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Die Theoretische Okologie entwickelte sich
in den 30er Jahren zunichst als eine mathe-
matisch orientierte Disziplin, die die ideali-
sierte Beschreibung von Populationsschwan-
kungen mit Hilfe einfacher Gleichungen zum
Ziel hatte. Die Modelle von LOTKA und VOL-
TERRA sind Prototypen dieser Gattung. In der
Praxis sind allerdings viele der wichtigen
Konzepte, die mit Hilfe derartiger Modelle
formuliert wurden (Regulation, 6kologische
Nische, Stabilitits-/Diversitits-Hypothesen),
nur schwer anwendbar. Die zunehmende all-
gemeine Verfiigharkeit schneller Computer
fiihrt nun zu dem Trend, mit Hilfe iiberschau-
barer Simulationsmodelle mehr konkrete
biologische Information in Modelle ein-
flieBen zu lassen. Ein wichtiges Problem hier-
bei ist die Entscheidung, welche Information
beriicksichtigt werden soll. Inshesondere bei
der Modellierung grofriumiger dkologi-
scher Prozesse kann die Beriicksichtigung
von zuviel Einzelinformationen schnell zu un-
handlichen Simulationsprogrammen fiihren,
die das erklirte Ziel der Theoretischen Oko-
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. In der
Okologie setzt sich jedoch immer mehr die
Einsicht durch, daf8 Prozesse auf der Ebene

von Populationen, Artengemeinschaften oder
Okosystemen lokale und regionale Kompo-
nenten besitzen, die miteinander verkniipft
sind. So beeinflussen lokale Wechselwirkun-
gen zwischen Organismen das regionale Ver-
breitungsmuster von Populationen, und um-
gekehrt bilden die regionalen Muster den
ridumlich-zeitlichen Rahmen fiir lokale Vor-
ginge. Okologische Theorien, aber auch
Strategien zum Management dkologischer Sy-
steme, die sich auf jeweils nur eine ridumliche
Skala beschriinken, sind daher von begrenz-
tem Wert. Beispielsweise ist das Konzept der
Metapopulation ein populationsbiologischer
Ansatz, der versucht, unterschiedliche rium-
liche Skalen zu verkniipfen. Trotz dieser Ein-
sicht und konzeptioneller Ansitze fehlte es
bisher an geeigneten theoretischen Ansitzen
fiir die gleichzeitige Beriicksichtigung dkolo-
gischer Prozesse auf lokaler und regionaler
Skala.

»Zelluldre Automaten «
und Tollwut

»Zellulire Automaten« sind ein vielversprechender Ansatz
zur theoretischen Beschreibung groRrdumiger Systeme.
Modelle von diesem Typ unterteilen den Raum im Ver-
gleich zum untersuchten Gesamtsystem in kleine Zellen,
die nur eine endliche Anzahl unterschiedlicher Zustinde
annehmen kinnen. Derartige Zellen kionnen fiir wirkliche
Zellen in Geweben stehen, aber auch fiir den Raum, den
ein ausgewachsener Baum in einem Wald beansprucht.
Der Zustand jeder einzelnen Zelle Zindert sich im Laufe der
Zeit gemiR bestimmter Regeln in Abhingigkeit vom eige-
nen Zustand und den Zustdnden der Nachbarzellen. Im
folgenden soll als Anwendung die Ausbreitung der Tollwut
untersucht werden, einer Viruserkrankung des zentralen
Nervensystems von Saugetieren. Die Griinde fiir diese Wah!
sind:

1. Das System ist relativ iibersichtlich, da es im wesentli-
chen aus nur zwei Komponenten besteht: dem Tollwutvirus
und dem Hauptiibertriger und Hauptleidtragenden der
Tollwut, dem Rotfuchs Vidpes valpes.

2. Es gibt ein deutliches grofriiumiges, empirisch belegtes
Muster. Die Tollwut breitet sich wellenformig aus. Auf die




erste Infektionswelle einer Tollwutepidemie, der 60-80%  J -

eines lokalen Fuchsbestandes zum Opfer fallen, folgen im 18 Zeitschritte
Abstand von 3-5 Jahren weitere, allerdings schwécher aus-
geprigte Infektionswellen.

3. Die lokalen Prozesse, d.h. die Populationsdynamik, das
Wanderverhalten der Fiichse sowie der Verlauf der Krank-
heit, sind vergleichsweise gut untersucht.

4. Die Tollwut ist aus dkonomischer Sicht von Interesse.
Impfaktionen zum Aufbau von Immunbarrieren gegen
eine weitere Aushreitung der Epidemie verursachen erheb-
liche Kosten.

Barrieren sind aus Kostengriinden in der Regel relativ
schmal. Sie stellen also eher lokale Eingriffe dar. Um aber
die Effektivitiit einer Barriere vorhersagen zu kénnen, muf
der Einflufl dieser lokalen Mafnahme auf das regionale
Ausbreitungsmuster und vice versa verstanden werden —
eine Anforderung, der die bisher in der Literatur existieren-

den Modelle zur groBriumigen Tollwutausbreitung nicht ~ 8id 2 Aufireten Mdsm entlang :;; Wmﬂ- ::B ,ﬁw ein
gercht wurden, Das vordergrinige Zieldes Tollwut-ro-  Y2as e dsinodehs L H 1 et e e a2 B

jektes war es daher, ein grofriumiges Barrieremodell zu  sich in etwa die empirisch gefundene Ausbreitungsgeschwindigkeit ergibt.

Basismodell 1. Zwischenmodell 2. Zwischenmodell Modell fiir Management-
Jahresmodell
) Modell-Charakteristika
Beschreibung der lokalen  T=L T=L
Dynamik in einem L=G L=Loder G
Territorium G=>L oder T oder G G=>1. oder T oder G
réumliche Dimension und  eindimensional in Streifen s P B PR R0 SR e R
Auflisung einer Breite von 10 Territorien m__:.__'u\_..'._‘_.'. el yarnte 2 L T
eitliche Auflisung Jahresschritte Jahresschritte = LR
Modellierung der summarisch (automatische  summarisch n
Ausbreitung und Infektion  Wiederbesiedlung leerer (Normalverteilung)  Infektion hsen
Territorien, Normalverteilung) Wanderung summarisch erfafl

(Normalverteilung)
b) Eigenschaften der Ausbreitungs- und Infektionsmodellierung
Einzugsgebiet eines y
besetzten Territoriums unbegrenzt WL 3 B e T
Zahl der Infektionen, die  unbegrenzt unbegrenizt = L i
von einem infizierten Terri- 8 Nachbarterritorien auerhath Wanderphase
torium in einem Zeitab- 4 Territorien durch begrenzte Anzahl
schnitt ausgehen kinnen
phase
¢) Leistungsfihigkeit der Modelle

Wird das regionale Muster  ja, fiir groRen Bereich von ja, fiir grofen Bereich von ja, mit riumlicher Feinstruktur
vom Modell produzien? Parameterkombinationen, Parameterkombinationen,  (lokale Tollwutzentren vor und
aber keine Feinstruktur aber keine Feinstruktur hinter der Wellenfront) w

Bild 1 Charakteristika der einzelnen Modelle. Die unterlegten Tabellenteile heben die fir die Simulation von Managementmafinahmen relevanten Angaben
hervor. Die Buchstoben T L, G geben die maglichen Zustinde der Territorien (»Tolhwuts, »Leers, »Gesunde) an, der Pfeil markiert magliche Ubergange.
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Bild 3 Raumlich-zeitliches Muster von Tollwuifallen (Monatsmodell: vgl. Bild
1). Ret markierte Zellen symbolisieren Territorien mit Tollwut, griin markier-
e - Territorien mit gesunden Fiichsen und weill markierte - potentiefle Terri-
forien ohne Fuchsbestand.

entwickeln, das aus der Fiille der vorhandenen Informatio-
nen {iber das Fuchs-Tollwut-System nur diejenigen ent-
scheidenden Faktoren beriicksichtigt, die fiir die simultane
Beschreibung der lokalen und regionalen Vorgiinge not-
wendig sind. Da es aber bisher noch keine Strategie fiir die
Konstruktion solcher Modelle gab, war das zweite, grundle-
gendere Ziel, eine derartige Strategie auszuarbeiten.

Eine neue Modellierstrategie

Das wichtigste Merkmal der Modellierstrategie besteht darin,
sich im ersten Schritt nur an dem regionalen Muster zu ori-
entieren. Im Falle des Tollwutsystems wird ein Basismodell
konstruiert, das so einfach wie méglich das regionale Aus-
breitungsmuster (wellenartiges Auftreten der Tollwut) be-
schreibt. So wird beispielsweise auf lokaler Ebene die Tatsa-
che ausgenutzt, daB je ein oder zwei Fuchsfamilien in
nichtiiberlappenden Territorien von ca. 5 km* Grie leben,
die man zudem noch in Ausbreitungsrichtung zu Streifen
zusammentfassen kann. Statt - wie es in fritheren Modellen
in der Regel der Fall war - die lokale Dynamik des Fuchs-
Tollwut-Systems explizit zu beschreiben, werden im Basis-
modell nur drei verschiedene Zustinde der Territorien
beriicksichtigt (»zellulzrer Automaten«-Ansatz; vgl. Bild 2):

1. Zustand »Gesund«, d.h., ein Territorium ist besetzt, und
die Fiichse sind nicht infiziert.

2. Zustand »Tollwut«, d.h., die Fiichse im Territorium sind
infiziert und kinnen Fiichse in anderen Territorien an-
stecken.

3. Zustand »Leer«, d.h., simtliche Fiichse des Territoriums
sind an Tollwut eingegangen; das Territorium kann neu
besiedelt werden.

Auch die Regeln fiir die (bergiinge zwischen den einzelnen
Zustinden sind extrem einfach. Leere Territorien werden
innerhalb eines Jahres automatisch wiederbesiedelt. Infi-
zierte Territorien (»Tollwut«) sind im néchsten Zeitschritt
leer. Gesunde Territorien bleiben unveriindert oder gehen,
im Falle einer Infektion, in den Zustand »Tollwut« iiber.
Gesunde Territorien werden mit einer bestimmten Wahr-
scheinlichkeit infiziert, die von der Zahl der in der Nach-
barschaft infizierten Territorien abhéingt. Der Abstand zu
den Nachbarterritorien wird dabei mit Hilfe einer Normal-
verteilung gewichtet.

Bereits dieses einfache Modell reproduziert das Wellenmu-
ster der regionalen Tollwutausbreitung qualitativ und
quantitativ recht gut (Bild 2).

Der zweite Schritt unserer Modellierstrategie besteht nun
darin, sich der Modellierung von Ausbreitungsharrieren
derart zu nihem, indem man schrittweise Vorgdnge auf
sukzessive kleineren zeitlichen und riumlichen Skalen
beriicksichtigt. Zum einen schirft sich so der Blick fiir die
entscheidenden biologischen Phiinomene, die als niichstes
in das Modell integriert werden miissen. Zum anderen ist
eine konsistente Eingliederung neuer Modellteile in das
Gesamtmodell erleichtert, da auch die einzelnen Zwi-
schenmodelle das bereits durch das Basismodell beschreib-
bare grofriiumige Muster wiedergeben miissen. Demnach
beschreibt das jeweilige Zwischenmodell alle Phiinomene,
die auch das Vorlaufermodell abbildet, plus einige zusiitzli-
che Details.

In Bild 2 ist die schrittweise Konstruktion des Modells zur
Beschreibung von Ausbreitungsharrieren zusammenge-
faflt. Es zeigt auch, wie die Grenzen von Modellannahmen
sichtbar werden, sobald man zu einer Beschreibung auf
kleineren Skalen tibergeht. So wiirde beispielsweise die
»automatische Wiederbesiedlung« leerer Territorien - wie
im Basismodell angenommen - in den Folgemodellen
dazu fithren, daf einzelne besetzte Territorien einen unbe-
grenzten EinfluBbereich haben und dann iiber ein unbe-




grenztes Vermehrungspotential verfiigen miiften: Eine
recht unrealistische Annahme!

Die Vorteile des schrittweisen Vorgehens werden besonders
beim Ubergang vom 2. Zwischenmodell (Monatsmodell;
Bild 1) zum Barrieremodell offensichtlich. Im Monatsmo-
dell wird die Wanderung der Jungfiichse, die im Herbst ihr
Heimatterritorium verlassen - und z.T. bis zu 200 km weit
wandern - summarisch durch eine Normalverteilung be-
schrieben: Es wird eine zufillige Wanderrichtung gewihlt,
und die Distanz, die der Fuchs zuriicklegt, mit Hilfe einer
Normalverteilung bestimmt. Da bei diesem Verfahren der
Fuchs nicht wirklich wandert und somit weder auf die Zu-
stiinde der Territorien auf seinem Weg reagiert, noch
wihrend seiner Wanderung Tollwut ibertragen kann, ist
diese Beschreibung der Wanderung fiir eine Modellierung
von Aushreitungsbarrieren ungeeignet. Die Fiichse wiirden
im Modell die aufgebaute Barriere gleichsam iibersprin-
gen. In einem Submodell muf daher das Wanderverhalten
explizit modelliert werden. Der einzelne Fuchs wandert von
Territorium zu Territorium und reagiert dabei gemils be-
stimmter Regeln auf den Zustand der Territorien auf sei-
nem Weg. Indem das Submodell so konstruiert wurde, dafl
im Ergebnis die sich einstellende Verteilung der Wander-
strecken einer Normalverteilung entspricht, war automa-
tisch sichergestellt, dal$ das neue Modell ebenfalls das typi-
sche regionale Muster produziert, aber zudem noch auf
eingebaute Barrieren reagieren lft.

In Bild 1 sind die Elemente, aus denen das endgiiltige Bar-
rieremodell besteht, farblich unterlegt. Das Barrieremodell
stellt letztlich ein Hybrid dar, das fiir die Beschreibung der
Wanderung der Fiichse einen individuenbasierten Model-
lierungsansatz wihlt, die lokale Dynamik dagegen weiter-
hin durch ein einfaches »zellulires Automaten«-Modell
beschreibt.

Neue Einsichten in die
rdaumlich-zeitliche Dynamik

In Bild 3 ist fiir das Monatsmodell das Vordringen einer
Tollwutwelle in ein tollwutfreies, fast vollstindig besiedeltes
Gebiet von 100 mal 100 Territorien gezeigt. Die Farben
griin, rot und weif stehen fiir die Territorienzustiinde »Ge-
sunde«, »Tollwut« und »Leer«. Anhand der dargestellten
Sequenz [t sich bereits mit diesem Zwischenmodell ver-
stehen, wie das Wellenmuster der Tollwutausbreitung ent-
steht: Direkt hinter der ersten Infektionswelle haben nur
vereinzelte Territorien oder kleine Gruppen von Territorien

Bild 4 Zwei magliche Strategien fiir den kembinierten Einsatz von Bejogung
ous dem Tollwuigebiet in das Schutzgebiet eindringen kannen.

die Epidemie iiberstanden. Aber gerade diese wenigen be-
siedelten Territorien sind fiir das Wellenmuster verantwort-
lich, denn sie dienen als »Trittsteine« fiir die riickwirts ge-
richtete Ausbreitung der Tollwut. Nach 40 Monaten sind
erst eine Handvoll »Trittsteine« hinter der Ausbreitungs-
front infiziert. Aber bereits nach 72 Monaten ist daraus ein
Zentrum fiir die Entstehung einer zweiten Infektionswelle
entstanden. Nach 96 Monaten hat sich der Fuchshestand in
weiten Gebieten wieder soweit erholt, daf§ von diesem Zen-
trum eine zweite Infektionswelle ausgehen kann,

Interessanterweise mubte im Rahmen des Monatsmodells
ein spezieller Mechanismus postuliert werden, damit iiber-
haupt geniigend »Trittsteine«-Territorien fiir die Entste-
hung des empirisch belegten Wellenmusters iibrig bleiben:
Fin kleiner Anteil von Territorien muR eine Infektion iiber-
stehen, ohne daR alle Fiichse im Territorium sterben.
Tatsichlich kénnen dafiir resistente Tiere oder lokal niedri-
ge Kontaktraten zwischen Fiichsen verantwortlich sein,
oder aber Fiichse aus einer nicht an Territorien gebunde-
nen Population, die ein unbesetztes Territorium wieder
auffiillen. Derartige »stand-by« Individuen sind auch aus
der Natur bekannt, nur wurde aus den bisherigen Tollwut-
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Bild 5 Effekfivitat der beiden Siralegien in Abhangigkeit vom Bejogungser-
folg (vgl. Bild 4). Diese Effektivitit der Barrierewirkung wird anhand der
Tollwutfale, die in einem Zeitraum von 120 Monaten im Schutzgebiet auf-
Irefen kinnen, abgeschitzt. Eine Bejagung im Impfgebier verbessert die
Barrierewirkung (weniger Tollwutfalle im Schutzgebiet), obwohl e beiden
Strategien der Aufwand identisch ist.

modellen ihre Bedeutung fiir das epidemiologische Ge-
schehen nicht erkannt. Das Monatsmodell macht somit
deutlich, wie lokale, bisher iibersehene Prozesse in verein-
zelten Territorien den regionalen Prozef der Ausbreitung
bestimmen, genauso wie natiirlich der regionale Ausbrei-
tungsprozef; das lokale Geschehen in den Territorien dik-
tieren kann - néimlich dann, wenn eine Infektionswelle ein
Territorium erreicht.

Ausbreitungsbarrieren -
Modellierung zweier Szenarien

Riumliche Barrieren, die das Vordringen einer Tollwut-
front in ein Schutzgebiet verhindern sollen, kinnen auf
zwei Arten realisiert werden: Entweder wird in einem Strei-
fen senkrecht zur Ausbreitungsrichtung durch einmalige,
intensive Bejagung der Fuchsbestand dezimiert, oder man
legt Kdder mit Impfstoffen aus, so daf eine Barriere aus
immunen Fiichsen entsteht. (ber Gkonomische Aspekte
hinaus miissen folgende Punkte beachtet werden:

1. Es wird immer einzelne Jungfiichse geben, die wihrend
bestimmiter Lebensphasen die Barriere durchwandern;

2. Tollwutfille im Barrieregebiet sind Quellen fiir Infekte
im Schutzgebiet;

3. fuchsfreie Gebiete iiben einen »Sogeffekt« auf Jungfiich-
se aus;

4. vollstindig mit immunen Fiichsen besetzte Territorien
bewirken einen »Beschleunigungseffekt«: Jungfiichse fin-
den kaum freie Territorien und wandern verstiirkt ins
Schutzgebiet weiter, Das verstiirkt den »Druck« der Tollwut
auf das Schutzgebiet.

Das Barrieremodell bietet die Maglichkeit, all diese ver-
schiedenen Aspekte zu beriicksichtigen und zu kombinie-
ren. Von den vielen denkbaren Szenarien sollen im folgen-
den nur zwei vorgestellt und miteinander verglichen wer-
den: Es geht darum, Bejagung und Impfung miteinander
zu kombinieren (Bild 4 und 5). Beimpfung soll dabei die
Ausbreitung iiber Nachbarinfektion aufhalten, wihrend
bejagte Streifen im wesentlichen die wandemden Jung-
fiichse »aufsaugen« sollen.

Die Ausgangssituation ist dieselbe wie in Bild 3, eine Toll-
wutfront bedroht ein bis dahin tollwutfreies Gebiet
(Schutzgebiet). Im Szenario | wird diesem Schutzgebiet
ein 10 Territorien breites Impfgebiet und ein 5 Territorien
breites Bejagungsgebiet vorgelagert. Der Erfolg der Barriere
wird beurteilt anhand der Tollwutfille, die im Schutzgebiet
wihrend eines Zeitraumes von 120 Monaten auftreten.
Dabei wird angenommen, daf simtliche auftretenden
Fille von Tollwut im Schutzgebiet sofort erfat und erfolg-
reich bekimpft werden.

Bei einer Beimpfung mit einer Effizienz von 70% muf im
Streifen vor dem Impfgebiet mit grofem Aufwand bejagt
werden (hohe Reduktion des Fuchsbestandes), damit die
Barriere fiberhaupt einigermafen erfolgreich ist. Anders ist
die Situation fiir Szenario 2: hier wird innerhalb des Impf-
gebietes bejagt. Diese auf den ersten Blick widersinnig er-
scheinende MaBnahme fithrt aber - obwohl exakt derselbe
Aufwand betrieben wird wie in Szenario 1 - zu einer besse-
ren Barrierewirkung (Bild 5). Dieses iiberraschende Ergeb-
nis ist vor allem darauf zuriickzufithren, daf sich in dem
Gebiet, das bejagt und beimpft wird, der »Sogeffekt« auf
Jungfiichse auswirken kann, ohne daf gleichzeitig neue
Tollwutzentren entstehen, denn durch die Kombination
von Impfen und Bejagen wird die Dichte infizierbarer Ter-
ritorien extrem reduziert. Auferdem wird der »Beschleuni-
gungseffekt« eines reinen Impfgebietes durch den Beja-
gungsstreifen wieder aufgefangen.




Ausblick

Mit dem Barrieremodell und der dahinter stehenden Mo-
dellierstrategie ist ein Instrument geschaffen, das neue
Einblicke in die gegenseitige Verkniipfung von Prozessen
auf lokaler und regionaler Skala bei der Tollwutausbrei-
tung erbrachte. Die Wirkungsweise von raumlichen Barrie-
ren lft sich so besser verstehen und beschreiben, Aufer-
dem kann das Modell kiinftig leicht an spezielle Aufgaben
angepaft werden, wie z.B. die Beriicksichtigung spezieller
geographischer Gegebenheiten. Wenn die Kosten der ver-
schiedenen Bekdimpfungsstrategien bekannt sind, kann
das Modell auch dazu dienen, vorhandene Ressourcen op-
timal einzusetzen.

Dariiber hinaus zeigt die vorliegende Klasse von Tollwut-
modellen, welche Miglichkeiten im »zelluldren Automa-
ten«-Ansatz liegen. Simulationsmodelle dieser Art erdiffnen
die Chance, oft reichlich vorhandenes Wissen iiber lokale
Prozesse mit grofSriumigen Prozessen zu verbinden, ohne
daf die Realisierung der Modelle zu aufwendig wird. Das
Wort Skala ist inzwischen ein Schlagwort in der Okologie.
Durch die Verkniipfung von »zelluliiren Automaten« mit
individuenbasierien Submodellen wird die rdumliche
Skala zu einem operationalisierbaren Konzept. Damit
kann man sich von einer ausschlieflich lokalen oder
ausschlieflich regionalen Betrachtungsweise hin zu einer
ganzheitlichen Auffassung von Okosystemen lésen.
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