensat og karakteriseret ved matematiske relationer. Modeller

af ¢kologlske/blolog1ske omrader vil derfor vare forenklet i forhold -

til ‘den v1rkelighed der beskrives. Dette skyldes, at modellen netop

ved sin forenklede fremstilling skulle vere mére héndterbar at arbej-

/de med, end at arbejde med hele det komplekse gkosysten.

1

'Formalet med at. bygge ‘matematisk- ¢kologlske modeller er derfor at‘éb:'

“ne mullghed for bedre at kunne forsta og overskue kompllcerede for- .

hold iet. ¢kosystem. I denne forbindelse er det naturllgVLS foruden
forstielse af ¢kosystemet,meningen, at udvikling af matematlske mo-

deller kan bidrage til en dybere erkendelse af dynamikken i systemet.

Derudover er der en 6m-sig gribende interesse for at se pé matematiske
modellers anvendelse som redskab for at udtale sig om, hvordan et gko-

system vil udv1kle sig ved givne ydre pavxrknlnger.

I forblndelse med udv;klingen af en matematisk model over et ¢kosystem '

er det derfor vigtigt at se pa, hvilke forhold det er, der ¢nskes

" afdekket ved modellen. Disse forskellige synsvinkler, som kan anlag-

ges pa problemet, vil naturligvis.fa konsekvenser for, hv1lken model
man i givet fald valger. Om det er fiskerigkonomiske interesser, for-

ureningsbekampelse, pianlagning'af52550urce udnyttelse eller andet.

.Men modellens opgave er ikke blot at besvare sp¢rgsmél,-mén ogsé.at

réjse dem. Gennem arbejdet med modeller kan der identificeres nye
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uerkendte faktorer og forbindelser, der kan vise sig at vare afggren-

de. Modelarbejdét kan sdledes inspirere til feltarbejde og forsgg

- som i sidste ende er den eneste kilde til ny viden - i modsatning

til nye spékﬁlationer.

Forenklinger.

En matematisk models formelle représentationVaf'virkelighedéh'medf¢—

rer et informationstab. o e -

Der er derfdf en balance mellem at forenkle s4 meget, at modellen
bliver héndterlig, uden at der er tabt sd megen information, at mo-
dellen er uinteressaht, fordi den har fjerngt'sig helt fra den kom-

plekse virkélighed, der skuiie,beskrives.

Den modsatte grgft, at forsdge at fremstille virkelighedstro matema-
< , _
tiske modeller, medfgrer ofte at modellerne bliver sid sammensatte og

uigennemskuelige, at de ikke.bidrager til en stg¢rre erkendelse.

Det er svart at bestemme det optimale niveau for forfinelse i quel-
" len. Umiddelbart skulle man tro, at en indbygning af mange subsyste-
mer i modellen ville betyde, at den bedre efterlignede det komplice-
rede i det virkelige system. Selvom dette argument lyder intuitivt

rigtigt, =i forholder det sig ikke helt sédaﬁ. Beregninger éver den
totale usikkerhed ved modelforudsigelser har vist et mere komplice-

ret mgnster. De systematiske skavheder 1 forudsigelser ved at ab-

strahere et virkeligt system ned til nogle fa subsystemer er omvendt
proportional med kompleksiteten, men der er en medfglgende stigning

i usikkerheden, som skyldes fejlmalinger af de enkelte paiametre i mo-

dellen. Hvis et stigende antal parametre indbygges i modellen, sd ma
hver og en af dem kvantificeres i felten eller ved laboratorie eks-
perimenter, oé disse estiﬁater er aldrig fejlfri. Hvis disse fejl
fgres videre i simulationen, bidrager de til at g¢re modellens for-
udsigelser usikre. Derfor kan der vare en grund til at reducere an-

tallet af subsystemer i sin model. (Jeffers 1978)

Modsatningen mellem forenkling og komplicering i sin modelbygning er
overhovedet et af de vanskeligste problemer i processen. Dette di-
lemma er behandlet i Lange 1982, hvor han efter at have undersggt

en systematisk udvalgt m®ngde af tidsskriftartikler indenfor matema-
tisk gkologisk forskning fra 1976 og 1981 bliver bekraftet i sin
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opfattelse af at-

"tlve,ustrateglske, s1mple modeller. er reprwsentatloner
af méget.ferenklede ¢kplogiéke systemer, siledes at de-.
‘res forklafiﬁpSKraft‘over for virkelige komplekse gko-
'systemer er ringe. Omvendt er store, beskrlvende tak- .
tiske modeller matematisk ulgennem81gt1ge oy h¢Jst
tv1vlsomme i deres forklarlngseffokt._

.

-'~_~’Bidlogiéke forsimplinger.

. Et forste problem ved opstilling af en ¢kologlsk model er at afgranse ,

Idet system, der arbejdes med.

Det betyder at der sker et 1nformatlonstab ved denne udvalgelse og idea-

llserlng, 1nden der’ endnu exr - kommet matematlk ind i problemstlllln—'.

- gen. Det modelomrade vi ser pd i vores eksempel er. et idealiseret

,landskab bestdende 'af smablotoper og marker med eventuelle korrldorer
- og barrlerer for sprednlngsobjekterne. ' ’ o " o,

\

‘I vores tllfalde ser vi lkke overordnet pa sprednlng af arter mellem '
smablotoper, men pa. spredning af en enkelt dyregruppe med nogle be- |
stemte eqenskaber. Dette valg er i h¢] grad pavmrket af, hvilken ma=
tematlsk tl}gang ’ v1lferestillede os-kunne anvendes,~L1geledes ser

vi heller ikke p& gensidig p&virkning arter og individer, imellem. .

. Matematiske forsimplinger.

Semfdet fremgér er valget af Strukture:/objekterjofte pavirket af ‘
‘forestillinger om valgmulighederne.ved matematisk representation. Der-
'efter udtrykker den métematiske reprasentatibn, hvilke objekter, der.
indvirker pa hlnanden, og pa hvilken made de gg¢r det. Det er derfor
vigtigt at bemzrke, at sd snart en matematlsk struktur er lagt ned
over objekterne, er de begranset“til kun at agere efter denne struk-
.tur. Den valgte matematiske repreeeﬁtation af objekterne giver der-

ved ‘en begrznsning udover den‘biplogiske'begrahsning, aer i forvejen
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er foretaget. Begge disse forhold skal vurderes ved udtalelser om

modellens tfovardighed.

Forholdet mellem model og virkelighed.

Efter opstillingen af en model skal forholdet mellem model og virke>"
lighéd vurderes. Der kan vere fejlslutninger, uudtalte forudsztnin-

ger og meget andet, der kan gere modellens udsagn forkerte. Grunden

til dette kan ligge i—et manglende teoretisk fundament under model-

‘len, fordi der ikke findes En,qabygget og sammenhzngende teoridannel-.

se for det pagazldende gkologiske system. Dette resulterer ofte som
. . 'l N
ovenfor navnt i, at man sorterer sin viden og valger sine antagelser

- efter de matematiske modeltypef, der star til ens ridighed.il stedet -

for den mere ideelle situation, hvor man g¢r sin viden op og valger

en matematisk reprazsentation heraf. : !

I den model vi g¢nsker at beskrive omkring spredning af organismer
mellem smibiotoper stir vi uden et velargumenteret teoretisk funda-

ment.

Det bevirker at modellen far karakter af at vare beskrivende fremfor
forklarende, og derfor bliver en simulering af et konkret gkologisk
problem. Om det i forlangelse af dette er muligt at opstille gkolo-

giske lovmessigheder pad det behandlede omrdde, vil vi lade std abent.

Arbejdet vil saledes dreje sig om indledende.studier,'hvor modelar-
bejdet vil f4 beskrivende karakter. Vi haber pa trods af dette ,at
vi kan bidrage med at finde manglende trdde i den nuvarende erkendel-
se omkring spredning mellem smdbiotoper og henledé opmaerksomhed pa

den naturforarmelse, der sker.
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5. VALG AF MODELTYPE.

T dette kapitel vil vi nermere afgraznse vores problemstilling og sat-

te denne i forhold til forskellige modeltyper.

- Kapitlet vil forme sig som'f¢1ger:

vi vil geﬁnemgé, hvad modellen skal kunne rumme lquring spredning
af dyr og planter mellemﬁsmébiotoper. : ‘

Vi vil herefter beskrive forskellige modeltypers egenskaber. Hoved- -

forskellene mellem deterministiske og stokastiske modeller vil blive

ridset op. Efter omtale af disse to modeltyper vil vi prasentere

nogle deskriptive modellerv; da vi senere 1 rapporten vil lzgge vegt

pd behandling af indsamlede data statistisk eller ved klassifikation.




5.1 SPREDNING AF DYR OG PLANTEﬁ.

Vores problem drejer sig om spredningen af dyr og planter, men vi
trenger til éen narmere definition af- problemstillingen, fgr vi kan

tage stilling til valget af modeltype.'

Spredning af dyr og planter forekommer ved selvstandig vandring ‘og/el-
ler  ved mere eller mindre mindre passiv transport med vind, vand,

dyr m.m.

o

For vores problemstilling er det vasentligt at-skelne. mellen migra-

vtion og diffusion, to yderpunkter i inddelingen af populationere be-

vegelser. Migration er retningsbestemtfvandring'relkendte.fravf.eks.
fugletrzk, -grashoppevandringer, laks og al. Diffusioner; som modszt-
ning bestdr af bevagelser, der tilsyneladende er millgse og uden be-

stemt retning.-

-For. sprednlngen af planter galder det, at det betragtet pa et plan

er fuldkommen tllfeldigt hvordan planter ‘spredes, ‘Planter spredes:
kun .passivt. Pa et andet ‘plan er det dog 1kke tilfeldigt, ‘vinden ble—
ser oftest fra et bestemt verdenshjg¢rne, vandstromme har en bestemt

retning o.s.v.

For spredning‘af dyr er det 1idt mere kompliceret. Her er migration ..

og diffusion de to yderpunkter pa enAskala, hvor de fleste dyrlbefin—
der sig et sted imellem, og hvor'béde tilfaldige og malrettede beva-

geleer spiller sammen. .

Vi vil . give et eksempel pa kompliceret spredningsadfard. Lad os
tage en skruptudse, den opholder sig i yngletlden i vandhuller og
skovsger, men uden for yngletiden gar derpa land og findee ogsa i
skove,.haver m.m. Der er altsa periodiske.vandringer, son vl ikke kan
regne med er helt tilfzldige i deres retning, man ma regne med en

vis hukommelse, og allioevel indeholder de ogsa et element af tilfal-

digheqd.

Der er ikke helt enighed om brugen af betegnelserne diffusion og
spredning. Men i det store hele bruges “diffusion" om fuldkommen til-
feldige bevagelser. Mens man ellers bruger ordet "spredning" for ;

mere orienteret.bevaegelse.



Et yderligere element i vores problemstilling er s& selve sprednings—.
- processen, Hvorforyandrer;dyrene ? I hvor stor udstrazkning vandrex

de ? Hvordan vandrer de ? Skal vi indkorporere barrierer og korrido-
rer for vandringen ? Skal vi operere med modstand mod en nytilkommen

art i et omrdde ? Kan vi fA nichekrav ind i modellen ? ...oevvveees ..

Den modeltype vi sdger, skal derfor derfor kunne behandle den slags

spgrgsmal.

Et element, der er sardeles ulﬁimativt for valget af model, er sp@rgs-
mdlet om reprasentation af rummet. Modellen skal kunne operere i tid
og rum. Det skyldes vores problems karakter, hvor det netop er et dyrs
spredningssucces eller mangel p& samme, der skal vurderes i relationv
til en bestemt opbygning af dette dyrs omgivelser, og hvor omgivelser-
ne bestar af ¢ger, der ligger pé'bestemte pladser i forhoid til hin-

anden.

Opsummering.

vi é¢ger en model, der kan vise noget om dyrs (og planters) spredning
i et typisk biotoplandskab i Danmark, hvor biotoperne ligger som der
imellem marker, veje, byer m.v. modellen skal sige noget om dyrs

vandringsmuligheder mellem disse landger, og om spredningsmul igheder-




- ; . ne gges gennem en bestemt planlaéning af biotopstrukturen.

~
v

.Modelvalg. -
Vores udgangspunkt for l¢sningen‘af‘problemet med at'undérs¢ge dyrs
bevagelser er at finde frem til en stokastisk computersimulation. Me-
‘toden forudsztter at vi kan abstrahere de faktiske dyrebevagelser '
© il bestemte elementer, f.eks. hastlghed bevagelsesretning og aktl-
vitets og hv1leperloder Man kan enten 1ade dlsse forhold bygge pa
A - v1rkellge data eller p& teoretiske. overvejelser, sasom sandsynlig- :
| , hedsfordellnger.,De ngdvendige fordelinger kan herefter programmeres

LI

ind i en computer for at simulere dyreﬁes bevagelser.

* Inden vi beskfiver_diﬁe<xm$mtér$imulationer; vil vi kort ridse op,
hvilke andre modeltyper, der ogsi kunne tznkes at anvendes til at
. beskrive problemet. Dette fér at f4 et overblik over de forskellige -

modeltypers egenskaber og bégransninger; K




5.2 DETERMINISTISKE OG STOKASTISKE MODELLER.

I dette afsnit vil vi beskrive toAalternat;ver, der kunne anvendes til
at bygge en model over spredning. Der fgrste er en deterministisk mo-
del, deq’ahden er en stokastisk model, for hvilken der kan findes en

analytisk lgsning.

- Vi vil ud f;a et meget simpelt og taznkt eksempel vise forskellen p§': 
de to modeltyper. Eksemplet har derfor ingen betydning i sig selv., .

Deterministiske modeller. - _ B =

En deterministisk model forudsiger entydigt konsekvensen‘éf givne pa-
virkninger. Det betyder, .at hvis vi kender systemets tilstandvoé-de:j
parametre, der pavirker systemet pad et givent tidspunkt, kan vi for-.

udsige systemets tilstand til andre tidspunkter.

Vi vil anvende et simpelt eksémpel‘til at illustrere, hvbrdanyet.prq—
blem kan beskrives med en deterministisk model og senere med en sto-

kastisk model.

Det vi vil beskrive er Qakstprocesser, hvor fgdselsraten (og dermed;
‘tiden) er bestemmende for populationens stgrrelse. Populationens in-
divider betragtes i et begrznset tidsrum og med ubegraznset nérings-
tilfgrdsel, sdledes at ingen af populationens individer dgr. Desuden
er der set bort fra indbyrdes pavirkninger individerne imellem i po—
pulationen og fra ydre padvirkninger af populationen. Reproduktionen

foregdr regelmessigt.

Endringen i populationsst@rrelsen (N) 1 et "lille" tidsrum dt afhen-
ger hermed kun af fgdselsraten (A):

dnN

dt “"_N
Lgsningen af denne ligning m.h.t. N med kendt begyndelsespopulations-

st¢rrelse’(N°)‘er:

N=N e}‘t
(o)

Lgsningen til differentialligningen viser, at der er eksponentiel
vaekst i populationen. Alle individer i populationen deltager 1 repro-
duktionéh med et forudsigeligt resultat, hzndelser (populationsstgr=-
relsen til et givet tidspunkt) er dermed determinerede. I denne de-
 terministiske model vil det derfor altid vare muligt til et givet
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tidspunkt at forudsige populationens stgrrelse med et og kun et‘resul-

“tat.,

Med nogle fé undtagelser‘er det ikke'lykkedes os at finde negen ek-
| sempler pd deterministiske modeller over spfedning. De fé,undtagelee?
‘er forskellige'epidemiologimodeller, der‘grundleggende bestéf af'foﬁ—.,
~skellige differentialligninQef. ﬁisse‘ligpin@er beskriver udviklingeh"'
i potentielle sygdoms'optagere", syge og ﬁidligere'SQge.fDer ind-
'bygges dog ogsid forskellige stokastiske trak 1 modellerne Men model—

. lerne er lndenfor sprednlngsproblematlkken pa et grundleggende niveau,
'vi har derfor ikke kunnet bruge dem til at analysere vores problem
‘med Vi vil komme med en narmere omtale af epidemiologlmodellerne i

afsnit 6.2,

- Stokastiske,modelier.

:Mens der er mange kausale sammenhange i fysikken, der kan beskrives

_ved hjalp af determlnistiske modeller, stiller sagen sig anderledes .
ﬂlndenfor gkologi. Modeller for ¢kologiske systemer mad tage varlablll—
teten af organismerne, habitaterne og deres 1ndbyrdes sammenhang i be-

H,tragtnlng.

Processerne 1 et gkologisk system er oftest stokastlsk af natur. Der
‘er et element af tilfaldighed i dels en enkelt delproces og dels i
de pavirkninger fra det omgivende milje, der 1nf1uerer' pa samme del-

‘proces.

Ien. stokastlsk model beregnes ikke entydigt bestemte konsekvenser

af de. glvne pévirkninger Derxr fés sandsynligheden for en given kon-
sekvens af givne pav1rkninger. En stokestisk quels forudsxgelser er
en sendsynlighedsfbrdeliné, def for enhver hahdelse engiver sandsyn-
ligheden for, at denne hazndelse indfraffer'til det pégaldende tide—

punkt 'D.v.s. at ved at lade en rakke hendelser lndtraffe i forlan—
gelse af hinanden, kan vi ved at ggre dette flere gange ikke fa ét ‘

forudsigeligt resultat, men flere forskellige.

Vi vil igen se pa eksemplet med vakst'ilen'populatien. Fra eksperi-
menter og undersggelser viser det sig, at der ikke foregar fuldstaﬁ—

digvregelmassig reproduktion»for hvert individ i populationen;'Vaksten

i pqpulationen kan derfor beskrives som en stokastisk"p;oces.
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Det er derfor relevant at beskrive sandsynligheden for at et individ
far et afkom eller.ej,i et givent tidsrum (At):

P(1 afkom) Aat + ofat)

PO afkom) = (1 - AAL) + ooty

Udviklingen fra Norindivider kan derfor tage sig ud som fglger i et

"lille™ tidsrum:

t sands. . | t+at
. / NAat™ 4 N+ 1
s : )
o
\\\\\ ..
N (1 -Aat) .Ny

Det er nu muligt at beskrive sandsyniigheden pN(t'+y4t) for, at der
til tid t +At er N individér i populationen: '
Py(t *at) = py(t) (1 - ANat) +py_;(£) (N - DAAE
Heraf fds differentialligningen:

de(t)

gTe = -ANpN(t) + AN ~1)py_y (£) (1)

Denne ligning kan lgses ved fgrst at se pd sandsynligheden for pépula-
* tionen N til tid 0. Her er: ‘

" Py (0) =109 p 1(t)=0~ Ved indsattelse 1 ( 1 ) fas:

o Ny
dp_ (t) :

No = -ANpN (t), hvis lgsning er Py (t) = ')‘Not

dt o o _

Py +1(t§ sgges nu, idet Py (t) kendes kan ligning ( 1 ) anvendes igeng

(o] . : [o)
deo+1 (t) -/\N't

= = - )\(No + l)pN°+1(t) + /\Noe o

. =AN_t - At

pNo+1(t) = Noe o (1 + ce )

Da pNo+1(O) 0 kan ¢ findes og bliver -NO.

Sandsynligheden for at der er No+1 individer i populationen efter

tid t er hermed:

_ - AN_t -At
pNo+1(t) = N_e o (1l -e )

Neste skridt er at finde sandsynlighedsfunktionen Py +2(t). Lgsningen
o



"N+

" stokastiske proces, - : o

.-for pN +1(t) indszttes i den oprindelige differentialllgnlng Denne'

lgses oefter samme princip som f¢r. L¢sn1ngen, d.v.s. sandsynlighe—

‘den for at f£4 N, +2  individer til tid t er :

N+ DN e
'PN +2(t) =—-————’°(2 : 2 e'ANot(_i - e At)2

 (L¢sn1ngsmetoder efter Mgller og Niss 1972) En detaljéret gennemgang af

eksemplet findes i Bilag 7

" Den generelle l¢sning til differentiallignlngen for udv1kling i sand-
' synllghed for populationsst¢rrelsen til en given tid bllver da:z .

. N - 1 o ' . ’ . Lt K . . . .
- -AN_t -At,N-N_ - -
pN(t) (N _ No)'e "o (1 e )" o ',N-.No,Nojl-l,No+2,..-. ) 30

Denne sandsynlighedsfﬁrdeling%ﬁides en'negétiv binomialfordeling,

'»Ved denne smmple problemstilling skal det bemerkes, at middelvardlen
‘ af den .  stokastiske proces, yil_blive lig den deterministlske
_model, det er ikke n¢dvéndigvisvtilfaldet‘generelt‘(OkuBo 1981) .
'Middelvardien fordennegativebinomialfordeling kan beregnes . efter
"f¢lgende formel: ‘ o ‘ L o

- At ' : T
N (1 - e. ") N S
: »= Npe'\t

"o -At

- hv1lket altsa viser sig at svare t1l 1¢sningsfunktionen i den deter-
- ministiske model (Okubo 1981)

s

\

; Sammenllgnlng af deterministiske og stokastiske modeller.

-I figur 5.1 exr de gennemgéede eksempler pa en populations tllvakst i

antal ved en. konstant f¢dselsrate illustreret ud fra hendholdsvis den -

deterministiske model og den stokastiske model hDen fuldt optrukne

‘kurve viser ‘udviklingen’ efter den deterministiske model De stiplede

Kurver viser populationens st¢rrelse efter fem simuleringer af den

il

Som det fremgdr af figur 5.1, er der‘vesentlig‘forskel p4 en deter-

minisfisk og en stokastisk model.DDette skal naturligvis ses 1 sammen-
hzng med den trOvardiQhed modellen har, det afhanger af,hvor god bag-
g;undstéorien for modellen er, og af, hvordan teorien er.beskrevet i

modellen. .



No. OF INDIVIDUALS

".

TWME

Flgur 5 1 Populatzonens st¢rzelse som
funktion af tiden ved eksponentiel vekst,
Vist for den deterministiske model (
og for fem uafhzngige udregninger af den
stokastiske model (= == ).

)

ved kgrsel af modellen over en éndnu lzngere tidsperiode end illustreret i
fig. 5.1 wvil de stokastiske modelkgrsler f& samme forlgb som den determi-
nistiske modelkg¢rsel, blot p& et andet niveau. Illustreres dette ved teg--
ning af de foregdende grafer med en logaritmisk skala for antal dyr fas

fié. 5.la. Forklaringen pd dette er, at populationen nu er sa stor at udsving

-1 tilfaldige feodsler ikke =ndrer populationsstgrrelsen navnevardigt.

Generelt vil deterministiske modeller kunne forudsige vardier for
populationsst¢rrelsen efter "lange" tidsintervaller. Til gengzld er
modellens biologisk-teoretiske baggrund i dette tilfzlde sterkt for-

siﬁplet, hvorved trovardigheden bliver ringe.

Den stokastiske model tager hgjde for den vekslen, der kan vare i for-
bindelse med et individs reproduktion, men ellers er dette eksempel

selvf¢lgeli§ ogsd groft forenklet.

Anvendelse af stokastiske modeller efter lange tidsintervaller vil
ved flere uafhengige gennemkdrsler udvise store svingninger og dermed
umiddelbart illustrere for brugeren af modellen, at den nappe er tro-
vaerdig til "langtidsprognoser". Desuden vil det krave meget maskin-

tid.

Men konklusionen er, at det er muligt i1 stokastiske modeller at ind-
bygge forskellige tilfzldige Arsags-virkningsforhold.
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Figur 5.la. Logaritmen'til"populations—
st¢rrelsen som funktion af tlden ved eks-

ponentlel vakst, modellen er k¢rt over en

'lang tldaperlode. Vist for den determlnl—

stiske model (—————4 og for fem uafhengl—
fge udregnlnger af den stokastlske model

.(- - - -).

i.fofbindelsé med ¢ko§ystemér, éom smabiotoperre i agerlandet, exr der
1ngen tvivl om, at stokastiske modeller ‘bedst beskriver de vekselvirk—

ninger, der er ved sprednlng af organismer i denne naturtype.

Sp¢rgsmalet er derfor, om det er muligt at gg¢re dette uden at der
indgar for mange parametre, sdledes at modellen bliver uoverskuellg

og vanskelig at vurdere trovardigheden_af.

1

I afsnit 6.1 vil vi se pa de eksisterende stokastiske modeller

med analytisk l¢sning, der omhandlet spredning (eller nermere diffusi-

~on)




‘5.3 DESKRIPTIVE MODELLER.'

Statistiske modeller.

j;En anden form for sandsyniighedsmodeller end de stokastiske modeller
(der beskriver hvordap en variabel formodes at "opf¢re‘sig“) er sta-

;tistiske modeiler.

- Statistiske modeller anvendes-i forbindels med analyée~a£i¢étamate—

rialer.. Vedatbeskrivéeédatamateriale med en statistisk model kan man . -
- fa reducereﬁwagiéggzgziglet fra at vere en masse enkeltobservationer,

til at beskrives som en fordeling, hvor kun fé parametre giver for-'

delingen.

Det erAvasentligt at ggre sig klart, at den}statiséiske ﬁodel ikke er ,,A‘
en baggrundsteori for datamaterialet, men kun en metode til at beskri-

ve data. Modellen er med andre ord ikke en afspejling af mekanismer,

der pavirker systemét, og kan dermed ikke vere érsagsforklérende‘(dvs.

" det er en tenkt beskrivelsesform).

Det vanskeligste skridt ved den statistiske analyse er ofﬁe at op-
stille den relevante statistiske model til behandling af ens obser-
vationer. Der er mangé faktorer der spiller ind, nir en medel for’
observationerne skal opstilles. F.eks. maden observationerne er
indsamlet pé, den faglige problemstiiling observationerne skal be-
lyse, erfaringer fra analyse af lignende materialer mm. Den sta-

. tistiske mddel skal vere tilstrazkkelig simpel til at videre analyse
er mulig, og samtidig skal observationerne passe rimelig godt til
denne model. (Andersen_1980).

Inden for vores problemfelt med spredniﬁg éf'arter mellem smdbio-
toper, kan vi opstille forskellige statistiske modeller, hvorunder
forskellige hypoteser om datamaterialets .beskaffenhed kan testes. .

Vi er ihteresserede'i om f.eks. spredningsmgnstre kan beskrives med
statistiske modeller. Det kan vere fordelagtigt ved opstilling af .

stokastiske modeller at fi data ind i modellen pd denne form.

Statistiske analyser-p& et datamateriale kan p& denne made bidrage
med nogle overvejelser over, hvilke vagtninger forskellige observa-
tioner skal have, om forskellige szt af datamateriale kan slas sam-

men o.a. Desuden kan det undersgges om datamaterialet kan antages at




felge de forventede sandsynlighedsfordelinger eller om en nytankning _ o
er n¢dvendig. I-denne’ forbindelse ‘tanker vi pa ‘de netop ikke velfun- ‘
derede teoretisk-gkologiske betragtninger. "a_ o ‘ . y

Vl vil komme nermere ind pé hvordan vi vil foreslé en anvendelse af'

f"-—-—‘-—"\

statistiske modeller pa vores emne’ i kap. 7 4
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Klassifikations modeller.

~ Den sidste modeltype vi finder vasentlig at beskrive i forhold til vo-
" res problemstilling, er klassifikatioﬂsmodellér (multivariate modéller). 

Det'er,lige'som de statistiske modeller :. deskriptive modeller. Klas-
sifikationsmodellerne kan anvendes til dataanélyse. Ved at éfs¢ge na-
turlige gruéperinger‘i déta simplificeres beskriveléen af store sat

af multivariate data.

ved denne kiassifikationftildeles et antal egenskaber til hvert af
elementerne i en 1 starteﬁ udefineret klasse. Elementerne @mles si i del -

klasser (cluster), der pa en eller anden mide er "nar" hinanden.

Der findes forskellige klassifikafionsprocédurer, men det vi vil be-

-skaftige os med her,er clusteranalyse.

Gruppering af dataelementerne ved cluster analysen resulterer i, at
elementerne i én cluster har H¢j grad af naturiig sémmenhané ind-
byrdes, mens de enkelte clustere er relativt adskilte fra hinanden.

Processen bestir i at afsatte hvert element/prgve som et punkt i et

maltidimensionalt, rum ud fra de valgte variable egenskaber. Derefter
bestemmeslafstanden mellen elementerne/pr¢verné. Afstﬁpdene samles i
en korrelationsmatrix. (en trekants matrix ). Der kan nu lzgges af-~
standsgrenser ind for, hvorndr to eller flere prgver/elementer er
"nar" hinanden. De to eller flere prgver/eleménter forﬁindes nu med
hinanden ud fra deres afstandsmdl, hvorved.prgver/elementer med en
bestemt afstand samles 1 en gruppe. ﬁenne proces gentages efter en
fastlagt skala (treshold value), .og de 1 forvejen dannede clustre kan
forbindes med hinanden pa fo;skellige niveauer, Der dannes herved et
"tra". Processen udf¢res‘p§ en computer ved at indkode prgverne/ele-
menterne.og de dertil hg¢rende egenskaber. Computeren foretager af-

standsberegninger og sammensatter grupperingen iterativt (Xendall 1975).

Den grafiske prazsentation af dette hirarkiske system kaldes et dendro-
gram (Jeffers 1978). Figur 5.2.

Ved brug af cluster analyser er det vigtigt, at den madde afstanden mel-
lem to elementer/prgver udregnes pd og den anvendte skalaopdeling, er
baseret pa veldefinerede matematiske formuleringer af problemet (Cor-
mark 1971).
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Figur 5.2 Dendrogram for cluster analysis of Lake District souls (Jeffers 1978 T

t

Et eksempel pa anvendelse af en clusteranalyse pa en problemstxlllng,

‘ der 1igger op af vores , er foretaget i en RUC-rapport (Jensen m,fl. -

1982). Grupper beskaftiger sig med et omrédes bestand af padder set
ud fra vandhullernes placering og egenskaber. En af clusteranalyserne

drejede sig om en. opdeling af vandhullerne i typer efter 8 udvalgte

n

Legenskaber.'

i

" Det vi vil referere til er ideen, da metoden for - beregning af afstan-

‘,dene og . opdeling af disse ikke fremgér af rapporten. Desuden er de 8

get tvivlsomme, hvis de indgar med lige vagtning.

udvalgte egenskaber for vandhullerne ikke diskuteret narmere og no-

/

Cluster analysen pa 83 vandhuller med 8 udvalgte variable egenskaber

- ses 1 figur 5. 3. Der er foretaget fire overordnede inddelxnger i lod-

ette grupper. ved’ sammenligning med registreringer af vandhulstyper A
i felten viste de fire inddelinger sig at indeholde vandhulstyperne an-

givet i figur 5.3.

Der er her opndet nogle grupperinger af vandhullerne efter ¢nskede

kriterier til -senere sammenligning med paddeforekomster. .

I vores modelbetragtninger kan cluster analyse og eventuelle andre ~
klassifikationsmodeller anvendes, sdledes at grupperinger af smabloto—
per kan foretages efter ¢nskede egenskaber. Pa denne made kan der fast-

lzgges nogle typer af smabiotoper, fremfor at arbejde med alle smabio-




40

Figur 5.3. Vandhulsegenskaber. (Jensen m.fl. 1982).
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toper unuanceret.

Inddelingen kunne anvendes 1 beskrivelser af omrdder for at vurdere re-
prasentationen-af forskellige typer smdbiotoper, med derti]l hgrende
forskellig fauna. Det ville vise noget oﬁAomrédets alsidighed. Betyd-
ningen af dette er,Aat selv om der ligger mange vandhuller i et omride,
vil maske kun et enkelt vare egnet for salamandre. D.v.s. noget om om-

radets kvalitet for forskellige faunagrupper kunne udledes.
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6. STOKASTISKE MODELLER MED ANALYTISK L@SNING.
ANDRE MODEL-TILGANGE.

Efter. denne modelgennemgang vil vi vende os mod stokaétiske diffusi-

onsmodeller med en analytisk l@sning. Dette fordi dissé modeller u-

mlddelbart sex anvendelige ud, da de beskeftiger sig med tilfaldig

spredning i rummet.

Endelig vil vi kort skitsere andre modeltilgange, vi har varet inde

pa, men‘som vi har anset for uanvendeiige.
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6.1  STOKASTISKE MODELLER MED ANALYTISK‘L@SNING.f

Bade indenfor . biologi og indenfor éeografi Og socioiogi har der veret
gjort fors¢g péd at opbygge sprednlngsmodeller der bygger pé et stoka-
stisk grundlag Det skal ‘allerede robes nu, at 1ngen af dem, pa det ud-
v1k11ngstv1n de er pé for ¢Jebllkket kan l¢se nogle af de problemer vi
har opstlllet i vores projekt.

Grunden t11 at vi medtager en beskrlvelse af disse modeller, er for se-

lnere at dlskutere disse i relatlon til computers1mulat10ns-modeller

En -anden grund er, at v1ﬂv11 vise, hv;lken‘erkendelse 1 forhold tll,vores

problemstilling denne vej kan give.

Vi vil f¢rst skrive om blOdlfoSlonsmodeller 08 vi bygger i vores frem-
‘stilling primsrt pa 1nsp1ratlon fra Okubo (1980) og Pielou (1977). Der '

flndes 2 kla551ske eksempler pd blodlffu31onsmodeller i én og to dlmen—

- sioner. Det dreJer 8ig om Wllklnsons unders¢gelse fra 1953 (her citeret
. fra Okubo 1980) over stere og sulers evne til at flnde hjem efter at ve-

re blevet forflyttet Wilkinson sammenllgnede teoretlske udregnlnger over

flyvehastlgheder og hJemvendelses-sandsynligheder med praktlske malere—_

- sultater over samme.

iDen anden underseggelse: er-lavet af Skellam,'sbm'i 1951 og 1952 unders¢gte

henholdsv1s sprednlngen af egetr&er i England siden sidste 1st1d og spred-

riingen -af § undslupne muskrotter ‘som oprlndellg i 1905 var 1ndf¢rt af

en godsejer 1.Bohmen. De spergsmdl Skellam spgte at’ besvare gennem sine
.matematiske modeller var: 1)‘kdn man forklare egens spredning som en '
~-diffusion, hvor egen kaster sine agern, som vokser op og kaster sine

'agern.;...{..? 2) kan man. opstille en matematlsk model der ger rede’ forl

muskrottens sprednlng, som den kom til udtryk i de 1ndsamlede data?

- Begge forfattere har brugt den‘modeltYpe, som kaldes RANDOM WALK, og det

var Skellams arbejde i 1951, som kom til at l=gge fundamentet-fob denne

" teoris anvendelse indenfor wkologi De teoretlske rmdder stammer fra spe-

kulatloner over molekyle-diffusioner. o : N L
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Random walk-model i én dimension.

(SE BILAG 2 FOR DEN FULDE UDLEDNING AF FORMLER)

$ + * ‘{' —+ >
-2 =10 +1~ +2 :
Vi betragter. en partikel, som beveger sig i diskrete trin langs en iinie.
Vi antager, at til tiden t=0 er partiklen ved starten, x=0. Til venstre
antager akséh verdierne -1,-2;,..., og til h@jré verdierne +1,+2,....
Til hver af tiderne t=1,2,3,..... tager partiklen et trin- til h¢jre med

sandsynligheden p eller til venstre med sandsynligheden q=1—p}

Idet vi nu lader Ven betegne sandsynligheden for efter n trin at partik-

len befinder sig pd positionen x=r, kan man se, at V., € en binomial

n
n _ +
Oy = (j)plqn i =,(n “ r)p(n-ﬂ-rD/Zq(n—r)/z.

2

sandsynlighed :

(4.1)

Her er (9) det antal mader pa hvilken partiklen kan nd x=r i n trin.

Trinlangden _ 0g tidsintervallerne tillades at blive uendelig smi,

og vi indf¢fer driftkoefficienten (2c¢) og diffusionskoefficienten (2D) .

Ax _4pq(Ax)?
-2c=(p—-q)Kt- Aand 2D—--——~————At .

Driftkoefficienten er en infinitisimal. middelvardi. Den udtrykker '"en
foretrukken vandringsvej". Diffusionskoefficienten er en infinitisimal

varians, der udtrykker vandringshastigheden.

Nu kan binomialfordelingen fra for tilnermes med en normalfordeling af

typen:

x, t)dx= cx[———%x—Zm)]dx
R AT (4.2)
Det er sandsynligheden for at partiklen til tiden t befinder sig i in-
tervallet (x-1/2dx, x+1/2dx). Hvis der ikke er nogen drift, altsd c=0,

far normalfordelingen formen:

1 (-x’) (4.3)
L )= —-). .
¢(x 0 s/4thexp 4D

Denne ligning er vigtig. Den bruges senere i Wilkinsons analyser.



Vi kan fra de samme premisser som for udlede den partielle differential-
ligning, som beskriver diffusion med drift (Fokker-Planck ligningen fra '
_ fysik). Den foregdende ligning (4.2) er en lgsning til denne diffe— .'

. reﬁtilaligning.

s, a¢+D__@: | o

-Hvis der ikkevér nogen drift, sd c=0:

.{i | L 4"E : .6¢l-1)§ié.; - o 71“'3';1 - s

De udtrykker begge hvordan sandsynllgheden for at vare pa p031t10n x til
tlden t @ndrer 51g med tiden o

' Eksempler p& diffusion i €n dimension.

+

Modeller for dyrs'migfation og ﬁilbagevenden° Dyrs evne til aﬁ miérere

og til at vende tilbage til samme udgangspunkt selv over- enorme afstande

har optaget forskere i mange ar. Tllfaldlg s¢gn1ng er blevet foreslaet

som en mulig mekanlsme i denne tllbagevenden

En rakke unders¢gelser over fugles og fisk's evne. tll at flnde hjem -
har v1st at hypotesen med tllfaldlg sepgning ikke er fuldstandlg nonsens.
.Tlleldlg s¢gn1ng,1 v1sse tllfelde sammen med nogen orlenterlngssans
. (f.eks baseret pa lugth har vist 31g at. kunne forklare forswgsresultater-
' ne rent teoretlsk.\yl kgn_pr¢ye at bruge_random walk modellen til at vise
dette. S o L . . e

Der foregar en- diffusion léngs x-aksen. Udgangspunk-A'f :‘Fb -

;tet x=0,. er dyrets hJem, ‘hvor det vil pr@ve at

'vende tllbage til. x x' er det punkt hvor’ dyret : ' é - o
. er.blevet transporteret hen tll og hvor det v11 )
blive sluppet lg¢s. S¢fugle som s¢ger hJem langs kysten, er et praktlsk

eksempel pa vores model i.den- ene dlmen31on
Diffusionsligningen er givet ved:

s _ @S . . |
o = Per N (4.6)




I forhold til (4.5) er der den sndring, at vi hér ganget sandsynligheden

ffvmed det totale antal "partikler", der er sluppet l¢s. Dyrekoncentra-
‘tionen S opnds heraf. Begyndelsessituatioen er at alle individer NO er
ved punktet x=x' til tiden t=0.

Slptsituatioﬁen er, at alle fugle er ndet hjem, de lander og falder til

ro. Der er altsad ingen flyvende fugle for x=0, altsd S=0.

Hyis man lgser (4.6) med hensyn til begyndelses- og slutbetingelser fas:

S0 2xD1)" [“pi D1 } °xp{ D1 }] (4.7)

Det er ligningen -for en Brownsk bevagelse med x=0 som absorberende granse. Nu -
har vi opndet S og kan udregne fluxen af de hjemvendende fugle ved x=0.
Fluxen ved origo (Fo) er defineret som det antal fugle, der passerer

gennem et plan vinkelret pd x-aksen ved x=0 fra den positive side af x-ak-
pr. tidsenhed .
sen til den negative% For denne diffusionsproces er fluxen givet ved:

Fy = D8S/8x|,ng (4.8)

Vi indsatter (4.7) i (4.8) og far

© Fy = Nox'/2¢(mDt)" exp(~x'3/4 D) (4.9)

Nu kan vi udregne det antal fugle N, som vender tilbage for tiden to

efter at vere sluppet l¢s:

]
N= §Fodt =Nyl - ¢{x'/2(D’o)I/z}l A
0

§ betegner f‘ejlf‘unktif{onen

a
O(a) w (/") fe='db, a >0,
0

. and its ngmg{lggl values lic between @{0) = 0 and @(o0) = 1.

. Sandsynligheden for at vende tilbage fer to er derfor givet ved

Pt =1 - ' /2(D1)7}
Sandsynligheden for ikke at vende tilbage fgr td er pd lignende vis givet

ved: g*=1-p*=o{x'/2(D1)"?)




- Fejlfunktionen har fglgende egenskaber; dens verdi er nzr ved O.Anéf o
‘argumentet er meget lille sammenlignet med 1, og dens vardl er nmr 1

' nar argumentet er stgrre end 2.

-'Med andre ord er hjemyandelsessandsynligheden nesten 1, nér afstanden .

fra x!' til hjemmet (x=0) er meget lille sammenlignet med den typlske

/2 . Mens hJemvendelsessand-.

- diffusionsafstand ved tilfeldig s¢gn1ng, 2(Dt )
: ' 1/2

synligheden er nesten O nidr X' er stgrre end 4(Dt ) . Man kan udregne

gennemsnltshastlgheden for hjemflyvningen Vh fra F og N:

e ————— . «-,,._.—-————'—"‘.

V,,(to.x)= jx /IF;,(t.x )/N(g,x )dt o
2D xr.: . ;‘12 g o . x'A -1
= 1 - Y .
, [ i p< M){x ¢(2(le¢>} ]

. Tilfeldig segning har altsd det karakteristiske trak ”at‘hjemvendelses-

‘hastlgheden n&sten er uafhanglg af afstanden mellem punktet for l¢ssllp-
'nlng og hJemmet Dette ‘trak er: siden blevet bekrazftet af’ emplrlske under-

"swgelser

; Wilkinson 1952. (citeret i Okubo. 1980) gennémfwfte en.sédan undersogelse

for kystfugle, som blev flyttet ned langs kysten hvorfra de sid skulle . .
finde hJem. Man reglstrerede hvor mange fugle, der var vendt hJem tll en
‘bestemt t1d og gennemsnlthastlgheden for de hjemvendte fugle Begge ud-

" regninger passede flnt sanmen. med de tal man kunne udregne fra ovenstaen—l
‘de dlfoSlonsllgnlnger s . : , T

'Man kan -derfor 1kke afv1se at disse kystfugle ikke havde nogen. naviga-
tlonsegenskaber men at de bevegede sig fuldkommen tllfeldlgt ﬁg;§_dls—

se kystfugle har nav1gatlonsegenskaber, s skal der nye og mere detal—

Jerede undersmgelser til for at bevise det

. Modellen udtrykker.kun'dyrets bevegelse som tilfeldig diffusion. Spred-
ningen er séledes'gjort'uafhmngig"af alle andre forhold. Det er kun til-
feldig bevagelse i et givent omrdde, der er linemrt, vi kan udtale os

om med modellen.




Model for dyrespredningens afhengighed af fgdeudbud. Et andet eksem-
pel pd endimensional random walk modeller, hvor der inddrages énv

anden betydende parameter-for diffusionsprocessen, vises her.

Det drejer sig om en model over et dyr, som spreder sig tilfzldigt,
mens det samler fe¢de, som er placeret i hvert gitterpunkt . Det gi-
ver en model for nomadisme. (Her citeret fra Okubo 1980)

mt2) m(-) . m(0) m(l) “m(2) m(3)

e

-— =2 -t o g 2 3 - -
L ' ) _
Q
'y
P .
f{m(2)
I 1))
Cfftmun _____(2)
f{m(on
f(m(1))
- > > %
-2 -1 2 3
- (3)
6.1

. Random walk model in which an animal moves at random as it collects food (m) located at
each grid point. £: step length, t: step time interval, f(m): rate of food consumption, Q: accumulated
- amount of food -

JURUINE S —

Til en begyndelse er dyret ved startstedet, x=0. .Z er trinlangden,
T er tidsintervallet mellem successive trin og m(x) er den fedemzngde,
der er placeret ved x. Ved hvert punkt spiser dyret en fodedel f(m)

som er afhangig af m(x).

Nu sztter vi p(x,Q,t)dxdQ til at vere sandsynligheden for efter tiden
t, at dyret er ved x og har fdet en fgdemengde Q. Vi skal nu udlede

en ligning for p.

Da dyret til tiden t-T er at finde enten i x-£ eller x+{ og har mod-
taget en fpdemzngde pd Q-f(m) far vi

p(x, Q1) = Lpix - L, Q — fmx), ¢ — T} + Fpix + L O~ f(m(x), 1 - 7} .

Vi har forudsat, at der ikke er drift og at sandsynligheden for at dyret
bliver pd et givet punkt i flere tidsintervaller er nul.

Hvis vi udvikler hejre side i en Taylor razkke og omgrupperer far vi:

S 128,

ot T8 2.7 &

(4.11)



glvne grenser for X og: Q

by

'De’h¢jere led i udvikiingen med hensyn til'Ag,jfl " er blevet droppet
Vi legger f¢lgende band pé 45/ 131?7 1det de nzrmer 31g nul

flnmof/r = F(m(x)). llm /2t =D,
10" .,

Gransen for (4.51) er,'idet hwjereordens'leddene nu gér mod‘nulz

a’p _uFp) B'P s -
Q";f A o " CaT (4.12)

7

°” — Fm(xn 2
" ot

F(m(x))=zF(x) kan betragtes som en"hastighedskomponent" i Q-aksens ret-

ning Ihdivider . der beveger-sig‘i x-aksens fetning med diffusionskoef—

'f1c1enten D bllver samtidig baret i Q-aksens retning af et flow F Re-

sultatet bllver en fordellng i x,Q-planen med sandsynl1ghedsforde11ngen

“p (se figur 6.1). Resultatet er altsa en sandsynsllghedsfordellng for,

at dyret beflnder sig pa et bestemt sted og har 1ndtaget en bestemt

. f¢demengde

)

‘.ngnlng 4 12) kan l¢ses for p for et glvent F(m(x)). rMan'kan séledesf

',,udregne sandsynllgheden for efter tiden t at dyret overlever: under

‘-

Vi kan se, at man ved at paf¢re en parameter mere tll den oprlndellge
"11gn1ng kommer i1t indviklede udtryk Sa v1dereudv1k11nger ad den—

- ne veJ synes umullge i 1¢sn1ngen af vores problem'?

" Random walk modeller i to dimensioner.

Spredningen i én"dimensioh-kan kun blive et sertilfelde i gkologisk

sammenhang Det mest relevante er to maske tre: dlmen31oner "Der er .

._udv1klet en dlfferentlalllgnlng 1 to dlmen51oner svarende tll den

“ovenfor (4.5) i én dlmen31on Hvis man llgeledes her ser bort fra drlf-

ten, c= 0, fas

a¢

sz,
at _¢

(4.13)
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* @

Pt —3.
YTy

hvor

og hvor D—JMA:

Den simultane fordeling af x ogy koordinaterne til tiden t gives af
fglgende 11gnlng e

i 1 [—(x’+y’)]
¢(x’ ¥ r)-47TD‘e p 4Dt i ‘

L O (4.14)

Denﬁé er l¢Sﬁingen tii (4.13),§varende £il at til tid t=o er (x,y)=(0,0)
med sandsynlighed 1. - ' .

Eksémpler pa diffusion i to dimensioner.

Spredning af muskrotten. Vi er nu kommet til det klassiske arbejde af

Skellam fra begyndelsen af 50erne. Her undersggte han sammenh&ngen mel-

lem teoretiske modeller for muskrottens spredning med faktiske regi-

‘streringer af dens spredning.

Vi bruger random walk modellen i to dimensioner. Her har vi tidligere
set pd sandsynligheden for, at en partikel, som ved start, t=0, befin-
der sig i origé, til tiden t befinder sig i et omrade x*1/2 dx og
yt1/2 dy. Hvis vi i stedet ser pad en hel population, der til tiden t=o
befinder sig i begyndelsespunktet, sid er qﬁ(x,y,t)dxdy den del af popu-

lattionen, som forventes at vare i dette omrdde til tiden t.

Eftersom vi interesserer os for, hvordan tetheden af dyr aftager i for-
hold til afstanden ind til centrum for diffusionen, vil vi gd over til

polare koordinater.

x=ram6;‘ y=rsin0; dxdy=rwd&

2

~ @(r, 6,¢) drdo = -4 D exp(4Dt) drdG

Vi skriver nu 4 D=z a2. S& er a2 middelvaerdien pd kvadratet af flytnin-
gen i tidsintervallet [0,1].
‘.!
( )drdG

¢(r,0,0)drdo =




Nar vi integrerer ower g fas ,‘f(h‘f). y den forventede del af popula-
tionen,. hvis afstand til erigo ligger i st¢rrelsespﬁdenen ri 172 dr

o[l - Fo ()

Vi vil nu gerne bestemme den-hastighed; hvormed‘populetionen-spredes.

Eftersom der ikke er noéen drift .vil niveaukurverne sprede

~sig i voksende cirkler, som ringe i vand. For at finde den forventede ‘

. gr&nse01rkel, som afgranser'helepopulatlonen til tiden t vil vi se pa

Pis den del af populatlonen, som til tiden t° forventes at vere. fJernere

we % (" )arese(Z50)
b= R,aztexP P a.t ‘

L Hv1s nu antallet af 1nd1v1der i populatlonen er N og vi satter pt=1/N

end R fra dlffu31onscenteret

- sé svarer det til at. valge en verdi for Py hvor kun et 1nd1v1d i po-.
'.pulatlonen forventes at vere fJernere end Rt’ altsi alle 1nd1V1der pa.ner

et er forventet at flndes 1ndenfor cirklen med radlus R

. Arealet af den 01rkel, som- 1ndeholder den- ekspanderende populatlon er,
som det ses, proportlonal med .den tld ‘der er gaet 51den dlffu31onens
 start. N betragtes som. konstant men vi kunne ga Vldere og se hvad der
sker, nar populatlonen fér lov tll at andre 31g, og nar vi betragter

’ dette over mange generatloner

[

Hvis populationen til start bestdr af N individer 6g vokser eksponeh- .

tielt som fglge af en simpel fedsels- og d@dsproces, s& vil der til ti-
den t vere N NO ct ind1v1der ¢ er vekstraten.

Derfor er ln N = ¢t + en konstant For smi N _eller store t. kan vi satte lnNt

t
Radius til tlden t af den c1rke1 der 1ndeholder populatlonen som bade

Nspreder sig og formerer 31g, er givet ved:

R%=a%In N, =a%’c.

+

Vi ser i dette tilfslde at radius (snarere end areal) i cirklen som .

. indeholder populationen, er proportional med t.

ct.
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Skellam sammenlignede dette resultat med de registeringer over 23 ar,
der var gjort af muskrottens spredning efter at vaere blevet introduceret
til Europa i 1905 (se figur 6.2.). - o -

“Area

,l.'l. Fl i H

1

. 1 1
1910 1920 1930

Flg: 6 2 Spreat.‘l of muskrats in Europe. (Left): Apparent boundaries of muskrat dispersal for
various years. (Right): Relation between the effective radius of inhabitation and time, The circles are
observed values, and the line is based on the theory (from Skellam, 1951)

Man kan se at konturerne for spredningen‘ikke er cirkulmré, men Skel-
lam fandt ingen tegn pd drift, sd& han opfattede hver kontur som et -esti-
mat af]T‘Rt2. Endvidere er antagelsen af éksponentiel vaekst en rimelig
tilnermelse ud fra betragtningen, at det er et nyligt introduceret dyr

uden konkurrerende dyr i omrddet.

Eftersom arealet indenfor grenserne er?T'Rz, vil kvadratroden af arealet
vere proportional med t. I fig. 6.2 ses dette forhold faktisk at frem-
komme. De fem punkter ligger nzsten pa en ret linie, som gar gennem

origo.

Resultatet burde vere kontrolleret gennem en vafhengig udledning af c¢
(vekstraten) og a (som er ZYB), men det er ikke gjort. Det ville krave
meget detal jererede undersggelser over muskrottens gkologi.

Eftersom de teoretiske overvejélser og de virkelige data stemmer godt
overens, er det rimeligt at antage, at muskrottens spredning i Europa
i det store og hele er resultatet af en tilfmldig diffusion.




~

N

-+ Spredning af egetreer.

' Skellam har brugt samme resonnement som ovenfor i vurderlngen af ege-'

treers sprednlng i Nordengland Hv1s vi gér ud fra llgnlngen

-th = a%t% = 4 Dt2c

08 f¢lgende vurderlnger kan vi udregne sprednlngshastlgheden

Egen har 51den sidste istid pé 20 OOO 4r spredt sig gennem Nordengland3
1 000 km 1a1t Egen producerer ikke agern for 60 til 70 érs alderen

~Det giver omkrlng 300 generatloner siden sidste istid. ©

Det antages at egen producerer 9 mlllloner dattertraer. Det virker alt
for stort, men skal ses i forhold til, at det er et tra i fronten af
sprednlngen, vi ser pa.

Vi har sa e = Fﬁzfs 9 000 00071 eller at c£51n 9-000.000/ generatlon
Dette sattes 1nd i llgnlngen ovenfor, Rt settes lig med 1 000 km og

‘t= 300 generatloner _ . . _ ‘
Vi far D2 0.1735: km /generatlon Efteréom middelvaerdien p& kvadratet pd .

. afstanden kan defineres som 4 D pr. generatlon er m1ddel sprednlngs-

afstanden deflneret som kvadratroden af denne, og derfor 2‘~:!0.83 km

Denne afstand er meget storre end den afstand med ‘hvilken agern spre-

des fra et foraldretre, hv1s man laver uafhenglge unders¢gelser af det-.

.te. Man kan derfor konkludere, at andre faktorer (ud over passis spred-"

nlng) har splllet ind for egens sprednlng Man har mlstanke til, at smé

' gnavere splller en afg¢rende rolle som spredere

‘ _Udregnlngerne er senere blevet krltlseret 1det det 31ges -at en dls-~

kret tidsmodel ville vere mere velegnet nar der er sadan et gab mel-

lem de forskelllge generatloner "som det er tllfeldet for egen Men

~ellers md man nok sige, at random walk modellen her har glvet en st¢t-

te til hypotesen om, at egen 1kke har kunnet sprede 51g som den har, uden

hjelp "udefra" ....hvilket vel ikke undrer nogen.




54

Opsummering.

Vi har nu gennemgdet en rekke random walk modeller, hvor man rent ana-
lytisk kunne komme fremrtil forskellige trsk, som md geide for diffusio--
ner. Der ligger en rekke forudsetninger i disse modeller, som vi skal
prove at opregne: ” o

1) Hele grundldeen i modellen er, at dyrene sgger vej helt tllfeldlgt
dyrene har 1ngen hukommelse og de sgger veJ uafhanglgt af hinanden.

Den "tllf&ldlge s¢gen“ betragter vi som et sartilfelde i naturen, og
derfor er modellen- h¢Jst ureallstisk for de fleste dyregrupper
Ligeledes er forudsstningen om, at der ingen "forstyrrelser" er mellem

dyrene, ingen tiltrakning - ingen frastedning, hejst urealistisk.

2) Diffusionen foregar med en konstant diffusionskoefficient. Det pas-
ser darligt sammen med;;Ldyrebev&gelser varierer i tid og rum afhengig
af sadanne faktorer som forskelllghed i omglvelserne valg af habitat

og variationer i dyrenes opfersel.

3) Der er ingen sammenhzng mellem p& hinanden fglgende trin, selvom man
mé& gd ud fra, at dyrs bevagelser indenfor et kort tidsrum har en tendens

til at fortsztte i den samme retning, som det gjorde umiddelbart for.

Ogvsédan kunne man .fortsstte i det uendelige, men ovenstdende er de vig-

tigste indvendinger.

De omtalte modeller er alle "de store trazks" modeller, hvor ambitions-
niveauet i afklaringen er lagt pd at udforske de store principper i
gkologien. Det star nu ogsad klart, hvor begranset udbyttet af disse mo-
deller er, ihvertfald se£ i forhold til vores problemstilling.

Selvom der findes forsg¢g pa at modificere disse tilfzldigsggnings-
modeller, sa der indbygges en vis grad af orienteringsevne hos dyrene,
sd ligger analyseniveauet alligevel langt fra det niveau, vi kraver

for at lgse vores problemstilling.

Okubo (1980) skriver om disse komplicerede modeller, at de har en ten-
dens til at tilsle¢re de basale tra®k ved komplicerede gkologiske sy-
stemer, sdledes at man farer vild i en jungle af rodede ligninger.

Vi mener ikke,at et sd kompliceret problem, som spredningen af dyr mel-
lem sm@biotoper kan l¢ses ad analytisk vej. Alt for mange huller i det
teoretiske fundament vil gore modellerne utroverdige. S& hellere simule-

re en proces (se senere).




6.2 ANDRE MODEL-TILGANGE. . . o

Vi har sd prevet at vurdere; om forskning indenfor andre diffusions-
studier er sa langt fremme, at det er anvendeligt for os. Vi har gen-.
nemgdet forskellige oversigter over matematiske modeller anvendt pa
diffueionsstudier i kemi/fysik geografl -og andre sociale fag og 1nden-i'
for biologi. Endv1dere har vi swgt 1 Science: Cltatlons Permuterm Index

for 1981 og 82 pad_ en rakke ord- som "dlfoSlon model mathematlcal mo-
del, spatial, biotop, dlspersal, il Og vi har 1_801ence'C;tatlon

s¢gt pa alle de vmsentligste af de-artikler 1vi har fundet‘fnem

Derudover har vi gennemgaet: alle indholdsfortegnelserne for Mathematl-_'

cal Rev1ew fra drene 1975 82 for gruppe 92 (blology and social sc1ence).

»Resultaterne var meget begransede"

V1 fattede dog héb tll to grupper af modeller, som vi unders¢gte nar-

mere Den f¢rste gruppe bestar af de modeller der er udv1k1et 1ndenforf*

'epldemlologl Det er altsa modeller der skal . pr¢ve -at opklare trakke-

" ne ved sprednlng af sygdomme Der flndes en stor’ tradltlon for modelar-

beJde indenfor dette omrade P4 trods af det er resultaterne pé et me-

_.get grundlaggende niveau 1 forhold t11 sprednlng Som naturligt er, senx

,modeller mere . pa sygdomsprocessens sertrak Vi unders¢gte Bartlett (1960),

Balley (1957) Kendall(1965) med flere. Endvidere har vi last den over-
sigt Haggett (1977) -giver over epidemlologlmodeller P& baggrund heraf

kan vi konkludere,\at 'selv de mest udV1klede epldemlologlmodeller som

. . ogsa inddrager rumllge.forhold (Bartlett 1960) 1kke‘kommer_langere‘endi,

jtil at kunne eStimere, hvor huntigt\en mmslingeepidemi,kan sprede.sig!

Som den anden mullghed fattede vi héb tll modeller udv1klet 1ndenfor -

Ageograf1/soc1ale fag af(Rapoport og kolleger (Brown69) Deres arbejde’

blev pabegyndt helt tilbage i SOerne Det . dreJer sig om stokastiske mo-
deller, som_benytter_elg af grafteori. De kalder modellerne for "tllfal-

dige" eller'"sk&ve net" (random or blased nets)

Et tllfeldlgt eller skavt net er defineret -soin et set af knuder forbun-

'det med envegs kanter (orlenterede kanter) med det karakterlstlske trak,

at knuderne spreder sig (eller trmkker 31g sammen) med tlden Knuder
bliver f¢3et til nettet (eller fjernet) ved at blive "fanget" af nyfor- o

mede kanter




"Alle de knuder, der er forbundet i nettet, besidder den egenskab, som

skal spredes' (eksempel: sygdom, rygte, nyhed...). Alle andre knuder kan
blive fwjet til nettet via en kant fra en af de knuder, der allerede

er i nettet

Hvis netmodellen bliver anvendt'pé sbredningen af et objekt, séAer knu-
derne i nettet, de der alleredeihar objektet. Knuder udgnfor nettet er
de, &ér ikke har objektet men som er potentielle' modtagere Tilstede-
v&relsen af en orienteret kant mellem to knuder 1ndlcerer at objektet

-er spredt fra den ene til den anden.

De anvendte modeller opererer med en procedure, hvor 1) hver knude ud-

sender en eller flere kanter i en tidsperiode lige efter, at knuden . .
selv er fpjet til nettet, 2) de udsendte kanter "fanger" nye knuder i

fplge en sandsynslighedsfordeling og 3) knuder udsender kun kanter i

perloden lige €'ter at den forste gang er knyttet til nettet

Hvis de nye knuder fgjes til nettet fuldstzndig tllfaldlgt; siger man,
at nettet er tilfzldigt. Hvis de nye knuder fgjes til efter forskelli-
ge sandsynligheder , sdledes at nogle har lettere ved det end andre,

siges nettet at vare skevt (biased).

Rapoport har laver modeller med forskellige "biases". Hvad der kunne
lyde relevant for os er "island model bias", hvor kanterne opdeles i
et antal gensidigt udelukkende undergruppper. Indenfor gfuppen.er med-
delelsesmgnsteret tilfeldigt. Men mellem grupperne er det ikke tilfel-
digt. Det kan forestille et omrdde med landsbyer, hvori meddelelsen |
spredes tilfeldigt indenfor de enkelte byer, men mellem byerne spredes |

den i overensstemmelse med afstanden, omvendt proportionalt.

Der er mange elementer i Rapoports og hans kollegers arbejde, der kun-

ne tillempes vores problemstilling. Vi kunne for eksempel forestille .
os ¢-modellen pa fglgende made: knuderne udenfor nettet reprasenterer

potentielle levesteder for et dyr. Knuderne i nettet reprasenterer dyr

indenfor en allerede beboet biotop. Et dyr herfra kan sd& sende en kant

ud mod de potentielle biotoper (knuder) som pa den mide kan blive ind-

fanget d.v.s. biotopen bliver koloniseret. Spredningen af dyrene, ind-

fangningen af nye knuder, kan vare dazkket af en sandsynslighedsfordeling.

Vi viger tilbage fra at gd videre i spekulationerne, s& vidt vi kan se,
bliver det meget svart indenfor denne models rammer, at f& indplaceret
de mange forskellige krav, vi har til netop spredningens dynamik: pre-

cise koordinater for, hvor dyret befinder sig, overlevelseschance, van-
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dringshastighed, barrierer, korridorer og orienteringsevne 1-en -eneste
sandsynl iéheds fordéling. |

Vi Vil derfor gd videre: til simulationsmodeller, hvor det for os er
mere umiddelbart gennemskueligt, hvordan vi kunne tilrettelegge et stu-

dium i dyrs spredning i et biotoplandskab.

’ . . . -
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7. COMPUTERSIMULATIONSMODELLER. .




. 7. COMPUTERSIMULATIONSMODELLER.

Dette kapitel omhandler den type. afAstokéstiske modeller,-vi har fun-
" det anvendelig til vores problemstilling, nemlig computersimulations-

 modeller.

F¢rst v1l vi kort omtale ideen bag disse modellex. Denne benavnes

Monte Carlo simulation.

S

tDernast vil vi beskrive tre konkrete simulationsmodeller for spred-

¢ningsprocesser. Det drejer sig om- spredning af landboreformer i Sve-‘.
rige- (Hagerstrand 1976), spredning af folk og kultur i Polynesien_ A
. (Levmson m. £l 1973), ¢kologiske simulationsmodeller over spredning
.(Kitching 1970 og Siniff . 1969) Under hver enkelt modelgennemgang
lv1l v1 se pa deres metode og deres modelkontrol og til sidst opsum— '

.mere, hvad vi har féet af inspiration fra modellerne.

. . [ . . ' N B B . . . )
Vi vil ikké'g¢re hogeﬁ'ud af aﬁ vurdere'om de. opStillede modeller7er
’ dakkende for de problemer, de er beregnet til at beskrive. F. eks vir—

,Zker H&gerstrand (1967) ‘mere interesseret i dynamikken i processen end .

'1 det fanomen, dex blev spredt Vi vil heller ikke kommentere,resulta—

" terne af simulationerne, men henvise til originalrapporterne.'

A



7.1 OM MONTE CARLO SIMULATION.

De felgende modeller bygger allé pa Monte;Carlo simulatiohsteknikken,

som vi vil forstd som stokastiske modeller, der benytter sig af en tilfel-
~dig-tal generator i computere. Modellerne har det fmlles trak, at de de-
ler et forleb op i en rakke sma trin,.som reguleres af en eller flere
sandsynlighedsfordelinger. Et trin kan f.eks. udregnes pé*félgende madeT
1) computeren udvelger-et tilfeldigt tal, 2) dette?ihdséties i den inver- . .

se kumulerede sandsyniighedsfordeling, 3) her af- FHNOSNLIGeD

Izses den til sandsynligheden svarende observation,
4) denne observation settes sd ind i modellen til

videre behandling. Processen gentages og et hazndel-

sesforlgb stykkes efterhdnden sammen af dls?e enkelttrin, - , RS RVAT 10

Der er flere ting, det er negdvendigt at vere opmerksom pd ved anvendel-~

sen af en sadan modeltype:

- 1) Ved at dele processen op i enkeltdele (f.eks. dgdelighed, retning for
vandringen, hastighed....) har man implicit antaget, at disse er uaf-

hzngige og diskfete.‘Det er altsd subjektive forenklinger af en virke-

‘lighed, som kan vare meget mere kompleks.

é) Et andet problem er spredningen i resultaterne. Hvis en simulations-

model kg¢res flere gange med de sémme data, vil der komme forskellige re-

sultater som feglge af operationerne med de -tilfzldige tal. Den s=dvan-

lilige procedure burde derfor vare at ke¢re et stort antal simulationer .

for at obné en rzkke forskellige resultater, som man sd kan udregne en

middelverdi og en standardafvigelse for. '

Man kan se af det tidligere eksempel med eksponentiel vakst (kap. 5),

at stokastiske modeller har en meget stor spredning i resultaterne i .
de sidste tidsperioder. Det samme problem ger sig gzldende for Monte
Carlo simulation. Det betyder at man ved simulation (alt efter aﬁtal kgrsler)
far en til flere specifikke "lgsninger" fremfor generelle "lgsninger®

3) Dette problem forer videre til det naste., Nar der er en spredning i
de resultatér,modellen kommer ud med, er det svaert at fastlzgge, hvor
folsom modellen er overfor forandringer i de indbyrdes forbundne struk-
turer i selve programmet og i parameterverdierﬁe (sensitivitetsanalyse).
Vi har ikke fundet nogen forsegg pd at lgse denne problemstilling, men

det m3 foregd gennem omfattende ke¢rselsprogrammer, hvor parameterverdi-




e

i,

‘erne @ndres en lille smule, og hvor man s& vurdérer, hvad pahametera

‘sklftet betyder ved at sammenligne gennemsnittene for en rmkke kersler.

4) 'Et s1dste problem, som vi vil nwvne her, er kontrollen af modellen
i férhold tll v1rke11gheden Der knytter sig specielle Jbproblemer. til

test af rumlige modeller, nemllg at der 1kke er en etableret test, som

" kan sammenllgne sprednlngen af dyr i en model med spredningen af dyr i

v1rke11gheden Dette problem vil vi.komme tllbage til under gennemgan-
gen af 51mulatlonsmodellerne Lad os;dérfor vende os mod de konkrete mo-

. deller
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7.2, BKGERSTANDS DIFFUSIONSMODEL.

Higerstrands (1967) problem er at simulere spredningen af en bestemt
hy landbrugsteknik i tid dg i rum. Som empirisk materiale har han ind-
fgrelsen af denne nye bestemte landbrugsteknik taget i et omrade i
Sydsverige over 4 &r (1929-32). Unders¢gelsen gér pé dels hvor mange
1andmmnd, der har optaget den nye teknik 1 det unders¢gte -omrdde, dels

‘hvor i omradet, disse personer bor. - . .

Modellen.

Hovedtrakkende i modellen er, at Hagerstrand’ opdeler sit unders¢gelses-
’omrade i kvadrater pa 5x5 km. Indenfor disse omrader p& 25 km opteller
han antallet af landmznd, der har mulighed for at optage den nye teknlk
(se figur 6.2).

13 798!5 i 18 144, 24 16 10 10 1h
6 .96 3624 19 14 ns m’sx 6 ee 16 15

Jigur 6.2.  Model plane of "real-1ife' simulations. Figures
_vive the number of farms per cell with less than twenty acres
of tilled land. Broad black boundary: zero-contact; dotted
houndary: half the number of contacts canceled.

Til “generationen" 9, optazller han desuden, hvor mange der allerede
har optaget den nye teknik. Det dQrejer sig om 22 personer, der rumligt er

fordelt pd den midde, der er vist pd figur 6.3.

Higerstand antager nu fglgende: De personer, der har optaget den nye




s

landbrugsteknik, vil reklamere for den hos naboer og slagtninge,
‘venner og bekendte. Pa den méde vil denne fordelagtige nye landbrugs—
teknik (den - -er statssubsidieret) sprede sig, fra mund til mund: Efter
en4k¢rsel (gl) vil hver af def22 oprindelige barere af nyheden have,
.meddelt sig til én anden person, som straks indser, at den nye tek-
nik er god. Denne; person optager teknikken uden modstand, og fra nu

af kan personen vare barer af ideen sammen . med de 22 f¢rste.

Tll tiden g2 vil de 22 gamle + de 22 nye berere hver kunne henvende
51g til ‘én og kun én hver, og p& den made sprede nyheden endnu vi--
- dere.. Samtalerne mellem berere og potentielle optagere foregar sa-
- 1edes kun ved parvise mgder med bestemte intervaller. ‘P& et tidspunkt '
v1l alle landmznd i et omrdde have optaget den nye. ide, ‘men modellen
4 opererer stadig med, at de kan fé henvendelser fra barere Disse bud—‘

’

skaber bliver slettet. ;

Pa baggrund af denne model nér Hégerstrand frem til at fastlagge spred—v\
nlngen af det nye trak i omrddet i Sverige. Resultatet bllver som vist

‘pad figur 6.4. Den viser situationen til tiden gS

. Figur 5;4

- Slhulatlon ser. 1



Det matematiske problem i modellen er at bestemme hvem en bzrer
kontakter hvorhenne. Det lgses p& fglgende made:

Hégerstﬁand konstruerer et sdkaldt MIF (mean;informatioh figld); som
siger noget om sandsynligheden for, at en person i midterfeltet kon-

takter en person i samme eller et af de andre felfer. Se figur ' 6.5.

00025 | 0.01¢0' 170.0168 | 0.0140 | 0.0098

06160 | 0.0301 | 0.0847 | 0.0301 | 0.0100-

Q0163 | 0.0547 | 0.2431 | 00547 | 0.0168

0.0140°| 0.0301 | 0.0547 o.dsm 0.0140 |

00093 | 0.0140 | 0.0168 | 0.0140 | 0.0088

Figur 6.5 Haégerstrand’s mean information ﬁeld.

MIF'et skal tolkes pé.den'méde;.ap‘i'en afstand af over 15 km fra bare-
ren; vil der vare sandsynligheden 0 for en koﬁtakt; i afstanden 10-15
km vil der vere sandsynligheden 0.0168'fo:‘kontakt'(hvis man géx vin-
kelret ud mod siden). I midterfeltet vil der vare 0.4431 for kontakt.
De resterende kontaktsandsynligheder kan aflzses ud af skemaet.

Hagerstrand har konstrueret dette MIF ud fra analyser af migratioher
og telefonkontakter mellem folk. MIF udtrykker, at sandsynligheden: for
en kontakt aftager med omkring kvadratet pd afstanden mellem de 2

punkter.

Men vi er ilkke helt fardige‘med den side af sageh endnu. Vi har nu

faet udtrykt,hvor stor sandsynligheden er for en kontakt fraAm;dter-..
feltet i MIF'et til samme eller andre felter - hvis der var lige mange
potentielle optagere af landbrugsteknikken i hver 5x5 km-celle. Det

er der imidlertid ikke i virkeligheden. Idet Ni udtrykker det faktiske
tal af potentielle optagere (bazrere eller ikkefbarere) og idet Pi
hentes fra MIF'et, udregnes nu sandsynligheden, Qi' for at ramme den

i'te celle:



»

vi stdr nu f. eks. i den situation; at vi skal fihde den éerson i den

i te celle, som en af de f¢rste 22 originale berere skal ‘kontakte i
f¢rste kersel (gl) ’ '

Det g¢res ved at udregne sandsynligheden for at celle i kontaktes for .
Q1 tll Q25. Derefter udtrzkkes, m, et tilfeldigt tal mellem 0. og 1.“

' Hvis m llgger mellem Ql+ .....+Qi 1 og Ql+......+Qi v valges celle

nr. i.

Nu har vi fundet éellen..Personen i cellen findes ved ‘at udtrekke et

andet tllfaldigt tal mellem 1 og Ni

. Saledes har vi. nu~faet fastlagt en person, som fér"dverbragt'nyheden;

' .og som bllver barer i neste: omgang. De 21 andre nye bzrere i g1 fast---

lagges pa lignende vis. Hvis en af de udtrukne personer er identlsk

,med fortalleren udtrmkkes et nyt nummer.

Der er’yderligere nogle komplikationer- Der er i det'underé¢gte'omréde

‘nogle harrierer for kommunikation i form af s¢er og store skove. De'

er synllge, nar man analyserer telefon—samtale-materialet De kan pa

‘flgurA6.5_ses som sortfarvede dale.

I modellen bliver disse barrierer simuléret som %-kontakt og O-kontakt
barfierer alt efter graden af barrieren (se figur‘6‘2)' Hvis*der i
modellen bliver sluttet en "kontakt" tvers henover en O-kontakt, bli-"

ver kontaktet droppet Hvis der bliver sluttet en kontakt tvers _hen-

“over 2 i-kontakter bliver det betragtet som en O—kontakt, den.drop—

pes. -

‘ Saledes kommer barrierer ind Modellen opererer ikke med korridorer."

Endellg skal der tages hensyn til randeffekter. I virkeligheden kan

\oplysninger springe ud af undere¢gelsesomrédet og vende tllbege igen

1idt  senere i kgrslerne. Det kompenseres derfor i modellen ved uden o

om det~egent;ige-unders¢gelsesep;éde at lagge et f;kgiyt‘genngmenitA

*



Figur 6.6, TIrregularities in the number of telephone calls between
ncighboring settlements over a census week in 1950. For each pair,
an expected number of calls was estimated, depending on nimber of
subscribers and distance. Bars indicate 2, 4, 6 . . . times the
cxpected number; ridges, 0.6, 0.4, 0.2 . . . times the expected
mmher; black ridges, no calls.

ligt cellelag, hvorfra der kan komme oplysninger tilbage til undersg-

gelsesomradet.

Da det er en stokastisk model, vil den give forskelligt resultat for

hver gang den kgres. Det er derfor ne¢dvendigt at k¢re‘deh igennem

mange gange for at £4 et vist gennemsnitsmal for, hvordan udviklingen

foregdr. Higerstrand kegrte den 1gehhem 3 gange (begraznset computerka-

pacitet) og fik resultaterne (her sammenlignet med de originale em-

piriske tal) ‘vist i figur 6.7. Simulationsserie 1 ses pa N

figur 6.4. .



Slmulauon sor3

'Slmulation ser.2 -

Figur 6.7 Simulation 2 og 3 S
‘(51mu1ation 1ses’i fig. 6. 4)
til sammenllgning med det: ob-.

serverede antal optagere 1

1932 |
S - 20% "
e | S
Observed number of a_dop'ters.
Modelkontrol.

De f¢lgende ideer har vi hentet fra Jeffers (1978).

vi stir nu med problemet at skulle vurdere det resultat, som Hégerstrand
-kom frem til Der er flere niveauer i denne vurdering. Det fgrste ni-
veau er en, subjektiv vurdering.af om modellen giver nogle fornuftige
resultater (verificering) Under neie modelepbygningsfasen har man
naturligvis gjort sig sine tanker om, om de enkelte elementer i model-

- len lyder fornuftige, men nar alle delene bliver sat sammen, hvordan

Ter resultatet sd?

Man skal dog passe pé at nman ikke forkaster modellen, bare fordi resul—
tatet strider ‘mod ens intuition. I stedet md man pregve at ‘vurdere re-'

. sultatet og pr¢ve at finde éen forklaring pé uoverensstemmelsen.

-

Det naste trin er den objektive efterpr¢vninglaf modellen i forhold til




virkeligheden primert ved statistiske metoder (validering). Jeffers
(1978)'siger he;, at mangé videnskabsfolk fejlagtigt er opdraget til

at tro, at éod videnskab kommer fra at andre‘gg variabel af gangen,

men sadan videnskab kan aldrig afdzkke vekselvirkningen mellem 2_eller'
flere faktorer. Derfor md én modelkontrol ogsd omfatte forandringen

i flere parametre pd en gang. 4

Det tredie niveau for modelkontrol kah.man‘kélde fséngit#vitétSaéafl
lyse". Det er udforskningen af;;hvilkeh*gffekgffqrandringe;'i_;np@t¥

' variable og parametre har. Skaber det store eller sma fo:andripger

i modellens resultater.
3

Hvis vi vender tilbage til Hagerstrands modgl, s& har der varet en om-
" fatternide debat om vurderingen af resultaterne, og denne debat har ogsad ’

bergrt elementer af en sensitivitetsanalyse::

Resultaterne fra BHigerstrands model er en serie'kort; som visé; e; :
simulezetvrumliét mgnster for sprédningen'af denne;nyeAlandb;ugS;eknik;
Der er et kort for hver "generation" af kegrsler. ﬁn sammenligning af
disse kort med kortene over den faktiske udbredelse er ikke simpel

For det fgrste ma testen sammenligne fordelingen af celler med o, 1
2.... optagere. Det gg¢r Higerstrand i sin-artikgl (1967)(tabe1A4) med
det resultat, at der er en meget rimelig ovg;engstemmelse._Variat;of
nen mellem data og simulationer er ikke‘st¢;;e 9nd mellem'simq1a;i04
nerne indbyrdes. Men for det andet md testen ogsé’Vgrdere graden af
rﬁmlig overensstemmelse mellem simulerede kort og virkelighedenf Og

i og med at det er en stokastisk mode;;’kan_sp¢rgémélet.vere: kan

den fordeling som virkelighedens kort reprasenterer vare et'muligﬁ
resultat af den stokastiske model vi har‘bygget?.Hvis'vi_kah svare -
"ja", wvil det med andre ord sige; at virkel;ghedep og simulationerne
kun adskiller sig fra hinanden ved tilfazldigheder. N

Der findes ikke nogen alment akcepteret test til'sammenligning af

forskellige rumlige spredningsmgnstre. Den mest udbyggede analyse i - .

forhold til Higerstrands model findes hos Cliff og Ord (1973). Deres
forslag er opbygget pd fglgende mide:

1) Lad modellen lave m uafhangige gennemkgrsler. Ud fra disse m kort
plus det ene virkelige udregnes et middelkort, ved at tage middel-

verdien over de (m+l1) kort.

2) Hvert simuleret kort og det observerede kort testes i forhold til



-;i middelkortet.’ Her kan f.eks. anvendes en x2-test. I forhold £il en

.hrumlig sammenligning bruges andre metoder. Nulhypotesen formuleres
nu som: Der er ingen systematiske forskelle mellem de enkelte kort
og middelkortet.. ' '

'

3) H forkastes derefter kun hvis forskellen mellem de simulerede og

det observerede kort er sa store, at det ikke kan forklares som

‘en tilfaldlg hendelse.

N Da Cliff og- Ord brugte denne procedure pa Hagerstrands model, viste -de,
- at det observerede kort ikke kunne betragtes som et muligt udfald 1
en modelk¢rse1 -De foreslér den forklaring, at Hégerstrands MIF af-

!

tager for hurtigt med afstanden.

" Der er 1ngen tvivl om, at vurderingen -af MIF 8 rolle i modellen er : ~;/i
af central betydning for ‘en sensitivitetsanalyse af modellen. Men
en sédan er, efter hvad vi ‘har. kunnet unders¢qe, ikke lavet

.-

OpSummering

7 S

Som afslutning pa gennemgangen af Hégerstrands diffusionsmodel vil v1
_ opsummere, hvad vi har fundet vigtigt i modellen, og dermed ogsé det

“vi wvil kunne arbejde videre med i vores egen modelopst1111ng.~

, . Hégerstrands model.var den‘f¢rste simqlationsmodel vi'st¢dte pé\i

. : lirteraturen,‘og derfor-fik;den en Stor heurisfiek'betydning'betydning'
for os. Den fgrte os'ind‘pé at betragte'dyrespredninth i éimulations;
termer. Det var her vi stiftede det f¢rste bekendtskab med udvalgelsen
'af trlfaldige tal, som et middel til at fastlagge forskellige han-'; o ‘f.)~f
delser. Det var ogsd her vores tanker blev rettet ‘mod- at fokusere pa

' sandsynlighedsfordelinger til at beskrive spredningsprocessen..

: UAf den oprlndellge fasc;nation over modellen, er der_stadig»meget tii:v
bagel Iszr kan vi bruge anvendelseﬁ af barrierer, selvom det er en
eimpel mide det g@res pi her. Endvidere -er der'MIF'eﬁ som et bud pa

afstandsrelationerne, og den elegange mdde" ranfproblemerne lgses pa\:

(ved at lagge et cellelag uden pa unders¢gelsesomrédet) Endelig er

der fremlaggelsen af resultaterne, anvendelsen af niveaukurver til at

illustrere resultaterne bedre, og-den omfattende: modelkontrol, somA

Hagerstrands model har veret udsat for. Vi’ har set bud pa, hvordan

man kan teste siﬁulationer.for'detvrumligeVudbredelsesm¢nster."

\ -



. 7.3, SPREDNING AF FOLK OG KULTURER I POLYNESIEN.

i det felgende yil vi behandle en coﬁpﬁtersimulationsmodel udarbejdet
af Levison mfl,7(1973).~Modellen er udsprunget af et ¢nske om at bi- -
drage til at afklare, hvordan Polynesiens folk og kultu: kan vaere
spredt gerne imellem. Der findes en masse teorier pd omradet, men

ingen af disse har behandlet problemet tilfredsstillende.

Det Skal med det samme navnes, at_detéiun er problematikken i denne
meget omfangsrige computersimulation, der interesserer os.;KOnklu-

sioner fra rapporten vil derfor ikke blive refereret.

Spredningen af}folkhmellemg¢erne foregik maturligvis til s¢s. Fakto-
rer der i denne forbindelse ansds for at vaere af betydning var drift
(vind- og strgmforhold) og til en vis grad ogsad navigeretlsejlads.
Desuden blev rejsens langde rent tidsmazssigt vurderet i form af over-

levelsessandsynligheder for bad og mandskab.

Som model valgtes en Monte Carlo-simulationsmodel, idet en przcis

matematisk formulering af problemet ansds for umulig.

Modellen.

Den oprindelige kolonisation af Pdlynesien kendes ikke til bunds. Af
denne 4rsag valgte forfatterne at lade mange forskéllige udgangsposi-
tioner for spredning forekomme, narmere bestemt 62. Starttidépunkterne
blev fordelt jzvnt over &ret, sdledes at der for hver lokalitet var
'2 starter pr. mined. Undersggelsesomridet blev delt op i 5°-kvadrater
(5 léngde- og breddegrader) inden for hvilke vind- og strgmforhold

blev bestemt for hver maned.

Simulationsmodellen er tilstrazbt at indeholde si mange som muligt af
de parametre, der kan anses for at vzre af betydning ved rejse uden
motor for en mindre bAd og dens besatning. Disse er bestemt til fgl-

gende:

1) Tidslige og stedlige andringer i vindretning og -styrke.
2) Strgmretning og ~hastighed (overfladedrift).

3) Den planlagte kurs og bddens sejlegenskaber.

4) Mandskabets overlevelseschancer og badens sgdygtighed.
5) Beliggenhed af rev, ¢er og kyster for landgang.




Vi vil i det f¢lgende'beskrive’modelopstillingen”for de-enkelte'para-
metre. Vurderingen af trovardighed af disse kan lzses - i originalrap- o

porten. j

1) vinddata.

Vindfétning og —styrke blev foflhveriso-kvadxat o§ for hver maned
‘summeret fra periéden 1855-1938. Disse tal blev omxégnet til sand-
_ synllgheder ud fra det totale: antal. observationer fra en méned.
oo Herved £ik man en sandsynlighedsmatrix for vindforhold hver maned-’ o _'g‘ :
‘for alle 5° -kvadrater i unders¢gelsesomrédet (hvilket var 4704 ' A
' matrlcer) § ) R L S v = ' ,
o : Vlndstyrke pa 9 eller derover fik i modellen den betydning, at ba-
'_g;;. o den kun fik 50% chance for at fortsatte rejsen naste dag. SR

2) Str¢mdata.'

—— s o e G S s S By

Disse stammer fra britiske sklbe fra 1854 til 1952 og er opgivet kvar- ‘
talsv1s. Der var. 6 hastighedskategorier og 16 retninger. Disse er be-

regnet for 5° -kvadrater som for vindforholdene.,

J I de’ fleste kgrsle- regnedes ikke: med navigation, men i fald at man-
.'gjorde sa kun for f¢rste og eventuelt ogsa anden dag. Derefter SE]-:
lede baden efter vinden og str¢mmen. _ A , .
Badens sejlhastighed blev vurderef i forhold til vindhastigheden ud—
fra tidligere erfaringer og fors¢g med ikke—motordrevne béde.
Str¢mforhold og . sejlhastighed af béden regnedes i forholdet l i

e o e e e o e s ot e o s et e - -
'

'Ep.de; faktorer blev anset for.vaséntlige,for-hvdr.lange bad og beJI
‘ sa;nihg kunae overleva at‘rejSe rent tidsmessigt. En overlevelses-
tabel blev opstillet,;hvor'forhold séaom h&or?lenge besztningen |
* : kan .leve uden tilstrakkelig'hangde ferskvand, %emperaturforhold,
o f¢deressourcer pa baden, "antallet af bade sunket i omrédet og andet.
Der ‘blev sat maksimum rejsetid pa 183 dage. ,
Rejsetlden kan derfor afhange af ¢de1eggelse af bad og besatningens-
d¢d,.men ogsa af at land blev ndet. ' '

Alt hvadchr stak_bp over vandet regnedes som ;and:

i
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Baden skulle vaere sejlet/drevet ind til én radius pd 19e56‘kﬁ; alt

efter hgjden pa landet, for at baden kunne lande der. Kunne land ses

_ fra baden regnedes der med at bdd .og besstning ogsd ndede lokaliteten. , , .

Oversigt over simulationsprocessen. -

“maned {alt efter om det var en lige éller'uligérméned). Det skyldés

K¢rslen af modelleﬁ foregik i "cykler" med 60 eller 62 starter pr.

at maskinen kun ﬂavdellagerkapacitéf tii vi;d ogvstrdmdata fo} en_

maned af gangen.

Eksempel pa kg¢rsel, se figur 6.8.

Initialize coords., s
— assign starting dates] ’ as this voyage
Initialize pnd select maximus Initistize | Aassed slarlinyg.%ate Is voyage out\ - NOI Select wind
eycle count period for each voyage voyage count nd not terminated?, of bounds ? and current

&)

ot cycle. Initiatize dat
toeartiest starting dat; NO YES

’ W—‘@" gale? )

NO
Advance Advance Advance - Compute
| cycle count | " date . voyage count :‘:i:a e

Test nearby
islands for
'\ lending

LANDED

NOT LANDED

B B Output voyege | yeo Maximum
. ) - detalls, and mark period expired?
NO NO NO ' oyage terminat i

: N
YES fn voysge Yes /Al voyagc?\ ’

Final cycle ? terminated?, tended to?,

-

T — - e

Figur 6.8: Modeldiagram.
Fremgangsmide:
1) Startkoordinater indtastes.

2) Rejselazngde valges tilfzldigt mellem O og 1, herefter aflzses over-
levelsestiden pd en kumuleret sandsynlighedstabel. (BAd og mandskab
kan maksimalt leve 183 dage)




3)‘Qiﬁddata(9elges tiLfélaigt:mellem 0 6g41‘Qg;afiases”pa.sanasyn—-.
:iiéhedstabei'for den pégaldende'maned'og'for det‘pégaidende<"
. sted. o » _ . ' -

4) Derefter. beregnes sejlhastighed ud fra vinddata._
5) Str¢mforhold indkorporeres. i modeller pé samme made som vinddata.‘
_ Vind- og strgmdata giver. tilsammen kursen pé sejladsen. :
6) Det checkes herefter om- der er mulighed for landgang pé den’ 1.

dag (dog exr start¢en undtaget de f¢rste 3 dage) ‘Kun ger i en vis’

' afstand fra startgen checkes. L ' _ o :

7) Hvis der lkke exr land ved destinationen og rejsen er bestemt til

"at vare mere end denne dag, fortsattes efter pkt ‘3.

- R -

For. de-enkelte startlbkaliteter-er der lavet kort/figurer‘ der viser
samtlige sejlladser derfra, og hvor destinationen for en bad er

prlkket ind for hver dag, den har sejlet. Se figur 6. 9. ' *‘A;;,

A
r
-
ps

RS X A

-2 3

Y
da (TN
) .

e e i dee e W M e e e e e - [ "o o W w e e e ,u’- " ne

. F’atuhi'va (109): Voyage days Ac‘ompu'ter map -

Disse’ figurer er bruget som udgangspunkt for at lave oversigter over,

: hvor lang tid det tager at rejse igennem de forskellige 5 -kvadrater.>"

Desuden er de brugt til at danne grundlag for at lave en kontaktsand-
synlighedsoversigt for hvilke ¢er der kan nas fra den pagzldende start-
¢. Se figur 6.10.

Af andre interessante eksperimenter; der blev k¢rt;'var_fors¢gfmea

at k¢re1en beregnihg‘for konpakfsaﬁdsyhlighea'baglane;;Unders¢gelser'A
'at‘depﬁe art med at se pd om kontaktede ger fra en bestemt startg

- ogsd ‘havde kghtakt-fil start¢er;.hvis man kgrte baglane; viete at

L oy

Motum (6) Voyage days computer map -




Parcont con tact gmbabamx

EEHE 6,10 ;Marquesas Islands: Drift -

contact probabilities

e i — e o

dette sjzldent var tilfzldet. Dvs. at der oftest var tale om en-Vejs-

kontakter.

ADen-vasentligste konklusion pd undersggelsen blev samlet ved at lade
computerprogrammet sg¢ge efter de mest hyppige driftkontakter. Dette
resulterede i en oversigt over driftkontakt. Se figur 6.11. Dermed

var korridorer. i omridet anskueliggjort.

Caroline‘_____;___-o Marquesas

Mangareva

[ ]
Pitcairn

Kilometers

Drift contact probabilities  ~

ammmnall» 20.0% or more

S 10.0% - 19.9%
—_—— 50% - 9.9%
—_———— 1.0%-4.9%
— 0.1% - 0.9%
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Mbdelkontrol.

N
Egentli§ modelkontrol er'ikke'fbretaéet: Forfﬁéterﬁe“pépégeriat“vali—'
dering af enhver simulationsmodel er vanskelig. Og 1 dette tilfalde,
hvor historiske data yderligera er fragmentariske, er det’ ikka me~
ligt at foretage,statistiske.udredninge:. De’ fo;es;ér derfor ;t;ge
pa om der er overensstemmelse mellem fdriftrbagzierer"'od“kulﬁurelle:x

. - forskelligheder. ' | DR o |

T gn e

-Opsummering.

- Hvad kan vi:bruge fra. denne simulationsmodel i arbejdet pa selv at

opstille en simulationsmodel?

Dels er‘metoden med at’udvalge faktorer af beétydning for rejsen sar-
deles aﬁvgndelig. Hastighed, overlevelse, érSt;dévariatiéﬂ(og lgndj ,
gang (at £f& ¢je pd en ¢.6gvnavigere_hen'til den) har dirgkte"parai-

1leller til»vores'problem, g kan let overf¢res.

Dels«v15er modellen ved sit negative eksempel hvordan ‘man kan komme
ud 1 et kolossalt maskintidsforbrug, hvis ikke ‘man behandler sine
data statistisk

Dels er fremlaggelsen'af fesuitaterne, som en . "spredningSSky" éf'mu—
ligheder for hendelser, som igen kan opdeles af niveaukurver for"‘

procentvise sandsynligheder, sardeles illustrativt

~ Endelig vil vi trzkke frem, at i modsaztning til thers;xapds model;
.ser denne mere pd- selve sprédningéproéessens'delelgﬁénte;. Higerstrand
A lod sit MIF reprasenteré;hele spfedningsdynamikkeq. permgd'méner.ﬁi;‘
| .atlnoget af fbrklaringsyerdien ved modellen gér'tabt;.nvis'maﬁ.deler

pfocéssen'op'i'enkeltdele;”kan man bedre variere enkelte elementer

i selve spredningsprocessen.




7.4 QKOLOGISKE SIMULATIONSMODELLER OVER SPREDNING.

Vi bev&gé%fgé:nu'bort fra de geografiske modeller, og som det sidste.i
dette afsnit vil vi beskaftige os med eksisterende simulationsmodeller

indenfor gkologi.

Begge dewmddeller (Kitching 1970, Siniff 1969),vi her vil gennemgd, er
blevet lavet i slutningen af 60erne 6g er, sd vidt Vi har kunnet under-
s¢gé1dét;if§ké blevet fulgt op af senere viderebéaéé@jdnfnger. De var de
forste forseg pé computersimulation indenfor dette omréde af ¢gkologien
Og fulgte efter de analytiske modeller, vi tidligere har nzvnt (Skellam,

Wilkinson). A : o '

Kitchings hodél (ﬁ970) er i éit formal tet knyﬁtet til den samme problem-
stilling, som vi underseger: spredning af dyr mellem diskrete g-biotoper,
habitater.fMen mens Kitching er interesseret i at sige noget om, hvilken
betydning forskeilighederne blandt dyrene har for deres succes i spred-
ningen - s& vil vi gerne i stedet sige noget om, hvad forskeiligheder-

ne i biotopmgnsteret betyder for dyrenes spredningssucces.

Kitchings model.

Grundideen i modellen er at placere nogle biotoper i et omréde, som er
opdelt i et fint netvark. Fra et centralt punkt i dette omrade simuleres
udvandringen mod biotoperne i et antal ke¢rsler. For hele systémét bereg-
nes antallet af succesfulde udvandringer. Det vil sige den procentdel,
der ndr velbeholden frem til en ny biotop. Disse tal for succes rela-
teres til de variable i modellen: afstanden fra startpunktet til bioto-
perne, dyrenes bevzgelsesmgnster og dyrenes dedsrate og bevagelsesha-

stighed. .

Begrznsninger i modellen. : .

For at forstda niveauet i resultaterne er det n¢dvendigt at se lidt pd de

begraznsninger, der er lavet i modellen:

1: "Habitaterne" er placeret tilfeldigt i det kunstige maskingkosystem.
Hver habitat er givet en bestemt koordinat med en slags indflydelses-
cirkel lagt rundt omkring. Radius i denne cirkel er proportional med

den tiltrzkning habitaten har pd dyrene. Dette er et forseg pa at



kvantificefe sddanne faktorer~som sterrelse, successionstrin-eller andre
vigtige faktorer, som matte tiltrmkke dyréﬁe, Der er altsd en hel del
-reduktion.iAforhold til virkeligheden i dette punkt.

Radierne er fordelt meliem‘ﬁo arbitrere granser efter en normalfordeling.
' e modellen'fdrl¢b det derefter sédah, at hvis et dyr kbydsede disse

A~cirkler, sd var det sucéésfdldt néet:frem, og det stoppede sin véndping

2: Den anden 1ndskrenkn1ng i modellen ber¢rer dyrenes dedelighed. Denne
'sattes til at vere en konstant procentdel af de dyr, der har overlevet
1ndt11 begyndelsen af en ny 31mulatlonsperlode ‘Det representerer en
‘-over51mp11f1katlon Der vil efter al sandsynllghed -vare en stlgende sand—'
synlighed for dwdsfald med tiden.

3: Dyrenes bev&gelsesm¢nster blev fastlagt ud fra en statlstlsk behand-
Allng af data fra 1nsektunders¢gelser, og derfor er modellen. begrmnset

- af de’ spe01e11e trek 'som 1nsektspredn1ng frembyder Undersmgelserne v1- .
ste, at. starten/"afsattet" fra en biotop er 1igeforde1t pa alle ver-
denshgorner men. nér f¢rst 1nsekterne flyver 'S4 er der starst sandsyn- '

lighed for at de fortsatter lige frem. Men dlsse kurskorrektloner er

B 1¢vr1gt normalfordelt omkrlng .denne nulverdi (llge-ud-efter-nasen flyv-

ning). I 51mulatlonen blev startkursen derfor lagt tllf@ldlgt og kor-

rektioner i kursen blev fordelt efter en normalfordeling omKring 0°.

 Sihiff's og.Jesseﬁs model.

7

" Til sammenllgnlng v1l vi. ‘inddrage den anden model som vi omtalte i be-
'gyndelsen Siniff (1969) Deres problem er at 51mulere reves og snesko-
-hares bevegelser 1ndenfor deresiafgrensede léveomréde (fourageringsom-'

-.’réde, home range).'Simulationsmodellen,.dé anvehdte, minder om'Kitchingsﬂ

" Deres dataffor bevagelseém¢ns§er er dog opnéét ved telehetri;-hvor der !

er'fastgjortjen radiosender til dyret og til bestemte tider fastl&gges'

dyrets position (fikpunktef): De'arbejder med pattedyr og ikke.insekter.

Endvidere er Situationen‘andérledes'end i Kitchings model Reven og ha-

ren ‘holder sig begge indenfor deres "terrltorlum", og det vil satte sig -

1gennem i de opndede data. (fig. 6. 12)

Dyrenes bevegelsesm¢nster blev opdelt i 1) den relative-vinkel mellem
3 succe351ve flxpunkter og 2) afstanden fra et flxpunkt til det -neste.
Ud fra de sidste data ‘kunne man udregne dyrenes bevegelseshastighed, og

dermed opstille en sandsynlighedsfordellng for forskellige hastigheder,




Fordelingen af de forskellige hastigheder viser et karakteristisk men-
ster, Kurven har en hurtig stigning fra O, og den flader langsommere ud

mod hgjre bade for rav og hare (se figur 6.13)

Red fox 132 — Juvenile
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. \
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Rats of speed in fee! per min

_6.13., Some observed distributions of distance traveled per minute for red fox. These
were obtained by using distance traveled in 8, 9, 10 and 11 minutes and dividing distance
by time to obtain rate in feet per minute.

Dette ret ensartede billede af bevegelseshastigheden er, hvad man kunne
vente, fordi man m& regne med,at normal bevagelseshastighed, er ret kon-
stant for voksne reve og harer (Wilkinsons "bevis" i afsnit 6.1 for sin

random walk model, nemlig at der skulle vare en konstant tilbagevendel-



g

se;hastigned, smuldrer med .disse data. Voksne dyr ser-ud til aﬁ have en

n#sten konstant bevegelseshastighed - under alle omstzndigheder!).

Ty

Spredningsretning: Ud fra de samme,telemétri-dapa‘fik man ogsd gennem
' analyse den relative fordeling af bevagelsesvinklerne Dissé dété viste

som for 1nsekterne atdet almindeligste er lige-ud bevegelse, men der

, _var dog, afv1gelser fra dette m®nster hos nogle harer, De viste 2 toppe -

~='en for llge ud-bevagelse og. en for bag-ud bevzgelse. Det var harer
’med et langt og. smalt terrltorlum (se figur 6 14)

, Snowshoe hore 201 -+ Snowshoe hare 2l2 ’
6 lo‘ -7 Aprit to 5 Mox 1964 1 Sept to i€ Sept, 1966 .

0-05+

Proportion of angles’’

Snowshoe hare 225 .

" Snowshos. hare 212 .S
.. 15ept to10ct, 1966 = .- .

16 Sept 1010ct,1966

010 ~"od0

005~

© 360 A
Anqle baiween successive pogitions

6 14 e Some observed distributions of relative nnglea tumed (elockwnse) between A
puccessive fixes for snowshoehare T _ .

Alle dlsse : 'A," - fordellnger blev gennem statlstlsk bearbeJdnlng
. beskrevet . .Som sandsynllghedsfunktloner Fordellngerne har deres samle-~4
de sandsynllgheder fordelt pd- omkredsen af en c1rkel 180 er llgeud
0° er bagud Arealet under de funktloner, der udtrykker fordellngerne,

fra O tll 360 er én. Der er. tre typer funktloner

1; fivis dyret ikke har nogen foretrukken vandrlngsretnlng vil alle
sandsynllghederne pa c1rkelrper1fer1en vere nogenlunde ens og f¢lge en
lige c1rkular fordellng '

~2: Det andet teoretiSRe'beskrivelsesapﬁarét er den cirkulere normalfor-
.f delihga_Dehne type fordeling fremkdmmér,,hbop dyret har én foretrukken

_.bevegelsesretning.
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1
= — e co8 (z—u3)
Integralet Io(c) stir for en "Bessel-funktion", o N

Den kan slds op i en tabelsamling.

Funktionen f(x) er karakteriseret ved to parametre: m (vinklen med ’
' maksimal sandsynlighed, d.v.s. bevmgelsesretningen) og c¢-(angiver for- .. -

men pd sandsynlighedsfordelingen. Ved stor ¢ bliver spredningen mindre:)

c=% Cy\ .

18C° c Bl i8c T - 180°

6.15 .. Linear diagrams of the 0!'..!‘(-:111&!' normal distribution for different vslues of ¢,
with point of maximum probability at zero. (After Batschelet, 1965.)

3: Den tredie teoretiske fordeling,vi vil beskrive, er ved bevagelse

' i to modsatte retninger. Denne har formen:

* 1
) — eccoa 2z —m) . )
J@) =g 10

2
4
N

ety
3
N

Y

N

\

|

N

PRODAMLITY
Vs,

3
3
3
X3
3

.

SCALE

e MiLES

6.16 . ‘Son':e examples of movement patterns obtained utilizing bimodal distribution
in the simnulation model to represent angle between suceessive fixes.




Det er v1gt1gt at kunne teste om det er rlmellgt at erstaLte de op-

ﬂrlndellge data med disse sandsynlighedsfunktioner Fremgangsmaden for

testning er at teste udfaldeng mod de forventede ved er Z-test.

Sprédningséfstand-' Endélig blev télemetridataeneﬁanalyseret for for-

‘dellngen af sove- og bevagelsesperloder. De " udledte data- for hastig-
" hed, hv1le g bevegelsesperioder blev sammenfattet i en gammafordellng
'Tethedsfunktlonen for gammafordellngen er karakterlseret af to para—

metre: a (stgrre end -1) og ﬁ (stgrre end nul)

-zlﬂ

) for= p°+1r(a+ " |
. Figur 6.17 v1ser eksempler pé dlsse fordelinger nér a og B varierer.
Selve gammaleddet er en normerlngsfaktor

R

PROBABILITY

scaLe

A 2 MILES -
6. 17 Some exn.mples of movemcnt pattorns obtained utilizing - dlf"erent ductance

tmvelled distributions in the simulation model. The mode of the distributions remmns -
the same and only the variance is changed .

Vi har ikke andre eksemplef pa afsfandsbétbagtninger beskre?ét som saﬁd-
synllghedsfordellnger Men, andre fordellnger end gammafordellngen ville
uden tvivl komme pa tale. . '

Som ved sprednlngs retnmgs f‘or'dellnger'ne kan parametrene d ogP estime-
res ud fra data og den forventede/fordellng kan opstilles og testes mod .

de observerede data.

Et relevant spérgsmél at tage op i forbindelse med Siniff's model er om

dyrenes bévégelser.illustreret i fig. 6.12 ikke lige s& vel kunne beskrives med

ramdom walk modellerne (Kap. 6). Vi-vil dog ikke g4 nzrmere ind i denne dis-

. kussion her.
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Programmet for Kitchings model.

Vi forlader Siniff's model og vender tilbage til"Kitchings model. Selve

compﬁterprogrammet er opbygget som vist pd figur 6.18

G to X and Y di of habitats
and their radii of influence

!

Read X and Y ocoordinates, RI, mortality rate, varianoe,
velooity, initial numbers

Loop over time (IT)

Mortality sub-model

LOutput renults of each iteration

*—

L()utpnt totalafaitc and totals dead I

6. 18 . Simplified flow-chart of the complete dispersal model

Programmetvfastlegger ferst biotopernes placering og sterrelse (radier,
RI). De variable igvrigt: dedsrate, variansen p& normalfordelingen '
for spredningsretningen, bevzgelseshastigheden og antal dyr, der skal
bevege sig, indtastes. Resten af programmet er baseret pd en stor tids-
lgkke, som indeholder to submodeller: en bevsgelsessubmodel og en deds-

submodel.

Bevegelsessubmodellen flytter hvert dyr et bestemt stykke i en bestemt
retning bestemt af sandsynlighedsfordelingen. Afstanden til habitaterne

udregnes nu, og det fastlagges, om et dyr er ndet til en habitat.

l From movemenf; sub-model ]

Lme mortality sub-model |

]
{ 8um up oumber of live animals I
Move animals in Move animals in
uniformly random f¢—Yyes 0 | normally random 1 )
directiona directions o there any

— }] yr,

Loop over animals {J)

I Calculate number dying this iteration (X) }

(—————»{ Beloot one animal at random (z) l

——4*[»0;; over habitats (1) ] %3
ﬁ‘ht 2 sa dead and inorement total dead by one

| Caleulate distance (4) of animal § to habitat i |

Movement sub-mode! : - - T ==

Have enough

OQutput results

Output results of latest
iteration {# fsite and total dead)

I'o Mortaity sub-model l To movement sub-modsl l

6 .19 Himplified flow-chart of the movement auh-model &) R ?0 Bimplified flow-chart of the mortality sub.-model

been killed ! of final iteration
yes ———— 7
Yr ’

no




Dddsfaldasubmodelleh udvelger tilféidigt.blandt de tilbageverende
“dyr dem, der skal d¢ i denne omgang. Antallet afgeres af den dedsrate,

man har fodret maskinen med i begyndelsen.
Resultater.

‘Resultatefnefkan man 3 skrevet ud i nogle meget underholdende dia-

grammer, hvor biotopernes placéring-og dYrehés placering efter hvert

"trin" er indtegﬁet. P4 figur 6.21 ses fire.prever pé‘disse udskrifﬁérl

INCR, = 01 : : : o oL . INCR. = 01

2«10 . ) . } 1. 's2 =50 .

M. =03 o m =02 :
6 . 21 Scaé,uar diagl;umlA under _vnrioim conditions. (Abbrevlutloxin: INCR inore- . . T ‘ ] ’ . Fig. 6B

ment/iteration; §? variance of the normal distribution; M percentage mortality/ =
, iteration)

[T iNoR.=01-
g avs
M. ~.03

" pigec . : . : . FigoD
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I figur a starter 100 dyr i midten af feltet. Der er en varians pd 1.0
for normalfordelingen, der styrer deres vandring. De¢deligheden er sat
1 .03% for hverttrin, og hastigheden er 0.01 enheder pr. trin. Pa

figur b,c og d er disse verdier @ndret pa forskellig vis.

Figur a viser, at'dyrenes-bevagglser mangler retning, at dyrene for-
bliver i nazrheden afAsfartpunktet og har en lille spredningSsucées

Det skyldes den store varians pé den cirkulazre normalfordellng for
valg af vinkler. Figur b v1ser st¢rre retnlngsstabllltet “videre spred-
nlngrog stgrre succes. Her er variansen gjort mindre (0.5),0g dwdellg—
heden er sat ned til 0.02%, '

Figur ¢ og d varierer kun med.hensyn til hastigheden. Begge har en va-
rians pd 0.75 og en dedelighed r& .03%.Den forste ke¢rsel har en trin-
lengde p4d 0.01 - den anden 0.02. Dyrenes hastighed har ¢jensynlig en

stor effekt pad spredningssuccessen.

Modelkontrol for Kitchingsmodel.

Kitching har lavet tre nmrmere undersggelser af modellens egenskaber.
Den fgrste undersegte forholdet mellem den procentdel af dyrene, der na-
ede frem til en ny biotop, ogtdenne biotops afstnd til startpunktet.

Den anden undersggte effekten af sndringer i varians og dedelighed pa
antallet af succesfulde vandringer.

Den sidste undersegte,hvilken betydning forskellige hastigheder har for
spredningssuccessen. '

Ud fra synspunktet om at vurdere modellens sandhedsvardi, er det strengt
taget kun den fe¢rste undersggelse, der har interesse. Idet det er den
eneste, der findes uafhengige empiriske data for. Den vil vi derfor gen-

nemgd narmere.

Kitching Kerte sin model 48 gange. De fordelte sig pa 3 gentagne kgrsler
p& 16 forskellige kombinationer af varianser og dedsrater. Fire forskel-
lige varianser af normalfordelingen blev kombineret med fire forskellige
dedsrater.

Forinden havde han dog sikret sig, at modellen var "stabil": Han var i
stand til at opnéd de samme resultater, ndr han startede med forskellige
initialtal i "tilfeldig-tal" generatoren. Denne sensitivitetsanalyse
virker mildest talt 1idt 1l¢s. Hvor dybt har han undersggt problemet?
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Hvornar betragter Kltchlng det "som at der ingen afvigelse er'?

Kort sagt det er en meget ufuldstandlg sen51t1vitetsanalyse.

'.'Et udpluk af de- k¢rsler som blev foretaget for at v1se sammenhengen'

mellem biotopafstand og succes, er ‘vist nedenfor.

. L memer

16 16
12 524.25 2 $2-1.00 . U
[ f 3
Xe é 8
2 E
a ) -4
\\ R A\ , , : . .
Ol -23-4.567 O 41-2 34567 . ’ D e e e PO
‘distance ‘ tance ’ . . .
16 18 " . © 1 6000l | Cuicokes imeunciaus * 6 acnogiioun
. . KETTLE Cto5i) PARIS (19653
52-75 “.
: 12 g
‘&.
é 8 5 .
t .y
4 g
- : . v 5 5. 700 250 %0 7.
o ) .2.3.45 .6 7 o4 .2 3.45 .67 -, olsrmcz FROM snsaoma DISTANCE Fnom RELEASE
" distance distance . SITE (yarce) . POINT(metres)
6 22 Predictod curves of riumbérs of animal each .M versus the 6 23 Curves of number versus distance lrom starting point for Culicoides impunc-’
“distance of the sites from the starting point of the dhpeml Four varianoes (S%) s tatus snd Armadillidium vulgare

of the norma! distribution were used and four mortality rotes for each varlance. -
Key to lines: Solid line = 0,01 %/iteration; broken line == 0.02 % fiteration; dash-
_dot line = 0.03 % /nmruuon dotted line = 0.04 % /iteration

’Kurvérne viseﬁ'et fald i. spredningen afvdyrene Det iigher en negativ o
~eksponent1al funktions forleb. Det samme forl@b er set i ‘en razkke em-
plrlske unders¢gelser {se flgur 6. 23)‘ I de her v1ste to unders¢gelser

" (Kettle 1951 og Parls 1965 citeret fra Kltchlng 1970) forsegte forfat-
terne at "fitte" et matemat1sk udtryk, som kunne beskrive- kuryerne.
Disse forslag er' o -

Yea X (1) vea 4 b log X + c/X (II) Yea + </X (IIT)

 Y er tetheden af insekterne.l enhver afstand fra startpunktet. X er
- afstandeh til startpunktet. a er begyndeléestatheden af insekterne.
B er en regressionskoefficient. c/X er en fortyndingsfaktor, som kommer

‘af at insekterne spreder sig over et sterre areal.

_ Generelt er der en de¢delighedsfaktor og en fortyndingsfaktor, som begge.

‘spiller ind og giver faldet i antallet.med voksende afstand' Der er dog "’
1kke fundet nogen almen funktion, der kan beskrive dette for forskelll-.

ge 1nsektgrupper eller dyregrupper

"Sjovt nok-nazvner Brown (1969) nogle lignende relationer som' (I). fra
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geografiens omrade. En kurve af formen: y=a D-b giver det bedste fit.
for resultater, somikke involverer permanente eller kostbare flytninger/
bevaegelser. Og en eksponentiel kurve af formen y=a e'bD representerer

'det bedste fit til =gteskabs- og migrationsafstande.

Der er nok ikke andet at sige til dette sammentref af resultater indenfor
geografi og gkologi, end at den slags kurvereprasentationer er s::rdeles med-

- gerlige.

~ Igvrigt indskr@nker.Kitchings modelkontrol sig til’denneﬁrent kvalitati-
ve: kurver fra simulationen ligner empiriske kurver. S& tilbagézétér en
egentlig kvantitativ vurdering, somleensynlig ikke kan lade sig gere
med den nuvarende viden. Dermed peger modellen pd nogle forskningsomra-
der, der be¢r tages op for at fylde hullerne i vores viden om sprednings-

processen;

Disse huller er foruden den kvantitative sammenligning af spredning-
afstands-relationerne ogsa fremskaffelseﬁ af data til sammenligning med
de to andre underswgelsef; som Kitching lavede: 1) at spredningssuccessen
aftager med stigende dwdélighed og stigende varians (se figur 6.24) og ‘
2) at der tilsyneladende er én simpel line=zr'sammenhang

mellem dyrets hastighed og deres spredningssucces (se figur 6.25).

o
N

2

& s0
- kd

+]

_ ~Oil K 020
displacement / iterotion

moriaity (¥iteration)?

6_ .24 . Predicted graph of percentage muccoss during dilper‘ual vermus mortality .- 6 3.25‘ Graph of the predicted linesr relationship between the i value
rate versus the variance of the normal distribution used in the model and the percent success




Modelkontrol for Siniff's model. - .. -

~

Resultaterne fra disse modelk¢rsler er. en rakke spor, ' som illusfrefer

.dyrenes vandrlnger Disse spor skal sammenllgnes med de spor man har

faet fra de telemetrlske undersdgelser "Forfatteren gor det ved at tage
en enkelt egenskab ved dyrenes bevegelsesmdnster nemllg graden af

klumpethed af fixpunkterne. Det fastlmgges gennem en X2-test at der er

en stor grad af overensstemmelse mellem disse fixpunkters klumpethed og

det man v1lle forvente, hv1s de fulgte en negdtmy blnomlalfordellng

bz m X omoyE
f” (= l)!x!v (m+‘kT (” % ) -
L S : - ‘ CX= 0 1, 2,

4

Verdlen af k vokser nar graden arf klumpethed bllver mlndre og varlansen o

" nzrmer sig mlddelvardien

Metoden er sa at "fltte" en’ k-verdi ud 'fra observationerne Den negatl-

ve: b1nom1alforde11ng med denne k-VEPdl testes mod det observerede ma— ‘

) terlale med en X2-test Det samme' g¢res for de 51mu1erede data.

v
VNG

e —e S e

o

i ' TABLE 6 26

_Esumafm of the dwpfrawn pammeter (k) from fitting of the negam,e omomwl to:
. : distributions derwed Jrom telemetry data

\

. b Animal o " k parameter _-Chi-squere value
Red Fox’ 103 8 April to 8 May 1964 ‘ 0-421 . .8:248
Red Fox 103; 6 May to' 3 June 1964 ‘0-413 . 3376 - .

. Red Fox.108; 10 April to 6 May 1064 S 0-190 - 10-450*
"Red Fox 108; 6 May to-3 June 1964 ' 10-132 . 1.953
Red Fox 132; 4 June to 16 July 1885 - = = 0627 4442
Red Fox 132; 18 July .to 13 Aug. 1968 '0-296" 1-045

_ Snowshoe hare 225; 1 Sept. to 1 Oct. 1066 -~ 0-828 5-224* -

Y . Snowshoe'hare 212; 1 Sept to 18 Sept. 1968 - 0112 -12-350* . .

- "~ Snowshoe hare 212; 16 Sept. to 1 Oct. 1066 0103 . 5-437
Snowshoe hare 201; 18 Jan. to 29 Jan. 1964 0-310 .- 1.999
Snowshoe hare 201; 11 Feb. to 16 Feb, 1064 °  0-189 | 6-601 \
Snowshoe hare 201; 7 April to 5 May 1964 0381 ' -11-804

. ngmﬁcant,ly different: from t.ha predicted negame bmomm.l dlatnbut.non at the 0- 05 .
. probabl.hty lével. -
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TanLy 6.27

Estimales of the dispersion purameter (k) from fitting of the ncgalit}e binomial to
distributions derived from the simulation model shown in Fig. 10.

- Animal : k parameters Chi-squaro values .~~~
Rod Fox 103 1907 1-474 - 1:564 3-020
Red Fox 103 - " 0-810 1-868 - 1:872 9-128* :
Red Fox 108 . 1287 2:482 2-368 3-154 R
Red Fox 108 . 1-632 0-602 " 5055 3:507
Red Fox 132 - - 2-622 2-723 0-387 4127
Red Fox 132 0-682 4-802 0-647% 0-929 i .
Snowshoe hare 226 | 2-340 0-876 2-388 2-928 e =
Snowshoe hare 212 1-088 . 0-953 . 11-600* 2-655 :
Snowshoe hare 212 0-802 0004 3-486 4-275
Snowshoe hare 201 1-241 1022 5111 1-289
Snowshoe hare 201 1-275 0-890 3-872 3-200
Snowshoe hare 201 0:866 0-736 4714 4844

® Significantly differont from the predicted negutive binomisl distribution at the
0-05 probability level. :

I tabel 6.26 og 6.27 kan observerede data og simulerede data sammenlignes.

Det ses, at generelt er de observerede data mindst, svarende til en mere

~ klumpet fohdeling af fixpunkterne. Det skyldes sikkert, at modellen ikke

eksplicit tager hensyn til, at dyrene har et "home range", som de ikke
vil overskride. -Derfor har de i virkeligheden en tendens til at vende

tilbage til de samme steder gang pa gang.

Det er en meget enkel test, der foretages her. Derfor er den ogsd af be-
grenset udbytte. Man sammenligner ikke bevmgelsesmgnstre som sddan, men

kun det enkelte trek - graden af klumpethed af fixpunkterne.

Opsummering.

Kitchings og Siniff's modeller ligger meget tmt pa
vores modelgnsker. Vi kan sdledes bruge is@r Kitchings fremgangsmade
direkte i vores arbejde.

De tillempninger, vi behever at foretage, er 1) kgrsler med @n-
drede biotopmgnstre, og undersggelse af, hvilke konsekvenser, det far
for dyrenes spredningssucces, 2) en uddybning af modellen til at gzlde
for sterre dyr (end insekter) og til at indeholde nogle flere trak ved
biotopmgnsteret (barrierer, korridorer).

Det vil vi behandle nsrmere i den efterfglgende diskussion.







8. DISKUSSION.,

I det-fglgende vil vi opsummere resultaterne fra de foregdende kapitler
og bruge deﬁ til at skitsere, hvordan'vi kunne foresﬁillé 0s en model,
Vder kunne bruges til at analysere biotopmgnsterets betydning for spred-
ning af dyr (og planter) smibiotoperne imellem. Til sidst vil vi dis-

~ Kkutere denne model .

Modeltype.

Efter at vi har set pé4determiniétiske modeller og stokastiske modeller -
med analytisk le¢sning, stdr det klart for os, at der ikke findes analy-
tiske legsninger pd vores problem,

At finde en funktion,der kan indeholde en proces med si mange elementer
af tilfzldighed som , hvor dyret befinder sig til bestemte tider, over-
levelseschancer og omgivelsernes kompliceréde struktur, synes umulig.
Det skyldes, dels at vi ikke har en velskrevet teoretisk gkologisk
viden at bygge matematiske formuleringer over, dels at en matematisk

repraesentation af et komplekst system nemt bliver uigennemskuelig .

Hvorvidt man gennem undersegelser dg simulationer efterhanden kunne
nd frem til en teori for spredning, og dermed ogsi kunne opstille en
stokastisk model med analytisk lgsning med de og de vigtige parametre

og indbyrdes sammenhenge, ter vi ikke spd om. Men opgaven synes umulig.

Med den mangel pa teori, der er indenfor dyrespredning, er der derfor ikke
noget alternativ til computersimulationsmodeller. Vi forestiller os,

at en computersimulation miske kan afslgre, hvilke mekanismer der

har betydning for beskrivelsen af dyrespredning. Samméﬁ‘méd empiriske
undersggelser kan de give os et billede af, hvad konsekvensen af for-
skellige spredningsteorier er. P4 den mdde kan man miske komme frem

til trek, der kan bekraftes ved sammenligning med virkeligheden.

Modellen.

Den model, som vi gerne sd lavet, men som vi ikke har tid til selv at lave,
skulle undersgge virkningen af et bedre biowpdesign/landskabsplanlag-

ning for spredning af dyrene. Kan vi fi en alsidigere natur gennem
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en bevidst planimgning? - og'hVad skulle denne planlmgning"besté.i ?

o Det vil vere naturligt at gribe fat i Kitchings model for dyresprednlng
l 0g kombinere’ den med de. analyser Biotopgruppen (1982) har foretaget
- Den store mangel i Kltchlngs arbeJde set i forhold t11 vores problem—
stilling, er den unuancepede opfattelse af landskabet HVlS‘Vl et ¢Je-
‘bllk vender - tllbage til ¢—teovien, s& kan vi finde nogle af de faktorer,

der‘ har betydmng i nuanceringen af landskabet ,

Den k1a551ske p-teori siger, at blotopernes sterrelse og afstand fra

‘moderlandet er af betydning for artsantallet pa gerne. Der.opstar en

llgevagt mellem 1mm1gration'til ¢en og de’ enkelte‘anters overlevelses-

'chance;(ekstinciticn) Pa gerne. Selvom denne. tebri'ogsé ef'anvendelig .
'pé blotopaer, sa mé den alligevel modificeres. F¢1gende forhold skal
\taget i betragtnlng

1) der ér en kritisk mlnlmumsstarrelse for biotoper.Under et v1st are-<

al vil visse arter 1kke forekomme.

) der er nichekrav som i varlerende grad er opfyldt pé de enkelte

"f‘  b1otop¢er Blotoperne er meget forskelllge i det danske agerland sé

det er n¢dvend1gt ‘at 1ndarbe3de alle disse dlfferentlerlnger i modellen.

. 3) nogle arter er randfwlsomme . De. vil kun leve i blotopernes kernezone.;'

 Det far relatlv stor betydning for b10top¢er fordl de er sé sma og der-

for v11 have en forholdsv1s stor»randzone

',4y i den’ kla351ske ¢-teori er barrieren mellem land og ¢ altld vand

For biotop¢erne kompliceres dette forhold af at barrleren er heterogen

" " Dermed kommer variationerne mellem dyrene’ overfor forskelllge barrlerer :

. “ogsa tydllgere til udtryk -En rekke etologlske trek spiller 1nd og ger

visse barrlerer uoverstlgellge for nogen arter 0og ikke for andre, _
5) centralt 'i ¢- teorlen ‘er katastroferne, som udrydder arter pd en gang .

pa en ¢. Blotop¢erne er ogsé udsat for katastrofer, men ligesom bar-

_rlererne er de meget forskelligartede. Ligefra naturbetingede’ (udtmr-

ringer og bundfrysninger) over til menneskeskabte (afbrending, pestici-
der og vandforurening). -

"Ud fra denne gennemgang ses det at som et: minimum skal: Kltchlngs mo-

‘del udbygges med f¢lgende elementer' Biotoperne skal differentleres

Barriererne mellem blotoperne skal dlfferentleres Katastoferne skal
dlfferentleres ud pa forskelllge typer Desuden vil vi gerne have 1ndar-.
beJdet vandrlngskorrldorer og tredesten- i modellen.




Vi har forsggt at tenke en sidan model igennem for padder. Vi har sggt

i en del litteratur for at finde ud a%, hvordan padder opfgrer sig
(Heusser 1967, Jameson 1955, Vermehren 1972, Dole 1968, Oldham 1967),
men det bfagte nu kun yderligere forvirrihg , idet padderne har et ind-
viklet sprédningsmwnstér. Dyrene ligger tildekket eller nedgravet om
vinteren. Om foraret vaﬁdrer de over stok og sten (uden szrlig hensyn

til barrierer og med ringe brug af korridorer) til "deres" vandhul,

som de har en veldig fin evne til at finde. Der parrer de sig og vandrer

tilbage til overvintringsstedet. P& dette ophol@sétéd (skove, hé&er, <
lunde) vandrer de en smule rundt. Der er séledeé'mulighed for spredning

af padder til nye biotoper under forarsvandringen og ved sommervandéin- .
gerne. Men de narmere omstendiéheder‘ved disse vandringer, har vi ikke ' ‘

haft muligheder for at finde oplysninger for. Vi mangler empiriske data. '

Vi vil derfor ikke driste os ud i alt for vilde spekulationer over,
hvordan en model eventuelt kunne opbygges. Men som et fgrste bud har vi

opstillet fglgende diagram:

< Korridorer
Dgdsfald-submodel «<——7Vandringsdistance
N +

VandringsasubmodelP&-—-—Barriere«Submodel

|

Koordinater udregnes

pe—r—

Biotop-submodell Trazdesten Orienterings—submodel Korridorsubmodel

¥

Katastrofe-submodel
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‘ Modellen s1mulerer spredningssuccessen for en dyregruppe urider kompllcerede,
ydre forhold Modellen er bygget op omkring en Monte. Carlo simulation, :
" hvor sprednlngen pé indiv1dniveau, er simuleret ved tilfaldlge delproces-

. ser, der er begrmnsede o forskellig vis. Disse begrensninger pé del-
processerne er baseret Pé. empiriske data fra den behandlede proces Dis—
se data kan som tidligere foresléet vere behandlet statlstlsk hvorved
egnede sandsynllghedsfunktloner kan findes til :; beskrivelse af data.

. Eller der kan foretages k1a531fikationsanalyser pé data for at afs¢ge grup-

perlnger. L S c o

[

.,For hvert enkelt 1nd1v1d starter hvert trin med at afg¢re om 1nd1V1det er
levende eller dgdt. Dette sker i d¢dsfald-submodellen Denne submodel
: kunne passende, udbygges, sa overlevelseschancen afhanger af vandrlngs-‘

:dlstancen.' ‘ ?
Selve det enkelte vandringstrin reguleres af ‘en vandrings-submodel Vin-

kel korrektloner og skrldtlangde indarbegdet i modellen som sandsynllg-“

;'hedsfunktloner, er hovedelementerne 1 denne submodel Denne kunne udbyg-

'-fv.ges t11 en mere detalJeret model gennenm studier af virkeligheden Det er -*

oplagt ‘at lade vandringen afhmnge af barrierens karakter Denne . barri--
"+ eresubmodel mé pé en eller anden made reducere sandsynllgheden for at na
V1dere. ' ’ : ’

Efter at vandrlngstrinnet er foretaget udregnes de nye koordlnater for
dyret Derefter foregar komplicerede vurderlnger Er dyret ndet- til en
‘ biotop, ma blotqp-submodellen afg¢re, om dyrets nlchekrav er opfyldt

sdledes at det kan slid sig ned her Alternatlvt Kan. blotopen betragtes
. som .en tr&desten, der gger chancerne for at komme v1dere Er dyret ikke
‘ naet til en biotop, afger orlenterlngs-submodellen om dyret er sa tet

' pa at det vil andre retnlng hen mod narmeste blotop Alternatlvt afg¢res .
- om dyret er ndet tll en ‘korridor (evt et hegn), som det: sa v1l folge i
de fglgende trin, Dermed ¢ges overlevelseschancerne maske ogsé

Modellen ‘kunne eventuelt tage katastrofer i betragtning, saledes at dyre—

ne med en vis sandsynlighed bliver udslettet fra den. blOtOp, de er naet

til. o S ST e . S AN

Gennem dette omfattende apparat stykkes efterhénden et forl¢b sammen.
* Man kan lade 100 dyr vandre fra mldten af planen, som Kitching gJorde det,
“eller man kan lade dem vandre fra flere biotoper samtldlg I begge tilfel- .

de kunne man £4 udtrykt ‘graden af succes som funktlon,af .Sma endrlnger i




~ biotopmgnsteret. Og gennem omfattende k¢rsler kunne man mdske.komme

frem til at vise fordelene ved visse biotopmgnstre.

Det er blot spekulationer. Der forestar et omfattende -feltarbejde for .
‘at finde data,udfra hvilke man kan estimere de forskellige sandsynlig-
hedsfordelinger. = R :

) Modeldiskussioh;

Der er flere fundamentéig probiémer, som vi vii diskutére i tiiknytniﬁé

til denne model. -

1) Hvordan er forholdet méllem realisme og kompleksitet?

Mgd de antydninger til en model, vi har givet 6venfor, har vi gjort
Kitchings model meget mere kompliceret. Har vi.hermed ogsd gjort den

" mere realistisk ? | :

Vi har gjort den mere realistisk i beskrivelsen af landskabet ved at

inddrage flerg helt nye trazk i modellen. Vi har ogsd gjort den mere rea-

listisk ved at finpudse Kitchings model. De enkelte trek, f.eks. faste

dedsrater, er erstattet med udtrazkning af dyrets overlevelseschancer i

sandsynlighedsfordelinger. Endvidere er enkelte parametre gjort afhang-

ige af hinanden, '

Maske har vi indfgjet petitesser, som bare ger det hele uoverskueligt.
S& vidt vi kan se, kan man afggre det gennem at fjerne nogle af trekke-
" ne igen og se, om det gg¢r den store forskel. Men dette er en vanskelig
proces netop med stokastiske simulationer, der jo giver forskellige ud-
fald.

Tilbage stdr bemzrkningerne fra tidligere i projektet om at usikkerheden
stiger, jo flere parametre, der gennem usikre feltmdlinger indgdr i mo-
dellen. Her md der en konkret usikkerhedsberegning til for at afgere,

~om vores modelforslag er et vildskud.

2) Er usikkerheden pd de sidste trin i en simuleringskersel sa stor, at

det hele er rent legeteij?

Eftersom vi arbejder med en stokastisk model opdelt i en rekke smd trin,
vil usikkerheden ved simuleringer over lang tid vere beheftet med en
stor usikkerhed pi de sidste trin. Vi vil derfor foretrazkke at lade

resultaterne representere pd en anden mdde end Kitching. Han lader de




enkelte dyrs spor aftegne sig, og det giver et forkert 1ndtryk af s1k-

kerhed. i beregnlngerne Vi vil foretrmkke at man ,ud fra mange hundre- |

de kgrsler sammenstykker et landskab med en slags nlveaukurver for

' sprednlngsprocenten
"uﬂ;:;§\
(\“ N T~ //'70"\4
gy SCIRPY,
. ) \“;\ '\‘I / \.’
NN TN
I A% gy
. ,l / ' ‘ v
,t"c ( \\_.’ ’
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'2 ® 1' Piad o\
l,."«{Q‘ Y -~ ho%
"\s- N ,vr .. === 5%

,Dermed gor det 1kke sa meget -at den enkelte kersel er meget u51kker

‘ Hvis bare ‘man laver ‘nok- kersler, vil det samlede billede alllgevel ud-
trykke en form for stabilitet. Og det er mullgt at afgere om nogle af -
blotoperne er uopndelige, og ved yderllgere karsler med eventuelle ind-
,lagte korridorer vil det vere muligt at se hv11ke forbedrlnger i bio- e

"topm¢nsteret der vil oge spredningssuccessen

3) Forvansker den dlskrete modelopbygning v1rkeligheden?

‘Ved at opdele modellen i en rekke trin (med submodeller), som 1mp11C1t
gores uvafhengige af hinanden begér man vold: mod v1rkeligheden

Man kunne f.eks. tenke sig, at ‘vandringsvinklen er afhengig af vandrlngs-
) hastlgheden s& der er en stgrre tendens til at gé lige ud jo mere .-
fart, man har pa. Vi vil prwve at lgse dette problem ved faktisk at

gere nogle parametre afhangige af hinanden. I'modellen'kan et sddant
forhold f eks. indarbejdes som f¢lger man kan lade sterrelsen af en

: parameter 1nf1uere pé udformnlngen (f.eks. varlansen) af .en sandsyn-
llghedsfordellng for en anden parameter.

Hv1s man i modellen lader parameterne vare gafhmngige,af hihanden;lmé

man som et minimum teste, om de er 'det i virkeligheden.

T

4) Er modellen for simpel?

Selvom vi har gjort modellen komﬁliceret'er naturen givetvis endnu mere




sammensat. Modellen er en biologisk forsimpling idet vi har udvalgt

de trak, som vi for ¢jeblikket har viden om, burde have en betydning
for dyrenes spredning. Vi har fravalgt ting, som vil gere den for
kompliceret, f.eks at smtte flere arter sammen, at indarbejde dyrs for-

meringsrater og sd videre......

Vidéreudviklinger af modellen skal derfor ledsages af yderligere biolo-
gisk viden for at afslere de vigtigste parametre for spredningen af en
gi?en taxom. ' ) : N -

i -

Modellen er ogsd pavirket af matematiske forsimplinger. Den diskrete
modelopbygning i submodeller og den matematiske reprasentation, f.eks.
i form af sandsynlighedsfunktioner af data‘er eksempler pa dette.
Desuden er hele omrddet inddelt i felter (net), for at vi kan foretage

vores positionsberegninger.

Modellen er en beskrivende ad hoc model, som ikke bygger pa nogen fast
defineret gkologisk teori. Den er derfor hejst usikker, men meget un-
derholdende.

Det er nedvendigt at arbejde mere med modellen,end vi har gjort for at
afklare, om det overhovedet er muligt at nd lengere med en model, end

man kunne have ndet gehnem biologiske undersggelser alene.
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BILAG 1.

Gennemgang af udregninger for vekst i en poﬁulation, A
m.h.t. antal, bes’kr:evet. som en stokastisk proces i kap. 5. -
side 32,

| ‘ : ]
‘Sandsynligheden for at et individ i en population far

et afkom eller ej i et givent tidsrum (44 ) er:
P(1 ) ~ N ad ro(at)
Plo dflean) ~ (1-nas)t e (4d)

Det er nu muligt at beskrive sandsynligheden4ﬂ”(4+44)for
at der til tid A+4A er N individer i populationen:

pnArad)e py @) (1-ANas) + py WIN-D)Xaa

qxu(h:‘;)- Ll = — p (ANM + fiye &) (N-1))

Herudfra kar der opstilles en differentialligning:

Lvn  pylatad)-py(4) | d hya)

L o (4) + (=) e, () o

Denne ligning kan leses ved ferst at se pid sandsynlig-

heden for populationen No til tid o. Her er:

@No(ok 1  og gt 4)= 0 ,.hvilket indsmttes i (1):

LMW o AN W)

Lesningen til denne differentialligning er:

lr\N u,): _l‘x“°“’ (sandsynligheden for at der til tid 4 -
o stadig er No individer, d.v.s. at der

ingen reproduktion har vasret)

4\“” (A.) seges nu, idet oy u_) kendes kan ligning ( 1)
0 b




 0 Nl(l+(,_,¢. ) .herafféscg-N'

anvendes igen:

At () g (4) ) Ny 27N

di
(N (M. ' >\N L SA(Mofn)M
’f"nﬂ(")' -5 .) (S)‘N | o

}N“ )Q'N-OJL—)M L(“_ c;f“’)

Da ’ﬂm (o),, o kan c findea: o

Canee)

o

Sandsynligheden for at derzer N‘#! " individer i popu-

',1ationeh efter tid 4 ‘er hermedf o S

1\N+|(L) Ny'2 W"“(t ‘M)'

4vNeste skridt or at finde sandsynlighedsfunktionen 4“,;1(4)
. Lzsn1ngen for g (L) indsaettes i den oprindelige ,'
'differentialligning: - :

d "{‘dh.liz(l) =- - X (N *1) MN..Z (4) + )(N *l}” .L )‘ 4([" , )4)'
_ 'VDénhéhl-sés:' N “ . _:}
-/,\Nuu) ! .‘“*2)‘““(5 u)mw‘“(l L“)LS N“) o+ ) o

S (0, +0) S AN M; ) 2¢ =Y

.4"45;0*1 (b) = - '2"’ P (l I N (” “)L )

Da 4‘N,+z(°)‘0 _ ’ er mA o 1— '. . “c.k.a.n findes.

og f&r vardien o C =‘»4N'°'(N°+|)

, -—_ET____

Lesningen, d.v.s. sandsynligheden for at fé N°+2
individer til tid - 4 er derfor:

Pugea (#) - —ﬁ—(f'-"ﬁf”““(t "V’)

.De generelle lesninger til differentialligninger for

udvikling i sandsynlighed for populationsstsrrelsen er

til en given tid og med de her givne forudsetninger:'

a0 [ O

-(en negativ binomialfordeling)




pitAG 2, The Random Walk and Diﬁ‘ixsion in One  gilde:
' Dimension .

Consider a particle that moves in discrete steps, at discrete times, along a
line. Suppose at time ¢ =0 the particle is at the origin x =0. To the left of
the origin x takes the values —1, —=2,..., and to the right +1, +2, .....:

Pieleu

At each of the times t=1, 2, ..., the particle takes a step, to the right o

with probability p or to the left wnh probability g=1-p.

Let v,, be the probability that after n steps the particle will be at x = .
To get there it must have done a total of j steps to the right and n—j
steps to the left, with r=j—(n~j)=2j—n; then j=(n+r)/2 and n~j=
- (n—r)/2. The order of the steps is nmmatenal Clearly, n+r must be.
even, otherwise v, =0. - - = , E -
We see that Urn. is a binomial probablhty, that is

. n s -
Vrn (])p’qn [ - (n + r)p(n-é-r)/Zq(n—r)IZ.

2

Here (§) is the number of ways in which the particle can reach x=rin n
steps.

Now let us pass to the limit, allowing both the step lengths and the time
intervals to become infinitesimally small. First, let each step be of length
Ax. We can now find the mean and variance of the displacement per step.
The mean displacement will be positive if the net displacement is to the
right of the origin and negative if to the left. We write the two possible
events and their probabilities in the form of Table 11.1 and detcrmine
their mean and variance in the usual way.

The mean is m=(p—gq) Ax and the variance is

o2 = (p+q)(Bx)*— (p - )X (Ax)?
= 4pq(Ax)2.

Suppose now that the time interval between steps is of length At In a
perlod of length t approxnmately t/At steps will be taken (or exactly /At if

T — .

TABLE 11.1

DISPLACEMENT PROBABILITY
+2

i w i i
+Ax p pAx  p(Ax)
-Ax q -qax  q(Ax)?

tisa mulﬁple of At). Then the total displacement in time ¢ has mean and
variance given to a very close approximation by

t
m, = —A% (p—-q¢)Ax and oi= v 4pq(Ax)>.

Now let both Ax—0 and At—0. At the same time Ax/At and also
(Ax)*/At must be allowed to take suitably chosen values; otherwise
nonsensical resudts will be obtained. Note that since p and g, the prob-
abilities of steps to right and left, do not change with time and the steps
occur at equal intervals the expected displacement must be proportional
to the time elapsed. So we may put m,=2ct where 2¢ is a constant of
proportionality. Likewise, since the steps are independent, o?, the var-
iance of the dtsplacement at time ¢, is the sum of the variances pertammg
to each step. Thus o is also proportional to ¢ and we may write o3 =2Dt
where 2Dt is another constant of proportionality. This is equivalent to
putting

4pq(Ax)*

Ax
2c—(p-—q)z§ and 2D= At

L

1977.




s the probablhty that at time 1, the particle’s position will be in the
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Thus we must allow Ax and At to tend to zero in such a way that.c¢ and D,
hence the mean and variance of the displacement; remain- finite.-This is -
equivalent to requiring that the x- and t-scales be in appropriate ratio to
each other. For the mean to remain finite it is also. necessary that p~q be
small, of ‘the same. order of magmtude as Ax; that is, we must have
p—4q=0(Ax). Then S :

4pg =1 -(p q)z—l [O(Ax)]2—>1 -as- Ax—>0, :

hence
(ax)* _
o Ca
Also p~q=cAx/D and p+q=1 and we have
p;—+—C—Ax .and '=‘l-——c—Ax. ’

_,_..—-——-———"—
- - v

The two constants mtroduced namely c and D are- known as’ the p

coefficients, of drift and dtffuswn respectively.
It will be recalled that v, thé probability that a particle w:ll be at
position r at time. n, is a binomial probability. As the steps become short

~and numerous, this. probability may therefore ‘be approximated by the
- normal probablhty furiction with mean 2¢t and variance 2Dt; thatis, -

& (x; r) dx = J"':?E exp[—TD— (x= 2c_t)2] dx

interval (x =3 dx, x+z dx) If there is no drift, that is, if ¢=0,

| ~x2 , |
= : 11.1
; ¢(x t) ~/4th p(wz) o ( )'

) Startmg from the same premises, we shall now derive the partnal"-

-differential equation that describes diffusion with drift (the Fokker-Planck
: equatlon of physncs), and we shall also show that (11 1) is a soluuon of 1t
". when the drift is zero.

"Write ¢(x, t) for the phobablllty that at time ¢ the partlcle will be at

“'posmon x. We can immediately write down the difference equation

(x,1+A1) = pp(x - AX, 0+4o(x+Ax1),

since for the particle to be at x at txme t+ At it must havc been. at etther_ :

" x—Ax or x+Ax at time t.

Expanding both sides by Taylors theorem and wntmg ¢ for o(x, 1)
gives

ad '164) a¢

(At>2 =g(g- p)— Ax+o

oA 2t
TR T 2ax2
. "or, on diViding’ through by A, - -\ »
a¢ 1 8% 3¢ Ax 19 qb(Ax)
BT P VS TR v

As before let Ax and Ar—0 in such a way- that (p—q) Ax/At—2c¢ and
(Ax)*/At—2D, whereas At and its powers (on the left-hand side) and
(Ax)*/At and higher terms (on the right- hand side) tend to zero. Then

| d_ _, 3, ¢ L

' - —_—= =2 —
) at 9x D

This is the Fokker;Planck equatxon for one- dlmensxonal diffusion wnth :

. drift.
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If there is no drift so that ¢ =0,

g ¢
§=D5x_2' (11.2)

We now show that the normal probability function with mean zero, as
given in (11.1), is a solution of (11.2). From (11.1)

5¢ -C—XIMD'( xz
_e " ___-1)
ot 4JaDt*\2Dt -

624, e-x’/thA( xz )
’

and

) _— ax®> 4JmD£\2DT

so that a¢/at ig(a%/axz)iés required.

Derivation of the Two-Dimensional .
Diffusion Equation

In ecological contexts we are far more often concerned with two dimen-
sions than with one: It is therefore worthwhile to derive the two-
dimensional diffusion equation de nove in the way shown by Skellam
(1951), for instance.

Imagine that a particle that can move in any direction in the plane is
displaced through a distance ¢ at times 1, t+At-t+2 Ay, . ... Then at any
moment t+ At it must lie somewhere on a circle of radius € centered on
the position that it occupied at time 1. Therefore ¢(x, y, t+At1), the
probability density at time ¢+ At at the point (x, y) is the mean of &(4, 1, 1)



L
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over all the pomts (g, ) on a circle of radius e with center (x, y). Thus -

1 2w
&(x, ¥, 1+At) J ¢(§ it !) do
Puttmg g x+s cos 6 and "l y+e sin 6, it is seen that
2m . ' .
d)(x y,t+At) J ¢(x+e cosO y+e smo 1) de. (~11.4) '

Expandmg the left- hand snde in the form of a ‘Taylor s serles and wrmng :
¢ for (f)(x y, t) glves '

K

a¢ — (Az) +

At+l

¢(x y,t+At) ¢+ 23

S:mlhrly, expanding the right-hand sxde gives
2w ) R
——J [¢+s(cos0.-—¢+'si 6 -;j) -
L .

™ Jo

2 'az . az’ . o
(cos 6-———+2 cos 0 sin 6 ¢ +sin2..0——(f)+.--- de, .
2' _ axdy 3y S

but, since
2w 2w s 22 o
I cos 8 do I sm0-d0=! cos 8sinf8do=0
(4] 0 " ) (] . ) _
and .
27 . 2m ., ) A
J’ ‘cos?0do = J sin® 0.d0 = ,
0 0 .

this reduces to B 4 )
2 ’ 2
e? 1 ( d d) d d))
— T+ S
¢ 2! 2 “ax? ﬂ'ayz ‘
Equatlon 11.4 may now be wntten as . -

i ‘Z‘f %9;%’&4. by (a ¢ 'ay >+neghg1blc terms in € /At
Therefore | ‘ | | . o
where D = ¢%/4 At '

Here ¢ is the distance m the plane covered by an mﬁmtesnmal step of

the particle; so that '¢”=(Ax)’+(Ay)>. Thus, if, as before, we put
(Ax)*/At=2D, we have, analogously /At =4D. Considerations of sym-
metry show that var(x) = var(y)=2Dt Thus .the joint distribution of X
and y, the coordinates of the particle at time 1, has pdf ,
1 —(x>+y )} o
¢(x y’ ‘) 4 Dr exp[ 4Dt - " .
and thls wnll bc scen-to be a solution of (11.5).
We now consider three applications of diffusion theory to ecologlcal :

problems. In all three examplcs it is assumed that diffusion occurs without
drift.
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28/80

“BOOKS ABOUT MATHEMATICS: History, Ph\losophy, Edu-
cation, Models, System Theory, and Works of i
Reference etc. A Bibliography".

Else Heyrup.

"STRUKTUREL STABtLITET 0G KATASTROFER i systemer i
og udenfor termodynamisk 1igevaegt".

Specialeopgave af Leif S. Striegler.
Vejleder: Peder Voetmann Christiansen.

"STATISTIK IAKREFTFORSKNINGEN".
Projektrapport af Michael Olsen og Jeorn Jensen.

- Vejleder: Jergen Larsen. -

"AT SPORGE 0G AT SVARE i fys1kundervisn1ngen"
Albért Christian Paulsen -

“MATHEMATICS AND’THE REAL NORLD" Proceedings of an
International Workshop, Roskilde Un1vers1ty Centre,
Denmark, 1978. Preprint.

Bernhelm Booss & Mogens Niss (eds.).

"GEOMETRI, SKOLE 0G VIRKELIGHED".

Projektrapport af Tom J. Andersen, Tommy R. Andersen
og Per H.H. Larsen.

Vejleder: Mogens Niss.

"STATISTISKE MODELLER TIL BESTEMMELSE AF SIKRE DOSER
FOR CARCINOGENE STOFFER".

Projektrapport af Michael Olsen og Jorn Jensen.
Vejleder: Jergen Larsen.

"KONTROL I GYMNASIET - FORMAL OG KONSEKVENSER".

Projektrapport af Crilles Bacher, Per S. Jensen, Pre-
ben Jensen og Torben Nysteen.

"SEMIOTIK OG SYSTEMEGENSKABER (1}".
1-port lineart response og stej i fysikken.

Peder Voetmann Christiansen.

"ON THE HISTORY OF EARLY WAVE MECHANICS - with special
emphasis on the role of realitivity".

"MATEMATIKOPFATTELSER HOS 2.G'ERE".
1. En analyse. 2. Interviewmateriale.

Projektrapport af Jan Christensen og Knud Lind-
hardt Rasmussen.

Vejleder: Mogens Niss.
"EKSAMENSOPGAVER", Dybdemodulet/fysik 1974-79.

"OM MATEMATISKE MODELLER".
En projektrapport og to artikler.

Jens Hejgaard Jensen m.f1,

"METHODOLOGY AND PHILOSOPHY OF SCIENCE IN PAUL
DIRAC's PHYSICS".

Helgé Kragh.

"DIELEKTRISK RELAXATION - et forslag til en ny model
bygget p& vaskernes viscoelastiske egenskaber".

Projektrapport, speciale i fysik, af Gert Kretnoe..

Vejleder: Niels Boye Olsen.

Nr. 14 er p.t. udgdet.

Nr. 18 er udgéet.
Bogudgivet p& "Birkhduser Verlag", 1979.

Nr. 24 a+b er p.t. udgdet.

Nr. 26 er p.t. udgdet.
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" 29/80

30/80

31/80

32/80 .

33/80
34/80

' 35/80

| 36/80
. Mogens Niss.

© 37/80°

. ENERGY SERIES NO.1. g . ) : . Publ.
'Bent Szrensen., A : o

“ODIN" - undervwsn1ngsmater1ale t11 et kursus i
differentialligningsmodelier”. . . . :

. PrOJektrapport af Tommy R. Andersen, Per H. H Larsen '

og Peter-H. Lassen.

: VeJ1eder Mogens Brun Heefelt’

“MFUSTONSENERGIEN ~ - = ATOMSAMFUNDETS ENDESTATION". ’Nr.

"VIDENSKABSTEORETISKE PROBLEMER -VED UNDERVISNINGSSY-
STEMER BASERET PA MENGDELARE".

PrOJektrapport af Troels Lange 0q Jergen Karrebak, .
Vejleder: 'Stig Andur Pedersen.

"ﬁOLYMERE STOFFERS VISCOELASTISKE EGENSKABER - BELYST .
VED HJELP AF MEKANISKE IMPEDANSMALINGER 0G MOSSBAUER- " -
EFFEKTMALINGER".

PrOJektrapport, speciale 1. fys1k, af Crilles. Bacher 09
Preben Jensen. . .

Vejledere: ‘Niels- Boye Olsen 0g Peder Voetmann Chr1- - X
stiansen. . .

"“KONSTITUERING AF FAG INDEN FOR TEKNISK- NATURVIDENSKA- »

BELIGE UDDANNELSER. I-11"

. Arne Jakobsen

"ENVIRONMENTAL IMPACT OF WIND ENERGY UTlLIZATION".ﬁ " Nr.

:"HISTORISKE STUDIER I DEN NYERE ATOMFYSIKS UDVIKLING".
,Helge Kragh

"HVAD ER MENINGEN MED MATEMATIKUNDERVISNINGEN -2".
Fire artikler, ‘

"RENEWABLE ENERGY. AND ENERGY STORAGE". ,
ENERGY SERIES NO.2. - T
Bent Serensen. :

30 er udgdet.

' Oluf Danie]sen. - ’ . - Udkommer medio ‘1982 pé Fysik-,
. . a ’ o : nes forlag.

34 er udgaet

i "Renewable Sources of Energy and the Env1ronment"
Tycool1 Internat1ona1 Press, Dub11n, 1981. E
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39/81

40/81

- 41/81

“TIL EN HISTORIETEORI OM NATURERKENDELSE TEKNOLOGI

06 SAMFUND".

. Projektrapport af’ Erik Gade Hans Heda1 Henr1k Lau
~og F1nn Physant. o

VeJ]edere Stig Andur Pedersen, He]ge Kragh og
Ib Thiersen. . ) .

TMTIL KRITIKKEN AF VEKSTBKONOMIEN"

Jens He;gaard Jensen

“TELEKOMMUNI KATION I DANMARK - op]ag til en teknolo-'
) g1vurder1ng

Projektrapport af Arne Jorgensen Bruno Petersen og

. Jan Vedde.
" Vejleder:. Per’ Nergaard

“"PLANNING AND POLICY CONSIDERATIONS.RELATED TO THE

INTRODUCTION OF "RENEWABLE ENERGY SOURCES INTO ENERGY
SUPPLY SYSTEMS".

ENERGY ‘SERIES NO.3.

- Bent Sorensen.



42/81

43/81

44/81

46/82
I+11

47/82

48/82

49/82

50/82

51/82

52/82

53/82

54/82

"VIDENSKAB TEORI SAMFUND - En introduktion til
materialistiske videnskabsopfattelser"”.

Helge Kragh og Stig Andur Pedersen.

1. "COMPARATIVE RISK ASSESSMENT OF TOTAL ENERGY
SYSTEMS".

2. "ADVANTAGES AND DISADVANTAGES OF DECEN?RALIZATION".
ENERGY SERIES NO.4.
Bent Serensen.

"HISTORISK UNDERSBGELSE AF DE EKSPERIMENTELLE FORUDSAT-
NINGER FOR RUTHERFORDS ATOMMODEL".

Projektrapport af Niels Thor Nielsen.
Vejleder: Bent C. Jargensen.

“EKSEMPLARISK UNDERVISNING OG FYSISK ERKENDELSE -
ILLUSTRERET VED .TO EKSEMPLER".

Projektrapport af Torben 0. Olsen, Lasse Rasmussen og
N1e]s Dreyer Serensen.

Vejleder: Bent C. Jergensen.

"BARSEBACK 0G DET VARST OFFICIELT-TENKELXGE UHELD".
ENERGY SERIES NO.5.
Bent Sgrensen.

"EN UNDERSOGELSE AF MATEMATIKUNDERVISNINGEN PA AD-
GANGSKURSUS TIL KZBENHAVNS TEKNIKUM".

Projektrapport af Lis Eilertzen, Jorgen Karrebak
Troels Lange, Preben Nerregaard, Lissi Pedersen, Laust
Rishgj, Lill Ren, Isac Showiki.

Vejleder: Mogens Niss.

“ANALYSE AF MULTISPEKTRALE SATELLITBILLEDER".
Projektrapport af Preben Nerregaard.
Vejledere: Jorgen Larsen & Rasmus Ole Rasmussen.

"HERSLEV - MULIGHEDER FOR VEDVARENDE ENERGI I EN
LANDSBY". ENERGY SERIES NO.6.

Rapport af Bent Christensen, Bent Hove Jensen, Dennis
8. Maller, Bjarne Laursen, Bjarne Lillethorup og Ja-
cob March Pedersen.

Vejleder: Bent Serensen.

"HVAD KAN DER GORES FOR AT AFHJALPE. PIGERS BLOKERING
OVERFOR MATEMATIK?"

Projektrapport af Lis Eilertzen, Lissi Pedersen Lin
Ren og Susanne Stender.

"DESUSPENSION OF SPLITTING ELLIPTIC SYMBOLS"
Bernhelm Booss & Krzysztof Wojciechowski.

"THE CONSTITUTION OF SUBJECTS IN ENGINEERING
EDUCATION".

Arne Jakobsen & Stig Andur Pedersen.

"FUTURES RESEARCH* - A Philosophical Analysis of Its
Subject-Matter and Methods.

St1g‘Andur Pedersen & Johannes Witt-Hansen.

a>




55/82

56/82

58/83

"MATEMATISKE MODELLER" - Litteratur pd Roskilde
Universitetsbibliotek.

En bibliografi.
Else Hoyrup.

“EN - TO - MANGE" -
En undersogelse af matematisk ekologi.

crojektrapport af Troels Lange.
Vejleder: Anders Madsen,

"ASPECT EKSPERIMENTET" -
Skjulte variable i kvantemekanikken?

Projektrapport af Tom Juul Andersen.
Vejleder: Peder Voetmann Christiansen.

"MATEMATISKE VANDRINGER" - Modelbetragtninger
over spredning af dyr mellem smidbiotoper i
agerlandet.

Projektrapport af Per Hammershej Jensen &
Lene Vagn Rasmussen.

Vejleder: Jorgen Larsen.

Nr. 57 er udgdet.
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