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Die Theoretische Ökologie entwickelte sich 
in den 30er Jahren zunächst als eine mathe­
matisch orientierte Disziplin, die die ideaü­
sierte Beschreibung mn Populationsschwan­
kungen mit Hilfe einfacher Gleichungen zum 
Ziel hatte. Die Modelle mn LOTKA und VOL­
TERRA sind Prototypen dieser Gattung. In der 
Praxis sind allerdings viele der '' ichtigen 
Konzepte, die mit Hilfe derartiger Modelle 
formuliert wurden (Regulation, ökologische 
Nische, Stabilitäts-/Diversitäts-llypothesen), 
nur schwer anwendbar. Die zunehmende all­
gemeine Verfügbarkeil schneller Computer 
führt nun zu dem Trend, mit Hilfe überschau­
barer Simulationsmodelle mehr konkrete 
biologische Information in Modelle ein­
fließen zu lassen. Ein \Vichtiges Problem hier­
bei ist die Entscheidung, welche Information 
berücksichtigt werden soll. Insbesondere bei 
der Modeliierung großräumiger ökologi­
scher Prozesse kann die Berücksichtigung 
von zuviel Einzelinformationen schnell zu un­
handlichen Simulationsprogrammen führen , 
die das erklärte Ziel der Theoretischen Öko­
logie - das System besser zu verstehen - uner­
reichbar machen. Die bisher angewandte 
Modelliertaktik bestand darin, sich entweder 
auf die lokale oder auf die regionale Ebene 
der Beschreibung zu konzentrieren. Jn der 
Ökologie setzt sich jedoch immer mehr die 
Einsicht durch, daß Prozesse auf der Ebene 

von Populationen, Artengemeinschaften oder 
Ökosystemen lokale und regionale Kompo­
nenten besitzen, die miteinander verknüpft 
sind. So beeinflussen lokale Wechselv.irkun­
gen Z\\-ischen Organismen das regionale \'cr­
breitungsmuster von Populationen, und um­
gekehrt bilden die regionalen Muster den 
räumlich-zeitlichen Rahmen für lokale Vor­
gänge. Ökologische Theorien, aber auch 
Strategien zum Management ökologischer Sy­
steme, die sich auf jeweils nur eine räumliche 
Skala beschränken, sind daher von begrenz­
tem Wert. Beispielsweise ist das Konzept der 
Metapopulation ein populationsbiologischer 
Ansatz, der versucht, unterschiedliche räum­
liche kalen zu verknüpfen. Trotz dieser Ein­
sicht und konzeptioneller Ansätze fehlte es 
bisher an geeigneten theoretischen .\nsätzen 
für die gleichzeitige Berücksichtigung ökolo­
gischer Prozesse auf lokaler und regionaler 
Skala. 

»Zelluläre Automaten« 
und Tollll'ut 

·Zelluläre Automaten" sind ein \iellcr;pl'l'Chender Ansatz 
zur theoretischen Beschrt!ibung großräumiger S)steme. 
\lodelle \On die.em Typ unterteilen den Raum im \'er­

gleich zum untersuchten Gesamtsy~tem in kleine Zellen, 

die nur eine endliche An1.ahl unterschiedlicher zu~t:mde 

annehmen können Dt!raruge Zellen können für wirkliche 

Zellen in Geweben stehen, aber auch für den Raum. den 

ein au~gewach~ner Baum in emcm Wald beansr rucht. 

Der Zustand jeder einzelnen Zelle ändert sich im l.aufe der 
Zeit gemiß ~tlmmter Regeln in Allhängigkeil mm eige­

nen Zustand und den Zuständen der :-Jachbarzellen. Im 

folgenden soll als Anwendung d1e \usbreitung der Tollwut 

untersucht werden, einer \ iruserkmnkung des zentralen 
~er\ens)l.tems ron Säugetieren. Die Gründe für die;e Wahl 

sind: 
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I. Das System ist relati\· übersichtlich. da e, im \\&ntli­
chen aus nur zwei Komponenten besteht: dem Tollwutvirus 

und dem Hauptüberträger und Hauptleidtragenden der 
Tolhn1t. dem Rotfuchs tu/pes tulpes. 

:l. Es gibt ein deutliche. großräum1ges. emp1nsch belegtes 

Muster. Die Tollwut breitet sich wellenföm1ig aus. Auf die 



erste Infektion.,welle einer Toll"'utepidemie, der 60-80°~ 

eines loblen Fuchsbestande:. zum Opfer fallen, folgen im 

Abstand \Oll 3-) Jahren weitere. allerding:, schwächer aus­

geprägte Infektionswellen. 
3. Die lokalen Pro7.esse, d.h. die Populauonsd}Tiamik. das 

\\'anderverhalten d~r Füchse SO\\<ie der \'erlauf der Krank­

heit, sind vergleichsweise gut untersucht. 

'!. Die Toll\\<ut ist 1us ökonomischer Sicht von Interesse. 

Impfaktionen zt Aufbau ron Immunbarrieren gegen 

eine v.eitere Au~breitung der Epidemie rerursachtn erheb­

liche KCb1en. 
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Barrieren sind aus Kostengründen in der Regel relativ 
schmal. Sie stellen also eher lokale Eingriffe dar Um aber 

die Effektivität einer Barriere vorhersagen zu können, muß 

der Einfluß dteser lokalen ~laßnahme auf das regionale 

Ausbreitungsmuster und l'ice rersa verstanden v.erden -

eine Anfonlerung, der die bisher in der Literatur existieren­
den ~lodclle zur großräumigen Tollwutausbreitung nicht 

gerecht Y~unlert D:t\ vordergründige Ziel des Tollwut-Pro­

jektes war e~ dal1er, ein großräumiges Barrieremodell zu 

Bild 2 Auhreten von TollwutfäDen entlang der Ausbreitungstichtung. Das Bild zeigt ein 
typisches Ergebnis Jes Basismodells (vgl. Bi/J I; man beachte, Jaß Jer Raum in Streifen 
mit einer Breite von 10 Territorien zerkgt wrJe). Die Parameter sind so gewählt, Jaß 
sich in etwo die empitisch gefundene AvshreihlngsgesdnvinJigkeil ergibt. 
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.1 1/onats-Schrille 

/njio/:/IQI/IY/11 \ltehlxlrlerrilont•n 
tnfi:llrion I'OII}IIIl,f!jtlcl!sm 1/'abrr:ml dl.,. lfmui<Tflltt>e 

Uancf,,.ung summan..<eb er}i1ßl llalllk'TIIllgl!'i{'li:il uulu-ulum 
(.\'omwhmetiung) basiert modeWert 

bep,rmZI: 
8, \acbbarll.mlunm außerlxrlb lftmci~J/xzse 
-1 Tcmtonen durch begrellZle Anzahl mebn'T'I' Temlonm pro /WIJ.:-
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Bi/J I Charakteristika der einzelnen Modelle. Die unterlegten Tobellentet1e heben die für die Simulotion von MonogementmoBnahmen relevanten Angaben 
hervoc Oie Buchstoben T, ~ G geben die möglichen Zustände Jer Territorien (•Tollwut•, •Lem, Gesund•) an, der PFeil markiert mögliche Übergänge. 
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Bild 31/öum/ich-ztitliches M1151er von Tolwvtfäßen (MonolsmoJeH: vgl. Bild 
I}. Rot markierte Zellen symbolisieren TerritJrien mit Tollwut, grün morXier· 
te -Territorien mit gesunden Füchsen und weiß markierte • potentielle Terri­
torien ohne Fuchsbestond. 

~nl\\ickcln. d:!!> au~ der Fülle der \orhandencn lnfonnatio­

ncn über d;L' Fuch~-Tolhnn-S• skm nur diejcni~cn ent­

\Cheidcnden Faktoren berück.--ichtigl. die für die simultane 

lkschreibun~ der lokalen und regionalen \'orgän~e not­

\\cndig sind. lla e. aber bisher noch keme Stralt:gie fiir diL 

Konstruh1ion solcher ,\lodelle gab. ward:!!> zweite. grundle­

gendere Zi~l. eine derarttge Strategie au:.zuarbeiten. 

Eine neue Jl!odellierstrategie 

Das \\ichti~te 'lerkrnal der ,\lodellicNrategie besteht darin. 

sich im ersten Schritt nur an dem regionalen .\Iuster zu on­

entieren. Im Falle lb Tollwut:.)-.tcrns \\ird ~in Ba:.ismodell 

konstruiert. das so einfach wie m~ich da.' regionale :\us­

breitung.,muster (wellenarllges \uftreten der Tolhmt) be­

\Chreibt. So wird bci~pieb•\cise auf lokaler Ebene die Tal\.1-

che ausg~nutzt. daß je ein oder zwei Fuchsfamilien in 

nichtünerlappenden 1erritorien \On ca. 5 km~ Größe leben 

die man zudem noch in All,breinmg.,richtung zu Streifen 

zus:unmenf;L,..en k.'Um. Statt- \\ie es in früheren 'lcxlellen 

in der R~gel der Fall war - die lokale Dynamik des Fuch.-;­

Tollwut-S)stenb explizit zu beschreiben. ''~rdcn im Basis­

modell nur drei \c~hiedene zu,tände der Territorien 

berück.--ichll~t (»zellulärer .\utomatenR-Ansal7~ \gl. Bild 2); 

I Zustand •Gesund". d h .. ein Territorium ist besetzt, und 

die Flieh~ sind nicht infiziert. 

~ zu~und ·Tollwut". d h .. die Füch~ im 'll'rritorium ~md 

infiziert und können Füch~ in anderen Territorien an­

Sll>cken. 

3. Zu~tand »t.etr ... d.h .. 'ämtlichc Füclt-.e des Territoriums 

sind :m Tolh\1ll ein~egangen; d:L' Tcrritorium kann neu 

besiL-deh werden. 

Auch die Rcgdn für die Cbergänge Z\\i~hen Jen einzeln~n 

zu.,tfmdcn sind extrem emfach. l.t.-cre Terri toricn wenlen 

innerhalb cines Jahres autom:Jli\Ch wiederl>e!.iedelt Infi­

zierte Territorien ( .. Tollwut .. l ~ind im nächsten 7..ellschritt 

leer Gesunde lerritoricn bleinen umcründert oder gehen, 

im Fall~ einer lnfcktion. in den Zusund .. Tollwut .. über. 

Gesunde 1'trritorien wenkn mit einer be-tinmtten \\ahr­

~heinlichkeit infiziert. die ron der Zahl der in der ~ach­

bar'Chaft infizierten Territorien ahhängl. Der ~tand zu 

OC'll :\achbartcrritoricn ,,inJ dabei mit Hilfe einer !\lomtal­

\crteilung gt..'\\ ich tel. 

&reib di~ cmfachc .\ Iodeil f\1llllduziert da.' Wellenmu­

ster der rq~iorulen Tollwutausbreitung qualitativ und 

qu:mtitali\ recht gut <Bild 2). 

I~r zwe•te Schritt unserer ~lodellicrstratt-gie 116teht nun 

darin. steh der .\Iode !I ierung mn \usbrl'itung.~barrieren 

derart zu nähern. indem man schritl\\eise \'orgänge auf 

sukzes.,J\C kleineren zeitlichen und raumliehen Skalen 

berück.--ichtigt. Zum einen 'Chilift sich so der Blick für die 

enL\Chetdenden hiolog1schen Phünomene. die ab nächstes 

in das ~lodell integriert wcnlen mibsen. Zum anderen ist 

eine konsbtente Eingliederung neuer 'lodellteilc in d:!!> 

Gesamtmodell erleichtert. da auch die einzelnen Zwi­

schcnmoddle da,, bereit' durch das Bas1~modell beschreib­

bare großr'jurnige 'Iuster wiedergeben müssen. Demnach 

beschreibt das jeweilige Zwi\Chenmodell alle Phänomene. 

die auch d:l!> \'orl:iufemtodell abbildet, plus einige zus:itzli­

che DetaiL,. 
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In Bild 2 ist die schritl\\-ebe Kotblruktion des \lodells zur 

Be.chreibung von Ausbreitung:.barrieren zusammcnge­

faßt. Es 7.eigt auch. wie die Grenzen von \ lodeihmnahmen 

stehtbar werden. sobald m:m zu emer Beschreibung auf 

kleineren Skalen übergeht. So wiirde beispielsweise die 

"automausche \\'iedcrbesitdlung· leerer Territorien - \\ie 

im Basismodell angenommen - in den Folgemodellen 

dazu führen. daß einzelne besetzte Territorien einen unbe­

grenzten Einnußberdch haben und dann über ein unbe-



grenztes \·~rm~hrungspotential verfügen müßten: Eine 

recht unrealistbebe ,\nnahme! 

Die \orteile des schrittwei~n \"orgehens werden he.onders 

beim (berg:mg mm 2. Zwischenmodell (.\tonatsmodell: 

Bild I) zum Bamm·modell offensichtlich. Im ~tonatsmo­

dell wird die \\anderung der jungfüchse, die imllerbst ihr 

Heimatterritorium reri:L'>.-.en - und z.T bis zu 200 km \\eit 

wandern - summarisch durch eine ~onnaherteilung be­

schrieben: E.' wird eine zufällige Wanderrichtung gewählt. 

und die Dbtanz, d!e der fuchs zurücklegt, mit Hilfe einer 

~unnalverteilung be,timmt. Da bei diesem \erfahren der 

Fuchs nicht \\irklich w~tndert und somit weder auf die Zu­

stände der Ternturicn auf seinem Weg reagiert, noch 

während ~iner \~andenmg lbllwut übertragen kann. ist 

di~ &.>selm:ihung der \\ :u1ckrung für eine ~ Iodeiiierung 

mn ALL,brcitungsharrieren ungeeignet. Die Füchse würden 
im .\lodell die aufgebaute Barnere gleichsan1 übersprm­

gen. In einem Submodell muß daher das W:mdencrhalten 

explizllmoddltert wenlcn. Der einzelne Fuchs wandert von 

Territorium zu Terntorium und reagiert dabei gemäß be­

stimmter RL>geln auf den ZtN.:md der Territorien auf sei­

~m \\eg. Indem da, Submodell so konstruiert \\Unle. daß 

im Ergebnb dte ~ich eiJt,tcllende \'erteilung der \\'ander­

strecken einer Nonnalrcrteilung ent:.pricht. war automa­

tisch sicherge-tellt, daß da.' neue .\ todeil ebenfalls d:L\ typi­
sche regionale ~Iuster produziert, aber zudem noch auf 

eingebaute Barrieren reagieren läßt. 

In Bild I sind die Elemt:'nte. aus denen das endgültige Bar­

rieremodellbe.teht, farblieh unterlegt. Das Barrien!modell 

stellt letztlich ein II} hrid dar. das für die Beschreibung der 

Wanderung d.:r Füchse einen indiriduenbasierten ~lodcl­

lierung.-.ansatz w1il1lt, die lokale O)narruk dagegen \\eiter­

hin durch ein einfaches •zelluläres Automaten• -,\lodell 

beschreibt. 

Neue Einsichten in die 
räumlieb-zeitliebe Dynamik 

In Bild 3 ist für das ~tonatsmodell das \'ordringen einer 

Tollwutwelle 111 ein tollw11tfrei~. fast vollständig hl"iPCit>ltrs 

Gebiet ron 100 mal 100 Territorien gezeigt. Die Farben 

grün. rot und wt:iß stehen für die Territorienzustände .. Ge­

sund ... "Toii\\Ut« und •Leer ... Anhand der dargestellten 

Sequenz läßt sich llercib mit diesem Z\\ischenmodell rer­

stehen. wie das \\'ellenmuster der Tollwutausbreitung ent­

steht: Direkt hinter der ersten Infektionswelle haben nur 
wreinzelte Temtorien oder kleine Gruppen ron Territorien 
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Bild 4 Zwei mögliche Strategien für Jen kombinierten Einsoll von Bejogung 
und Impfung zum Aufbau einer Barriere, damit möglichst wenig Tollwutfälle 
aus dem Tollwutgebiet in Jas Schutzgebiet eindringen können. 

die Epidemie üllerstanden. \her gerade diese Wt!nigen be­

siedelten Territorien sind für da> Wellenmuster mantwort­

lich. denn sie dienen als • Trittsteine .. für die rüc~·wärts ge­

richtete \u~hrcitung der Tollwut. \'ach 40 "onaten smd 

erst eine Handroll "Trittsteine« hinter d~r \usbreitungs­

front infiziert. Aber bereib nach{] :\tonaten ist daraus ein 

Zentrum für die Entstehung einer zweiten InfektiOnswelle 

entstanden "lach 96 Monaten hat sich der Fuchshcst:md in 

weiten Gebieten \\il'<ler soweit erholt. daß 10n di~m Zen­

trum eine zweite Infektionswelle ausgehen kann. 

lnteressant~mei~ mußte im Rahmen des .\lonat:.modells 

ein spezieller ~ll'Chanbmus p<>:>tuliert werden. d:m1it über­

haupt genügend •Trittsteinc«-Territorien für d1e Entste­

hung de. empirisch belegten \\'etlenmusters ührig bleiben: 

Ein klrinrr \nteil 10n Territorien muß eine Infektion über­

stehen. ohne daß alle Füchse im Territorium ~terben. 

Tatsächlich können dafür re.istente Tiere oder lokal niedri­

ge Kontaktraten zwischen Füchsen rerantwortlich sem. 

oder aber flieh~ aus einer nicht an Territorien gehunde­

nen Population, die ein unbesetzte~ Territorium wieder 

auffüllen. Demrtige »st:md-by .. Individuen 'iind auch aus 

der :-Mur bekannt, nur \\Urde aus den bisherigen Tollwut-
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BildS Effektivität der beiden Strategien in Abhangigkeit vom Bejagungser· 
folg (vgl. BiiJ 4). Diese fffeA:/ivit(// der Barrierewirkung wird anhontl der 
Tollwutfalle, are in einem Zeitraum VOO I 20 Monaten im Schulzgebiet auf· 
treten konnen, abgesdliilzt. Eine Bejogung im Impfgebiet verbessert die 
Barritrewirlcung (weniger Tollwutfalle in Schulzgebiel), obwohl bei beitlen 
5/r(//egierr tltr Aufwand identisch ist. 

modell~n ihre Bedeutun~ für d:i!~ epidemiologi~he Ge­

schehen nicht erkannt. Das \lonabmodell macht somit 

deutlich. wie lokal~. b~her llber..ehcne Pro7.c:..-,c in \erein­

zelten T~rritorien d~n rt'gionalen Prozeß der Au:.breitun~ 

be.timmt:n. genauso ,,;e natürlich der regionale :\u:.brei­

tung.-.prozeß das lokale Gl':'Chehen in den Territorien dik­

tieren k:um- niimlich d:um. wenn eine lnfektion~·welle ein 
Territorium erreicht. 

Ausbreitungsbarrieren -
A!odellierung zzteier Szenarien 

Räumliche Barrieren. die d:i!~ \'ordringen einer Toll\\11t­

front in ein Schutzgebiet \erhindem sollen. können auf 

zwei Arten Te'Jibiert werden Entweder wird in einem Strei­

fen senkrecht zur Aushreitun~nchtung durch emmal1ge. 

intensi\e Bejagun~ der Fuch~tand dezimiert. oder m:u1 

legt Köder mit 1 mpfstoffen aus. so daß eine Barrien. au~ 

immunen Füchsen enbteht. Cber ökonomische Aspekte 

hinaus müssen folgende Punkte beachtet werden: 

I E.' \\ird immer ein1.elne jungfiich.\C geben, die während 

!Je,ummter J.ebensphm;en die Barriere durchwandern; 

2. TolhnJtfJllt im Harrien.>gebiet )ind Quellen für Infekte 

im Schutzgebiet; 
3. fuch.,freie Gebiete üben einen .. S<Jgeffd.;t .. :mfjungfiich-

sc atb: 

'l . \oll~tändig mit immunen Fücl1.scn ht~tzte Temtori~n 

be\\irken einen »ßt::..chlcunigtm~-,ciTckt• junlif'tichse fin­

den kaum freie Territorien und wandern \erstärkt in~ 

Schutzl{ebil:l weiter Da:. \t:f'tiirkt den · llmck .. derTolh\Ut 

auf d:b Schutzgebiet. 

Da~ Barrieremodell bietet die Miiglichkeit, all d1ese rer­

schit.odenen ,\-.pckte zu beri.ick.~ichtigen und ru kombinie­

ren. \on den 1iclcn tknkbarcn :;7.cnarien sollen im fo!~en­

den nur zwei \org~tcllt und mitcin~mtler H~rghchen wer­

den: [, geht d:mun. Bcja~ung und Impfung miteinander 

zu kombinien:n (Bild '! und ~). Beimpfung :.oll dabei die 

\usbreitung über ~achbarinfektion aull1alten. während 

be)agte Streifen im 1\c-,cntlichen die wandemden jung­

fiich.\C aufsaugen• -;ollen. 

Die Atbgang. ... ,Jtuation i~t di~lhc wie in Bild 3. eine Toll­

wutfront bedroht ein bis dahin tollwutfreies Gebiet 

(Sclutzl{ebittl . Im S7.cnano I wird d1c:-cm Schutzgebiet 

ein 10 Territorien breite. lmpf~ebiet und ein ~Territorien 

breit~ Bejagun~~ebict \orgelag~rt . lkr Erfol~ der Barriere 

wird beurteilt :mhand der Toll\\11tfälle. die im Schutzgebiet 

während ein~ Zeitraume. 1011 120 \lonaten auftreten. 

Dabei \\'ird an~enommen. daß sämtliche auftretenden 

Fälle \Oll Tolh\Ut im Schutzgebiet sofort erfaßt und erfolg­

reich bekämpft werden. 
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Bei einer Beimpfung mit einer Effizienz ron 7fJJo muß im 

Streif~n 1or d~m Impfgebiet mit großem Auf\vand hejagt 

werden (hohe Reduktion des Fuchsbe-tande:;) d:unit die 

Barriere überhaupt e1mgcnnaßtn erfolgreich 1st. \r der\ ist 
die Situation für Szenario 1: hier wird innerhalb dl'S lmpf­

~eblett!> bejagt. Di~ auf den ersten Blick widef'innig er­

scheinende .\laßnal1me fiihrt aber- obwohl exakt derselbe 

Aufwand betrieben wird \lie 111 Sl.cnario I - zu einer bes.\C­

ren ßarrief'C\\irkung (Bild 5) Dit'Se> üherr.Lschende Ergeb­

nis 1st ror allem darauf zurückzuführen. daß sich 111 dem 

Gebiet. da~ bejagt und beimph wird, der · Sogeffekt" auf 

Jungfüchse auswirken k:um. ohne daß gleichl.eitig neue 

Tolhnllzcntren entstehen. denn durch di~ Kombination 

1011 Impfen und Bejagen \\ird die Dichte infizierharer Ter­

ritorien extrem reduziert. Außerdem 11ird der .. ße.chleuni­

gung>effekt« eme:; remen lmpf~ebietb durch den Beja­

~un~''trcifcn wietkr ,lllfgefangen. 



Ausblick 

Mit dem Barrieremodell und der dahinter stehenden Mo­

dellierstrategJe 1~t ein Instrument geschaffen, das neue 

Einblicke in die gegenseitige \"erknüpfung von Prozessen 
auf lokaler und regionaler Skala bei der Tollwutausbrei­
tung erbrachte Die\\ irkungsweise ron räumlichen Barrie­

ren läi{t ~ich so be-;..;er \erstehen und beschreiben. Außer­

dem k:mn da' Modell künftig leicht an ~pezielle Aufgaben 

angcpaßt wenlen, \\1C 7.B. die Berücksichtigung spezieller 

geographbcher Gegeberheiten. \\'enn die Kosten der \er­
schiedcnen Bekampf1 ng.\Slrategien bekannt sind, kann 

das ~ Iodeil auch d.uu dienen, rorhandene Re...:mrcen op­

timal einzusetzen. 

Darüber hinaus zeigt die \·orliegende Klasse von Tolhmt­
modellen, welche \löglichkeiten im ,.zellulären Automa­

ten--Ansatz liegen Smmlationsmodelle dieser Art eröffnen 

die Chance, oft reichlich vorh<mdenes Wissen über lokale 

Prozes.'iC mit großrilumigen Prozessen zu verbinden. ohne 

daß die Reali~ierung der ~lodelle zu aufwendig \\ird. Das 

Wort Skala ist inzw1schen ein Schlagwort in der Ökologie. 
Durch d~o .. \'crkmipfung ron .. zellulären Automaten" mit 

individuenbasierten Submodellen wird die räumliche 
Skala zu einem operationalisierbaren Konzept. Damit 

kann man sich ron einer ausschließlich lokalen oder 

ausschließlich regionalen Betrachtungsweise hm zu einer 
ganzheitlichen Auffa..,.,ung von Ökosystemen lösen. 
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