
~Iodello dcr Ertragsl}ihluug als Briicltc z'visehcn Prozefl 
un(l Syste1n 

C. T .. l>E \Y1T (\Vageningen) 

1.1. System 1.nul J\~Iodell 

\Vii hrend der letzten 20 Jahre wurdcn in den technischen \Vissenschaften aus
flihrlich abgeschlossene dynamische Systeme untersucht. Bestarkt durch die 
dabei erzielten Ergebnisse und die gesammelten Erfahrungen, welche sehr all
gemeinen Charakter tragen, wird jetzt anch in den biologisehen vVissenschaften 
,-ersncht. den mit den Begriffen .,System::, ,1\Iodell" und ,Simulation" ver-
1mndPJwn Untersnchungsmoglichkeiten mehr Anfmerksamkeit zu widmen. · 

Der Begriff ,Modell" wird in verschiedenem Sinn verwendet. So ist eine 
Lanclkarte ein Modell, also eine vereinfaehte Darstellung eines Teiles der Erd
oberfHiche, in welcher alle Informationen i.i.ber die Erdoberflache enthalten sind, 
die flir den jeweiligen Zweck von Belang sind. Beispielsweise kann der Verlauf 
von Eisenbahnlinien dargestellt werclen oder der Verlauf von Linien gleicher 
l~egemucngen oder die Vegetation eines Landes. Oder es konnen an einem maB
getrenen l\Iodell eines Schiffes in einem SchleppkanallVIessungen auf verhalt
nismaBig einfache \Veise vorgenommen werden, die es erlauben, das Verhalten 
cines noch zu bauenden Originals mehr ocler weniger genau vorherzusagen. 
Eine andere Art von l\1odellen ist gemeint, wenn allgemeine Gleichungen der 
:\lechanik beispielsweise auf das Fallen eines Apfels angewendet werden und 
der Zn:3ammenhang zwischen Fallgesehwindigkeit und Schwerebeschleunigung 
besehrieben wircl. 

Almlich jst die Situation mit dem vielverwendeten Begriff ,System". Zn
nb1chst. sei unter ,System'~ ein begrenzter Teil der Wirklichkeit verstanden, 
\\·ohei gewisse ,Dinge" der vVirklichkeit als Elemente des Systems betrachtet 
uncl ihre Beziehungen zueinander in den Blickpunkt geri.ickt werclen. Die Ge
:-;rtmtheit Jer mit dem System erfaBten Beziehungen wircl auch als dessen 

· ~).:itrnktur·; bezeichnet. Anch ein :Modell besteht aus gewissen Elementen, die 
dun·h Beziehungen miteinander verkniipft sind. So gesehen, kann ein Modell 
1tud1 nls ein Systmn (mit einer gewissen Struktur) betrachtet werden. l\1it dmn 
Br:griff ,Modell" wird aber darliber hjnaus· noch eine Abbilclung von einem 
komplizierten System, das untersucht. werden soU, in ein einfacheres System, 
dris nntersucht werden kaun, verstanden. Auf diese Eigenschaft der Modelle, 
.. :\hlJildungen zu vollzieheu, griindet sich die 1\ioglichkeit, komplizierte Systeme 
zu hanclhaben und deren Verhalten vorauszusagen. Darin besteht der Nutzen 
Yon .J[odellen. 
· Biologische Systeme, \Yie beispielsweise eine lHembrau, eine Zelle, ein Organ, 
cinl' Pflanze, ein Tier ocler auch gauze Lebensgemeinschaften (Okosysteme), 
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· ~incl sehr kompliziert, uncles ist selnderig, die Zusammenhange und \Vechsel
heziehnngen z\vischen. den Systemelementen qnant.itativ zu erfassen. Bei den 
\'er:-;uchen, diese Systeme in bczug auf bestimmte Gesichtspunkte analog zn 
dcm \,..orgehen hei technischen Syste·men zn moclellieren, ist es durchaus lJP
rechtigt zn fragen, ob ebenfalls mit solchen Erfolgen gerechnet werden kann 
\ri~~ in der Technik. (Eine ]dare Antwort auf diese Frage kann wahl zur .Zeit 
nod1 nicht gegeben werden; a her die hoffnungsvollen Ansatze auf verschiedenen 
Teilgebieten der Biologic, Systeme zu modellieren, berechtigen zu der Annahme, 
dal3 diese Frage doch eines Tages positiv beantwortet wird.) 

1.2. Besclueihende und erkUirende, statisrhe UIHl tlynan1ische 1Uodelle 

\\'cnlen mit einem1\Iodell die primar gmvonnenen Daten i.iber clas zu moclellie
rencle System nur soweit hearbeitet (Herstellen Yon Kal'ten, graphische Dar
t'tellungen, statistis<.;he Analysen), daB cler zugruncle liegende Sachverhalt 
iihersichtlicher wird uncl die Zusammenhange, wenn auch in vereinfachter 
\Veise, deutlicher hervortreten, so werden diese Madelle iiblichenveise als be
sdu·eibende hn Gegensatz zu den erldarenden lVIodellen bezeichnet. Offen
Richtlich sollte den erklarenclen Modellen der Vorzug gegeben werden, auch in 
der Biologie, da mit ihnen im allgemeinen komplizierte Sachverhalte auf ein
faehere zuriickgefi.ihrt werden konnen; sie erfordern jedoch Untersuchungen auf 
minclestens zwei verschiedenen Stufen; einerseits mi.issen geni.igend Kenntnisse 
auf jener Grundstufe Yor1iegen, die zmn Erklaren der Phanomene auf einer 
hijheren Stufe venvenclet werden sollen, andererseits miissen eben (liese Pha
nmnene selbst soweit ana1ysiert werden, clal3 ein Erklaren 1nit Hilfe der Kennt
nisse a·us den darunter lie.genden Stufen moglich wird. So kann beispielsvi'eise 
Yersucht werden, die Eigenschaften von lHembranen a us den Eigenschaften der 
l\Iolekiile abzuleiten, aus denen die Membranen aufgebaut sind. Oder es kann 
versucht werclen, die V organge in einem Okosystem auf Grund der Kenntnisse 
iibcr das Verhalten und iiber die physiologischen Eigenti.i.mlichkeiten der im 
Okosystem vereinigten Organismen zu erklaren. 

\Vahrend fi.ir technische Systeme erklarende lVIodelle schon so gut enhvorfen 
werden konnten, daB sich ein Vergleich mit clem \Yirklichen Geschehen im 
System eri.ibrigte, ist die Situation in der Biologie nicht so gi.instig. Vorerst 
diirfte ein Vergleich gewisser im Modell erzielter Ergebnisse mit denen experi
menteller Untersuchungen am urspri.inglichen System selbst nicht zn ver
meiden sein. vVird nun bei einer sich zeigenden Diskrepanz Z\Yischen :Modell 
und \Yirklichkeit das Modell nur so verandert, daB eine bessere Ubereinstim
mung erreicht wird, so besteht sehr leicht die Gefahr, aus dmn anfanglich he
grifflich durchsichtigen erklarenden Modell ein \veniger durchsichtiges beschrei
hPncles lVIodell entstehen zu lassen. Deshalb scheint es in dieser Situation gi.i.n
~tiger zn sein, zunachst zn prUfen, welche Annahmen oder Voraussetzungen 
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i11t ~Iodell n.icht tragfahig ge1n{g sind, und zn versuchcn, neue Kcnntnisse 
auf der erklarenden Grunclt>htfe zu g~winnen, ans·denenbes:=.;ere Versionen des 
~Iodells a bgeleitet \VCl'den k6nnen. · 

l\Ioclelle, die die zeitlichen Veranderungen einzelner SystemgroBen, also 
J(enngroBen fur das prozeBhafte Geschehen im System, heri.icksichtigen, heiBen 
clynamische :lVIodelle; diejenigen, in denen solche Veranderungen nicht beriil'k
Richtigt Werden, heiBen statische lVIodelle. Es ist durchaus moglich, daB meh
rerc statische lVIodelle ·als Teile in einem mnfassenden dynamischen Modell ent
halten sind, so zum Beispiel das statische :Modell flir die Beziehung zwischen 
Respiration und vVachstum eines Organismus auf Grund von K.enntnissen i.iber 
die zugehorigen biochemischen Reaktionen oder ein :Modell zmn Be1·echnen cler 
Lichtvcrteilung in einem Pflanzenbestand aus der Architektur der Pflanzen, 
der H.eflexion und Transmission der Blatter, des Sonnenstancles unci des Zn
standes des Himmels. 

Das Stuclium des Verlaufs der SystemgroBen in einem dynamischcn 11oclell 
wircl Yielf<~.dl ,Simulation;; genannt. 

1.3. Simulation okologischer Systeme 

Die Moglichkeit, mit einem :Modell das zeitliche Verhalten eines Systen~s zu 
sinmlierenJ gri.indet sich auf die Annahme, daB geeignete SystemgroBen ocler 
Znstandsvariable definiert und ihre zeitlichen Andernngen ocler C+eschwindig
lwiten ab Funktionen cler Zustandsvariablen und weiterer Steuervariablen be
schrielx'n werden konnen. 

Zustanclsvariable fi.ir ein okologisches System sind beispiels\veise die gesamte 
Biomasse eines Pflanzenbestandes, der Anteil von Tieren einer bestimmten 
Art in einem bestimmten Gebiet, die lVIenge des Stickstoffs im Boden, in der 
Pflnnze ocler im Tier, der \Yassergehalt und die Temperatur des Boelens usw. 
Steuern1.riable sollen den von auBen auf das System ausgeubtenEinfluB kenn
zeichnen; sie werden nicht durch die im System ablaufenden Prozesse beein.:.. 

. fluBt. Steuervariable konnen makrometeorologische GroBen sein "\Yie Nieder
schlag. \Yind und Strahlung oder aueh die lVIengen an Nahrstoffen, die einem 
System zugefiihrt werden. J e nachdem, wie die Grenzen fur das System gewahlt 
werden. konnen clieselben GraBen Zustands- oder Steuervariable im l\Iodell 
sem. 

Die GleiL·hungen flir die Anclerungen oder Geschwindigkeiten der Zustands
variablen sollten ausgehencl von den Kenntnissen tiber die im System ablau
fenclen physikalischen, chemischen und biologischen Prozesse unci moglichst 
nieht 1nu· auf Grund einer statistischen Analyse des Systems aufgestellt \Ver
den. Hierin unterscheiclen sich die erklarenden Modellevonden beschreibenden. 
\Vie (liP C:leichungen im einzelnen zu formulieren und numerisch zu handhaben 
sind, dnzu sei auf das Lehrbuch von DE \VIT und GouDRIAAN (1974) hingewie
scn. 
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I >ie Gesehwimligkeiten in znstandshcstinnnten Systcmen sind gegenscit.ig 
Yoneinander abhangig. eine Eigenschaft. die am Beispiel des Pflanzenwachs
tum:-:: Prlantcrt \Yerdcn soll. Bekanntlich ist die Gesell\rindigkeit des Pflnnzen
waC'h:-;tnms, die iiber die Masse des Strnktnrgevvebes bestimmt wird, eng mit 
der ·pJlOtosynthese in den BHittern Yerkni.ipft. In einem erkHirenden .Modell fiir 
da:o-1 Pflnnzenvmchstum ist dies aber ein Znsammenhang, der sich aus verschie
df'nen gleichzeitig: ahlnufenden Prozessen ergibt und in cliesem Sinne keine di
rckte Beziehnng dnrstellt. DiePhotosynthese tragt entsprechend ihrer Geschwin
cligkeit dazu bei, Reserven in cler Pflnnze zu bilden, und die \Vachstums
geschwincligkeit cler Yerschiedenen Orgar.e hangt von cler :Menge an Reserven 
·und von anderen Znstandsvariablen ab. Stehen die Pflanzen im Dunkeln, so 
hort zwar die Photosynthese auf, aber das \Vachstum geht \Veiter, wobei die 
Re:-;erven verbrnncht werden. Dies kann sogar soweit gehen, daB die l\'Iasse 
fJ'iihPr gebildcter pflanzlicher Strukturen vermindert wird. 

In Okosystemen ist die zn ihrer :J[odelliernng erfcrclerliche Anzahl von Zu
stand:<ntriablen im allgemeinen entnmtigend groB. Denn beispiels\•.Teise hei 
Pflanzenbestanclen gd1t es nicht allein nm die Biomasse rler griinen Pflanzen
tPik, aneh ·wenn (lies eine wichtige Gr(':iBe ist, sonclern auch mn Zustnndsva:
riahle, die, "\vie cler Stiekstoffgehaft, der ::\Iineralstoffgehalt, der Enzyrngehalt 
mHl Yiele "\Veitere biochemische Gro.Ben, die Leistungsfahigkeit und chts Alter 
der Blatter kennzeiclmen. Znsatzlich waren die vVurzeln mit ihrer in den ein
zelnenBoclenschiehten verschiedenenAktivHat zn beriicksichtigen. Hinzukamen 
auch Tiere undl\Iikroorganismen, deren sich mit der Zeit verandernde Eigen- · 
schaften den Pflanzenbestand beeinflussen konnen. Es leuchtet deshalb ein, daB 
es wohl nnvorstellhar ist, einlVIoclell anfstellen zu wollen, in welchem die Eigen
sehaften und das Verhalten eines okologischen Systems vollstandig auf Grund 
ciner genauen J(enntnis cler sich in ihm ahspielenden biochemischen, biologischen 
und physikalischen Prozesse erklart "\H'rclen konnten; nicht zuletzt anch des
wegen, weil mit dem Bestinnnen cler flir das ·Modellnotwendigen Anfangs"\Yerte 
der Zustandsvariablen ein zu raclikaler, systemverandernder, vielleicht sogar 
schti.digender Eingriff in das System selbst vorgenommen werden mi.i.Bte. 

Ein Ausweg besteht darin, aus der l\Ienge der denkbaren Zustandsvariablen 
cine simnrolle Aus\Yahl zu treffen. (Ein :Modell, in welchem 100 Zustandsva
riable beriicksichtigt werclen konnen, ist schon sehr gro.B.) Die folgenden Ge
sichtspunkte sollten bei der Auswahl der Zustandsvariablen beachtet "\Verden. 

Vorhersagen i.iber das Systemverhalten auf Grund von l\Ioclellen sind im all
gemeinen mit 1.--:-nsicherheit behaftet. Im giinstigsten Fall kann zu einem Er
wartungswert noch ein Vertrauens- ocler auch ein Vorhersageintervall angege
ben werden, die desto breiter ausfallen, je groBer der Zeitraum fi.ir die Vorher
sage ist. Diesc Unsicherheit kann bei der Auswahl der Znstandsvariablen mit 
beri.icksichtigt "·erden, wenn sich die Vorhersage auf eine Gesamtheit gleich
artiger Okosysteme, z.B. BesUinde von \Veizenpflanzen, bezieht. LaBt sich tiber 
dies mit dem System ohne Schwierigkeiten experimentieren, so konnen auch 
mit den ausreichend genau festgestellten Anfangsbedingungen gute Schatzun
gen flir die Zustandsvariablen aus dem :Modell abgeleitet werden. 
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I )t•Jt!l()('h hleiht die Frnge offen, woclurch die groBe Anz.nhl cler in einem.l\foclell 
('itte;-; ()ku~y;-;tL•tns zu beriicksiehtigemlen ZustandsYn,rinblen clrastisch vermin
dert \H'rden kann. 

I11 er;-;ter Linie \Vird die Anzahl der Zustandsvrn·iablen dureh den Zweck des 
.:\fudt·11s lwsdwii.nkt! Es kann und sollte nicht das Ziel sein, ein Modell so voll
stii.ndig wic mi)glich zu maelwn. Bei Okosystemen, vvie \VeizenbesUinclen, ge
niigt es oft, sich auf die Fragen zu besclm1nken, wie der Ert.rag von den \Vitte
rnngsl>eclingnngen abhangt~ sofern die Pflanzen ausreichend mit Nahrstoffen. 
1m(t \Yasser Yersorgt sind, ocler auch, \Vie bei ausreichender N£i.hrstoffversor
gung dns \Vasser 1JCgrcnzend \Virkt. ln heiden Fallen wircl auBcrdem voraus
gesdzt, <laG 1\.".rankheiten und Schadlinge 1mberti.cksiehtigt bleiben konnen. 
Soil dur Einfluf3 von Schacllingen auf clen Ertrag mit in das :Modell einbezogen 
we1;den, so kann beispielsweise cler Ertragsverlust dnrch Pilzkrankheiten unter-
. .:;ncht \\'erden. Ein l\fodcll ist abo dem jeweiligen Zwec_rk entsprechencl zn ent
m•rfc·n. Ein sogennnntes :,umfassemles·' Modell z.J3. fiir 'VeizenbesUinde auf
stellt•Jt zn \\·olien: diirfte utopisch sein. 

Tn zweiter I .. inie laBt siuh die Anzahl der Zustandsvariablen dadurch ver
ringcrn, daB ein gewisser hierarchischer Aufbau des l\1oclells angestrebt wircl. 
:Restimmte im System anftretencle Prozesse werden auf einer elementaren 
Stnfc nntersucht unci· die gewonnenen Erkenntnisse clazu benutzt, ein l\'Iodell 
dariihcr anfzustellen, dRs den ProzeBverlauf auf einer hoheren Stufe nachbildet. 
Gibt clns l\fodell den ProzeB hinreichencl genau \Viecler, so konnen die dabei auf
tretemlen \Vichtigsten Aspekte wieder in einem l\Iodell zusRmmengefRBt wer
den, (tas nun seinerseits als Baustein cines erkHirenden Modells auf einer noch 
hi)!wren Stnfe clienen kann. Diese Art, l\Iodelle mit einer hieraruhischen Struk
tur nttfznbanen, soU im zweiten Teil des Beriuhtes clarzustellen versucht wer
deu. 

2. Praxis 

2.1. Pflanzenwachstum 

Vor et m"L liJO J ahren lag die auf Acker- nnd \Veicleflachen erreichbare Biomasse 
(:Jlasse organischer Trockensnbstanz) nicht hoher als ein paar Dutzend kg/ha, 
und ,·on der im Aekerbau crzielten Biomasse war hochstens die Halfte fi.i.r den 
?\Ienschen direkt verwendbar. Inzwischen vervielfachten sich die Ertrage, weH 
die Pflanzen besser mit vVasser unclmineralischen Nahrstoffen versorgt, Schad
linge, Kmnkheiten uncl Unkrauter besser bekampft und die Sorten cler Pflan
zenarten hesser an die veranderten Um,veltbeclingungen angepaBt werclen konn
ten. Dn aher bekanntlieh Baume nicht in den Himmel wachsen, ist die Frage 
nnhcliegencl, wo die Grenzen des \Vachstums sind. 'Vie groB ist der Ertrag unse
rer Knltnrpflanzen, wenn sie optimal n~it vVasser uncl Nii.hrstoffen versorgt 
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\H'nlen, und 1wine Krankheiten und Schadlinge 7-ll Ertragsverlusten fiihren ? 
t<>:perimente hier7.u lassen erkennr.n_. dan diescr E1·trag fi.ir die einzelnen Kul
tnrpflauzenartenziemlich verschiedenausfallt. Das ist abcr keineswegs eincFolge 
untersehiedlicher 'Vachstumsgeschwindigkeiten ~ denn in den Niederlanden 
liegt beispielsweise die Geschwincligkeit der Biomassenprocluktion fi.ir fast alle 
Enltnrpflanzen bei 200 kgfha. d -, sondern vielmehr eine Folge der unter
schiedlich langen V cgetationszeiten. Flir Sommergetriecle :ist sie kurz, flir Ru
ben. Kartoffeln und auch fi.ir Gras ist sie Hinger, sofern clessen produktive Blatt
fHiche clnreh regelm8J3igen Schnitt erneuert \Vird. 

Yfenn dies alles schon bekannt ist) wozu sind dann noch ~fodelle notig? Fi.ir 
die K otwendigkeit von lVIodellen gibt es viele Griinde. So sind lVIodelle notig, 
mn die Frage beantworten zu konnen, wie durch Veranclerung bestimmter 
Eigenschaften der Pflanzen deren W'"achsb.tm b~schlennigt uncl der Ertrag ver
grof3ert \Verden kann, oder nm vorhersagen zn kr)nnen, was flir ein potentieller 
Ertrag in Gebieten mit einem anderen Klima zu erwartcn ist. Dles beispiels
weisl' als EntseheidungE)hilfe heim Einfi.i.hren ncner Sm·ten in andere Klima
gebiete. AuBerdem konnen mit l\fodellen und der mit Hmen moglichen Simula
tion des realen Systems Grundlagen fiir das Studium der Beziehung Z\'.'ischen 
Schadlingen, Krankheiten und dem Pflanzenwachstum ermittelt werden, so 
daB der Gesnnclheitszustancl eines Pflanzenhestancles besser beherrscht werden 
kann. 

Bekanntlich \Verden auch die Pflanzen eines Best andes meist keineswegs opti
mal mit ·\Vasser und Kahrstoffen versorgt, so clan ein Modell i.iber clas Pflan
zenwachstum und die Ertragsbildnng eine 1vertvolle Grnndlage bilclen kann~ 
den EinfluB begrenzencler Faldoren auf den Ertrag zu untersuchen. Kicht zu
letzt haben die l\Iodelle einen nicht geringen wissensehaftlichen \Yert, da in 
ilmen die Ergebnisse langj~ihriger intensiver Untersuchungen physiologischer, 
genetischer, biochemischer und biophysikalischer Art an den Pflanzen ver
einigt werden unci weil das Grnnclproblem aller clieser Untersuchungen durch das 
Verstanclnis fiir das pflanzliche Produktionssystem, in welchem mit Hilfc des 
Sonnenlichtes aus C02~ \Yasser und lVIineralstoffen Nahrung fi.ir :l\Iensch unci 
Tier entsteht, wesentlieh geforclert wircl, aber auch die in unserem \Vjssen be
stehenden LUcken deutlicher \Verden. 

In den letzten .Jahren ist dnreh die Forschungsgruppe ,Theoretisehe Teelt
kunde van de Land1Jomvhogeschool'' zusammen mit der Abteilung ,Okologie 
nnd Physiologic;' des Instituts fur biologische und chemisohe Untersuchungen 
landwirtschaftlich genutzter Pflanzen das Modell BACROS (BAsic CROp 
Simulator) entwickelt worden. l\Iit diesem erkHirenclen dynamischen ]Hoclell 
:sollen das \Vachstnm und die Ertragsbilclung landwirtschaftlich genntzter 
Pflanzen so nachgebildet werden_. dan die zu beschreibenden Prozesse zunachst 
allgemein mfaBt unci narh spezieller, aber gnter Wahl cler Parameterwerte fiir 
verschiedene Pflanzen- uncl Boclenarten simuliert werclen konnen. Die makro
meteorologischen GroHen. wie Feuehtigkeit, 'Vindgeschwindigkeit, Tempera
tur, Globalstrahlung, lYa-nnest-rahlnng des Himmels nncl BeWolktnig, hildEm 
die einzigen Steuervariablen im l\Iodell. 
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Die:-:e;:; sic her noch verbesserungsfahige Modell hesteht a us clrei Teilmodellen: 
die sich auf die Prozesse der Keimung) der 1\i!orphogenese und der Produktion 
von Hiomasse beziehen. Ein guter Ansatz fiir ein erkHirendes :Modell der Kei
mung konnte von ,JANSSEN (HJ74) auf Grund seiner Studien i.i.ber das Vorkom
men nnd die Verbreitung ·winterannneller Pflanzen gegeben werden. Dieses 
Teilmoclell beschreibt ziemlich allgemein das Brechen der Keimruhe, den V er
lust von Hemmstoffen dnrch Produktion vonStimulantien und den eigentlichen 
KL'improzel3 auf Grund physiologischerKenntnisse.Die fi.ir eine bestimmtePflan
zensorte erforderlichen \Verte fi.ir die l\fodellparameter konnen durch K.eim
prolwn im Labor ermittelt werden. Neben diesem lVIodell fi.ir die Keimung \Vnrde 
ein l\J odell cler mikrometeorologischen Prozesse, die in der Nahe der Bodenober
flarlw ahlaufen, entwickelt, das sich auf detaillierte mikrometeorologische 
(Gol·ImLAAX nnd \VAGGOSER 1972) und bodenphysikalische Untersuchungen 
( n E \\~IT nnd YA~ KEULEX 1H72) gri.indet. :Mit diesem :Modell kann der Verlanf 
cln TPtnpetatur und der Fenchtigkeit in der Nahe der Boclenoberflache Yon 
Stnndt· zn Stunde und von Tag zu Tag bereehnet werden. DieKom.binat.ion der 
beiden lJesehriebenen :Modelle erlaubt es, den Keimverlauf der Sorten unter dem 
Einflul1 der natlirlichen Umweltbedingungeu zu bereehnen. Flir landwirt
f;chaftliche Nutzpflanzen kann das lVIodell vereinfacht Werden, weil hier die· 
Keimruhe meist nur eine geringe Rolle spielt. 

Der Aufban eines lVIodells cler lVIorphogenese, also eines 1\'Iodells fiir die Ent
wil'ldung cler Pflanzen in bezug auf Form und Funktion, konnte bis jetzt wegen 
der ungeni.igenden Kenntnisse liber die zugrunde liegenden Prozesse noch nicht 
hegonnen \Verden. Die Arbeiten von BENSIKK (1971) und PIETERS (1974), 
ko;nhiniert mit den Studien tiber die gegenseitige Beeinflussung von SproB und 
\Vurzel (BROU\VER und DE \Vn' 19G8), lassen es hoffnungsvoll erscheinen, daB 
in ahsehbarer Zeit die Grundlagen fiir ein derartigesl\1odell vorhanden sein Wer
den. lnzwischen werden beschreibende l\1odelle verwenclet, mit denen wenig
stens die Ranclbedingungen fiir erkHirencle l\'loclelle der Biomassenproduktion 
feHtgeJt .. gt \Verden konnen. IVIit diesen erklarenclen lVIodellen konnen dann die 
Prozes:::;e des Stoffaustausches und dcr Stoffumsetzung simuliert werden, die 
in cler Umgebung der OberfHiche eines wachsenden Pflanzenbestandes bei guter 
\fasser- uncl Nahrstoffversorgung cler Pflanzen h1 Ahhangigkeit von den \Vitte
rnngsheclingnngen ablaufen. 

2.2. Biomassenproduktion in PflanzenhesHinden 

2.2.l. Assimilation und 'J.lranspiration 

Bei cler Biomassenproduktion geschlossener Pflanzenbestande geht es in erster 
Linie tllll die GroBe der Photosyntheserate. Grundlegend sind.hier die MeBer
gebnisse iiber den Zusammenhang der C02-AssimHation der Blatter mit der 
Lichtintensitat, dem C02-Gehalt uncl der Temperatur cler Luft (GAASTRA 1959). 
Diese Ergebnisse allein reichen aher noch nicht aus, \Veil die Blatter in einem 
Pflanzen hestand keineswegs aHe horizontal stchen, sondern sich in beliebiger 
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}{ichtnng erstreeken nnd sieh nueh gegenseitig beschatten konnen. Ist a1Jer die 
ge.;;;nmte J3lattflache, die He flexion uml die Transmission der Blatter, die· Be~ 
standsarchitektur und die a us den verschieclenen Himmelsrichtungen einfnllenc.le 
Strahlung bekannt, so ist ein geometri:=::ches Problem zu lOsen, um die Vertei
lung des Lichtes iiher die BHitter berechnen zu konnen. Sind auBerclem die 
Tempernturen der BHitter, dieC02-Konzentrationeninder Umgebnng cler BUitter 
und die mathemutisehe :Funktion flir die Abhangigkeit der Photosynthese 
eines Blattes von Tempemtur, C02-Konzentration uncl Licht gegehen: so kann 
ans der Lichtverteilung die C09 -Assimilation der Pflanzen bereehnet ·werden. 

Der hierzu erforderl{ehe num~;rische Auf\vand ist allerdings so groB (vE \Vrr 
10GiJ), daB es kaum moglich sein wird. :J[odelle der Biomassenprocluktion auf
zuhauen, in clenen die standigen zeitlichen Anderungen des Lichtes, der Arehi
tcktur der Pflanzen, der Blattgesamtheit und der Eigenschaften der Blatter 
beriieksichtigt "·erden kihmen. Allerding::; ist es GounnrAAN (1973) dttrl'h Ex
perimente mit diesem gut fundierten Lichtklimamodell gelnngen. ein ver
cinf;H·htes l\Ioddl zn entwcrfen, das mit gerh1gerem H.echenanfwnnd die Licht
yerteilnng i.il>cT die Bliitter zu hereehnen gestattet, ohne dabei \Vesentliche 
Details clieses Problems vernachHissigen zn mi.issen. 

Die zum J3crechnen der Assimilationsgri..iBen erforclerlichen \Verte fi.ir die 
Blattemperaturen ergehen Rich a us einem Teilmodell filr die mikrometeorologi
schen Prozesse (GouDRI.AAN und \VAGGO:SER 1972), in welchem aus der Vertei
lnng der Strahlung und cler Schwaclnmg der Tnrbulenz im Pflanzenbestand 
eine \Varmebilanz fi.ir die verschiedenen, dem Licht ausgesetzten Blatter auf
gestellt. wird. Die sich an den Blat tern einstellende Temperatur hangt in hohem 
:MaBe davon ab, wie die eingestrahlteEnergie aufdielatente, fiirdie Verdampfung 
des \Yassers gebranehte, und auf die fiihlhare vVarme aufgeteilt wird. Diese 
Attfteilnng aber \Yird vom Offnungszn:=::tand der Stomata bestimmt, der in 
erster Linie clnrch die "\Vasserbilanz des Blattes, aber auch durch den C02-

Gehalt in den Interzellularen und clmnit 'riedernm durch die C02-Assimilation 
festgelegt wird. 

In einem weiteren detaillierten l\1odell wird der Transport des \Yasscrs in1 
Boden zn den Pflanzenwurzeln sowie clessen Aufnalnne durch die \"rnrzeln, 
·dessen Transport durch die Pflanze und schlieBlich auch clas Verhalten der 
Stomata erfaBt. Das Modell heiBt TROIKA, weil es sich aus drei rreilmodellen 
zu:::;ammcnsetzt nnd weil es sich wie das russische Dreigespann selnYt'T heherr
schen HWt (LA:'IIBERT und PEKKI:XG DE YRIES 1971). 

l!nter der Voranssetzung, cla.B die Pflanzen gut mit \Vasser versorgt werden, 
lassen sich aus clem detaillierten Modell '-rieclermn vereinfctchte Modelle ahlei
ten, die mit gewi.inschter Genauigkeit fi.ir das jeweilige Produktionsmodell den 
Offnnngszustancl der Stomata, die Temperatur-, Feuchtigkeits- nnd C02-

Profile sowie die Blattemperatur zu berechnen gestatten. vVird eine begrenzte 
\Yasserversorgung fiir die Pflanzen angenommen, so sind andere vereinfachte 
lVIodelle notig (YAX KEULEN 1975). Im Prinzip ist es hier zwar moglich, ein 
allgemeingi.iltiges Modell aufzuhauen, aber diese AllgemeingUltigkeit geht auf 
Kosten cler Ubersichtlichkeit und des Anfwandes an Rechenzeit. 
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•) ·> •) H d t>rotropht> Prod uktion ron Biomasse 

:'\cwh ,~or einigen tTnhren v;·nrde in cler J>flanzenphy~iologie die l\1einnng n~r
trcten, daB die Respiration notig ware, um da:s P.f1anzcnge1Yebe zu erhaltcn, 
unrl daB sie deswegcn eng mit cler Biomasse und rnit der Temperatur zmmm
mcnhiingt. Eine genaue Untersuchung der sich in Pflanzen abspielenden Syn
tlwseprozesse (PEN:XIXG DE VRIES H174a, h; PENNIKG DE VRIES ct al. 1974) 
lie!~ a her cleut.lich erkennen, daB dies nicht so ist, daB vielmehr die Respiration 
dcr Pflanzen sehr eng mit der heterotrophen Synthese Yon Pflanzenhestand
teilen, ·wie Zellulose, Ji,ett uncl Ei weiB, zusammenhb1ngt. Es zeigte sich anBer
dL'llt. daB der Erhaltungsstoffweehsel in einem betrachtlichen MaBe dazn client, 
Ei\\·eiB begrenzter Lehensdauer neu zu synthetisieren nnd auch dazn, erfor
dt•rlicho Unterschiede zwischen Ionenkonzentrationen aufrechtzuerhalten. Fiir 
die eigl'ntliehe Erhaltnng der "\\·nchsenden Pflanz~ selbst ist nm· ein geringer 
Tt•il fit:>r Hespiration notig (PEX"SI:XG DE VRIES H)-75). 

E:'; scheint moglieh zn s::in, fliejenige Masse pflanzlieher Substanz einer be
stilttllJ.ten Zusammensetzung zu herechnen, die nus ciner -rorgegebencn ~Ienge 
Pli'ltlbyntheseprodnkten, d.h. nus eincr :\Iisclnmg von Znekern uncl Amino
:-;~iun·n, hergestellt werden kann. Dazu laBt sieh die frei \\·erdende C02-Menge 
und die lVIenge des anfgenommenen Sanerstoffs berechnen. Es zeigt sich, daB 
es nicht so sehr auf Einzelheiten cler biochemischen Heaktionen ankommt, 
sondcrn auf die rmreclnnmgsfaktoren, die letztlich fi.ir die Proclnktionsmodelle 
gelm1.neht werden. 
~ ln einem dynamischen l\[odell werden aber die zeitlichen Anderungen, d. h. 
die Ceschwindigkeiten ftir die Respiration und die Biornassenproduktion, he
notigt, die von der Tempratur der jewemgen vVachstumszone und der flir 
das \\?achstnm verfligbaren Substanzmenge ahhangen. Als eine zentrale Gri:>Be 
i m ::\Ioclell cler Biomassenprodnktion erweist sich die als Znstanclsvariahle zn 
intPrpretierende Reserve, die mit der Photosynthese zn- und mit der hetero
trophen Synthese abnimmt. \Vegen der znr Zeit noch nicht ausreichenden 
Kenntnisse i.iber die 1\Iorphogcnese einer Pflanze 1a13t sich ein 1veiterfiihrencles 
:Modell der Biomassenprodukt.ion (Anfban strukturierter Substanz) noch nicht 
formuliercn. 

~.~.:~. Prilfnng· dcr 1Uodclle 

.Es geniigt im allgemeinen nicht, ein Modell fi.ir ein System aufzustellen, ohne 
rlic durch Simulation mit diesem 1\foclell erzielten Ergebnissen mit den aus 
Experimenten am tatsachlichen System gewonnenen zu vergleichen und zu 
i.i berpriifen. Fur die lVIoclelle geschieht dies clurch Vergleich berechneter \Vachs
tumskurven mit den im Experiment ermittelten (DE \VIT et al. 1970), \Yohei 
allerclings mehr morphogenetische Gesichtspunkte als die der Biomassen
prorlnktion heri.icksichtigt \Verden. Aber auch ahgesehen hiervon sind die in 
kurzen Zeitabschnitten gemessenen vVachstumsgeschwindigkeiten von Becleu
ttmg und mit vielen Fehlern behaftet. Deshalb diirftedamitkaumder \Yert eines 
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~\ludell~ zu Leurteilen :::;ein. Sofern keine groben Hehler gemacht werden, liegcn 
die mit clem lVIoclell erzielten \Verte immer im Vertrauensintervall der .MeBwerte. 

Sollen genauerc l\IeBwerte hestimmt werclen, so wird ein vom I11stitut. fiir 
l>iologisehe nnd chemische Untersuchungen landwirtschaftlich genutzter Pflan
ZGn entwickeltes ,Fotomobil': henutzt, nm den taglichen Gang der Photosy'11-
these, cler Respiration nnd der Transpiration in einem Feldbestand zu ermitteln 
( L<n·wERSE 1974). Dazu wird eine ldeine Kammer mit einer GrundfHiche von 
:2 X 2 m in den Best and gestellt, die ErdbodenoberfHiche in der Kammer abge
deckt und in ihr ein Uberdruck der Luft so eingestellt, daB die Bodenatmung 
1md die Yrasserverdunstung aus dem Boden eine I\'Iessnng des C02- nnd vVasser
mnsatzes der Pflanzen in der Kammer nicht beeintrachtigen konnen. In der 
Kammer ·wird die Luft dnrch Zirkulation turbulent gehalten, und durch Kiihlen 
und En,·armen \Yird die Lufttemperatur der Kammer geregelt. Die C02-lVIenge 
in cler Kammer wird dnrch die Zuluft fortlaufend erneuert. Die assimilierten 
hzw. respirierten C02-lVIengen werden a us den in der Zuleitung, in cler ICammer 
selhst nnd in der: Abluft gemessenen C02-Konzentrationen und aus der Durch
strcinmngsgeschwindigkeit hestimmt. Aus dem in der Kammer gemessenen 
:Feuc:htigkeitsgehalt der Lnft und aus cler Geschwindigkeit, mit der das "'\Vasser 
am Kiihler kondensiert, wird die Transpiration P.rmittelt. · 

Das sich in einer solchen Kammer einstellende Klima ist natiirlich von dem 
im AuBeren herrschenden verschieclen, vor allem die Turbulenzmuster, die 
Luftfeuchtigkeit und auch der vYarmeaustausch mit der Umgebung. Durch 
ge:schicktes Anpassen des Teilmodells zum Simulieren cler mikrom_eteorologi
sehen Unterschiede wird dies in der Rechnung mit beri:icksichtigt. 

Der gemessene und der simulierte Tagesgang fur die Photosynthese werden 
dann in ihren Einzelheiten miteinander verglichen (VAN KEULEN et al. 1975). 
Die Ubereinstimnnmg ist manchmal i.iherraschend gut, zuweilen aher auch 
schleeht, vor allem, wenn auBerordentliche Temperatur- und C02-Bedingungen 
vodiegen. 

Die simulierte und gemessene Transpiration stinunen manchmal gut iiberein. 
:Es zeigen sich jedoch nnerwartete Verhaltnisse. So haben beschattete oder im 
Dunkeln liegende Blatter geschlossene Stomata, so daB sie unter Feldbeclin
gnngen wenig zur Transpiration der Pflanzen beitragen, zumal sie im Bestand 
aueh clem vVind ·weniger ausgesetzt sind. Es erweist sich aber als notig, mehr 
Aufmerksamkeit auf den sich bei geschlossenen Stomata einstellenden \Vider
stancl fiir den vVasserclampfaustausch zu legen, denn in der Kammer des ,Foto
mobils:: stehen alle Blatter unter den gleichen Turbulenzbedingungen, woclurch 
sic·h der Beitrag beschatteter Blatter an der Transpiration wesentlich erhoht. 
Auf cliese \Veise kann die von einer Pflanze in der Kammer verdnnstete 
\Yassermenge doppelt so groB werden, wie die einer vergleichbaren Pflanze im 
Freien. · 

Es gibt aber noch andere groBere Probleme. So deuten eigene Messungen der 
Photosynthese an lVIaisblatt.ern iibereinstimmend mit den in der Literatur 
hekaunten Angahen darauf hin, daB die Photosynthese dieser Pflanzenart ziem
lieh stark temperatnrabhangig ist, und bei einer Tempera tnt vmi 12 °C ist die 
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Gcc;l'hwindigkeit dcr C02-Anfnnhme fast Null. Simnlicrte Ces('hwindigkt·iten 
der C02-Aufnrrhme auf Grund cler gemessenen 'l'emperaturabhangigkeit liefern 
dns glt~iclw Ergebnis. lV[essungeninr Feldhestand zeigenjed:oeh, daB die Netto
assimilation der Pflanzen bei t;>iner Temperatur von 12 oc:; innner noch einen Be
trag von 80% - bezogen auf die bei Optimaltemperatnr - erreicht. Es zeigt. 
sich also keine groBe Temperaturempfincllichkeit. Dies zeigt die J!\:i,higkeit der 
Blatter, sic helen wechselnclenBeclingungen anpassen zukonnen. Es ist also notig, 
lVlodelle aufzustellen, in clenen die biochemischen B.eaktionen uncl die Zell
strnktur beri.icksichtigt werden, so daB die mit physiologischen lVIeBtechniken 
ermittelto ,Assimilationsfunktion" genau erldart und analysiert werclen lmnn. 

3. Schlufl 

Offensic.:htlich sind JHodelle und clas durch sie ermhglichte Simnlieren realer 
Syteme Pin gutes, aber nicht unproblematisches Hilfsmittel, komplizierte 
Systeme zu untersuchen. Sie ermoglichen es, bestimmte quantitative Aspekte 
der Erscheinungen deut1icher herYortreten zu lassen uncl anch die \Yechselwir
knngen zwischen den Prozessen zu erfassen. AuBerdem lief ern sie eine Grundlage 
dafiir, gewissePrioritaten zn setzen fiirweitere, auch verschiedene \Vissenschafts
di13ziplinen betreffende Untersuchungen, die dann smYohl mit Experimenten 
als aueh m.it Moclellen durchgefiihrt werden sollten. 
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