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1. Theorie

1.1, System und Modell

- Wihrend der letzten 20 Jahre wurden in den technischen Wissenschaften aus-
fithrlich ahbgeschlossene dynamische Systeme untersucht. Bestirkt durch die
dabei erzielten Ergebnisse und die gesammelten Erfahrungen, welche sehr all-
gemeinen Charakter tragen, wird jetzt auch in den biologischen Wissenschaften
versucht, den mit den Begriffen . System™, ,,Modell* und ,,Simulation® ver-
bundenen Untersuchungsmoglichkeiten mehr Aufmerksamkeit zu widmen. -

Dev Begriff ,,Modell“ wird in verschiedenem Sinn verwendet. So ist eine
Landkarte ein Modell, also eine vereinfachte Darstellung eines Teiles der Erd-
oberfliche, in welcher alle Informationen iiber die Erdoberfliche enthalten sind,
die fiir den jeweiligen Zweck von Belang sind. Beispielsweise kann der Verlauf
von Eisenbahnlinien dargestellt werden oder der Verlauf von Linien gleicher
Regenmengen oder die Vegetation eines Landes. Oder es kénnen an einem maf3-
getreven Modell eines Schiffes in einem Schleppkanal Messungen auf verhilt-
nisméiBig einfache Weise vorgenommen werden, die es erlauben, das Verhalten
eines noch zu bauenden Originals mehr oder weniger genau vorherzusagen.
Fine andere Art von Modellen ist gemeint, wenn allgemeine Gleichungen der
Mechanik beispielsweise auf das Fallen eines Apfels angewendet werden und
der Zusammenhang zwischen Fallgeschwindiglkeit und Schwerebeschleunigung
beschrieben wird.

Ahnlich ist die Situation mit dem vielverwendeten Begriff ,,System®. Zu-
néichst sei unter ,System® ein begrenzter Teil der Wirklichkeit verstanden,
wobel gewisse ,,Dinge der Wirklichkeit als Elemente des Systems betrachtet
und ihre Beziehungen zueinander in den Blickpunkt geriickt werden. Die Ge-
samtheit der mit dem System erfafiten Beziehungen wird auch als dessen

“oStraktur” bezeichnet. Auch ein Modell besteht aus gewissen Elementen, die
durch Beziehungen miteinander verkniipft sind. So gesehen, kann ein Modell
auch als ein System (mit einer gewissen Struktur) betrachtet werden. Mit dem
Begriff ,,Modell* wird aber dariiber hinaus noch eine Abbildung von einem
komplizierten System, das untersucht werden soll, in ein einfacheres System,
clds untersucht werden kann, verstanden. Auf diese Eigenschaft der Modelle,
Abbildungen zu vollziehen, griindet sich die Méglichkeit, komplizierte Systeme:
zu handhaben und deren Verhalten vorauszusagen. Darin besteht der Nutzen
von Modellen. :

Biolngische Systeme, wie beispielsweise eine Membran, eine Zelle, ein Organ,
eine Pflanze, ein Tier oder auch ganze Lebensgemeinschaften (Okosysteme),
R
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~ sind sehr kompliziert, und es ist schwierig, die Zusammenhiinge und Wechsel-
bezichungen zwischen den Systemelementen quantitativ zu erfassen. Bel den
Versuchen, diese Systeme in bezug auf bestimmte Gesichtspunkte analog zu
dem Vorgehen bei technischen Systemen-zu modellieren, ist es durchaus be-
rechtigt zu fragen, ob ebenfalls mit solchen Erfolgen gerechnet werden kann
wie in der Technik. (Eine klare Antwort auf diese Frage kann wohl zur Zeit
noch nicht gegeben werden ; aber die hoffnungsvollen Ansétze auf verschiedenen
Teilgebieten der Biologie, Systeme zu modellieren, berechtigen zu der Annahme,
dal} diese Frage doch eines Tages positiv beantwortet wird.)

1.2, Beschreibende und erkliirende, statische und dynamische Modelle

Werden mit einem Modell die primér gewonnenen Daten ither das zu modellie-
rende System nur soweit hearbeitet (Herstellen von Kaxrten, graphische Dar-
stellungen, statistische Analysen), dall der zugrunde liegende Sachverhalt
ithersichtlicher wird und die Zusammenhéinge, wenn auch in vereinfachter
Weise, deutlicher hervortreten, so werden diese Modelle iiblicherweise als be-
schreibende im Gegensatz zu den erklirenden Modellen bezeichnet. Offen-
sichtlich sollte den erklivenden Modellen der Vorzug gegeben werden, auch in
der Biologie, da mit ihnen im allgemeinen komplizierte Sachverhalte auf ein-
fachere zuritickgefiihrt werden koénnen; sie erfordern jedoch Untersuchungen auf
mindestens zwei verschiedenen Stufen; einerseits miissen geniigend Kenntnisse
auf jener Grundstufe vorliegen, die zum Erkliren der Phinomene auf einer
hoheren Stufe verwendet werden sollen, andererseits miissen eben diese Phi-
nomene selbst soweit analysiert werden, da} ein Erkldren mit Hilfe der Kennt-
nisse aus den darunter liegenden Stufen moglich wird. So kann beispielsweise
versucht werden, die Eigenschaften von Membranen aus den Eigenschaften der
Molekiile abzuleiten, aus denen die Membranen aufgebaut sind. Oder es kann
versucht werden, die Vorginge in einem Okosystem auf Grund der Kenntnisse
iiher das Verhalten und {iber die physiologischen Eigenttimlichkeiten der im
Okosystem vereinigten Organismen zu erkléren.

Wihrend fiir technische Systeme erklédrende Modelle schon so gut entworfen
werden konnten, daBl sich ein Vergleich mit dem wirklichen Geschehen im
System eriibrigte, ist die Situation in der Biologie nicht so giinstig. Vorerst
diirfte ein Vergleich gewisser im Modell erzielter Ergebnisse mit denen experi-
menteller Untersuchungen am wrspriinglichen System selbst micht zu ver-
meiden sein. Wird nun bei einer sich zeigenden Diskrepanz zwischen Modell
und Wirklichkeit das Modell nur so veréndert, daB eine bessere Ubereinstim-
mung erreicht wird, so besteht sehr leicht die Gefahr, aus dem anféinglich be-
grifflich durchsichtigen erklirvenden Modell ein weniger durchsichtiges beschrei-
“hendesModell entstehen zu lassen:Deshalb schieint es in dieser Situation glin-
stiger zu sein, zundchst zu priifen, welche Annahmen oder Voraussetzungen
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im Modell nicht tragfibig genug sind, und zu versuchen, neue Kenntnisse
auf der erkldrenden Grundstufe zu gewinnen, aus-denen bessere Versionen des
Modolls abgeleibet worden Kénmen.

Modelle, die die zeitlichen Verinderungen einzelner SystemgroBen, also
IKenngroBen fur das prozeBhafte Geschehen im System, beriicksichtigen, heiflen
dynanische Modelle; diejenigen, in denen solche Verdnderungen nicht beriick-
sichtigt werden, heilen statische Modelle. s ist durchaus méglich, dafl meh-
reve statische Modelle als Teile in einem wmfassenden dynamischen Modell ent-.
halten sind, so zum Beispiel das statische Modell fiir die Beziehung zwischen
Respiration und Wachstum eines Organismus auf Grund von Kenntnissen tiber
die zugehorigen biochemischen Reaktionen oder ein Modell zum Berechnen der
Lichtverteilung in einem Pflanzenbestand aus der Architektur der Pflanzen,
der Reflexion und Transmission der Blidtter, des Sonnenstandes und des Zu-
standes des Himmels. '

Das Studium des Verlaufs der Systemgrofien in einem dynamischen Modell
wird vielfach ,,Simulation’™ genannt.

1.3. Simulation 6kologischer Systeme

Die Moglichkeit, mit einem Modell das zeitliche Verhalten eines Systems zu
simulieren, griindet sich auf die Annahme, daB geeignete Systemgroflen oder
. Zustandsvariable definiert und ihre zeitlichen Anderungen oder Geschwindig-
keiten als Funktionen der Zustandsvariablen und weiterer Steuervariablen be-
schrieben werden kénnen.

Zustandsvariable fiir ein 6kologisches System sind beispielsweise die gesamte
Biomasse eines Pflanzenbestandes, der Anteil von Tieren einer bestimmten
Art in einem bestimmten Gebiet, die Menge des Stickstoffs im Boden, in der
Pflanze oder im Tier, der Wassergehalt und die Temperatur des Bodens usw.
Steuervariable sollen den von auflen auf das System ausgetibten Einflul kenn-
zeichnen; sie werden nicht durch die im System ablaufenden Prozesse beein-

fluBt. Steuervariable kénnen makrometeorologische Groflen sein wie Nieder-
schlag. Wind und Strahlung oder auch die Mengen an Nahrstoffen, die einem
System zugefithrt werden. Je nachdem, wie die Grenzen fiir das System gewiihlt
werden, konnen dieselben GroBen Zustands- oder Steuervariable im Modell
sein.

Die Gleichungen fiir die Anderungen oder Geschwindigkeiten der Zustands-
variablen sollten ausgehend von den Kenntnissen iiber die im System ablau-
fenden physikalischen, chemischen und biologischen Prozesse und moglichst
nicht nur auf Grund einer statistischen Analyse des Systems aufgestellt wer-
den. Hierin unterscheiden sich die erklirenden Modelle von den beschreibenden.
Wie die Gleichungen im einzelnen zu formulieren und numerisch zu handhaben
sind, dazu gei auf das Lehrbuch von pE Wit und Goupriaax (1974) hingewie-
sen.







mit den ausreichend genau festgestellten Anfangsbedingungen gute Schitzun-
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bie Geschwindigkeiten in zustandsbestimmten Systemen sind gegenseitig
voncinander abhingig, eine Eigenschaft. die am Beispiel des Pflanzenwachs-
tums erliutert werden soll. Bekanntlich ist die Geschwindigkeit des Ptlanzen-
wachstums, die ither die Masse des Strukturgewebes bestimmt wird, eng mit
der Photosynthese in den Blattern verkniipft. In einem erklirenden Modell fiir
das Pflanzenwachstum ist dies aber ein Zusammenhang, der sich aus verschie-
denen gleichzeitig ablaufenden Prozessen ergibt und in diesem Sinne keine di-
rekte Beziehung darstellt. Die Photosynthese trigt entsprechend ihrer Geschwin-
digkeit dazu bei, Reserven in der Pflanze zu bilden, und die Wachstums-
geschwindigkeit der verschiedenen Orgare hangt von der Menge an Reserven

und von anderen Zustandsvariablen ab. Stehen die Pflanzen im Dunlkeln, so

hort zwar die Photosynthese auf, aber das Wachstum geht weiter, wobei die
Reserven verbraucht werden. Dies kann sogar soweit gehen, dafi die Masse
frither gebildeter pflanzlicher Strukturen vermindert wird.

In Okosystenmen ist die zu ihrer Modellierung erfcrderliche Anzahl von Zu-
standsvariablen im allgemeinen entmutigend groB. Denn beispielsweise bei
Pflanzenbestinden geht es nicht allein wmn die Biomasse der griinen Pflanzen-
teile, auch wenn dies eine wichtige Grofle ist, sondern auch um Zustandsva-
rinble, die, wie der Stickstoffgehalt, der Mineralstoffgehalt, der Enzymgehalt
und viele weitere biochemische Groflen, die Leistungsfihigkeit und das Alter
der Blatter kennzeichnen. Zusétzlich wéren die Wurzeln mit ihrer in den ein-
zelnen Bodenschichten verschiedenen Aktivitét zuberiicksichtigen. Hinzukémen

auch Tiere und Mikroorganismen, deren sich mit der Zeit verindernde Eigen-

schaften den Pflanzenbestand beeinflussen kénnen. Es leuchtet deshalb ein, dal3
es wohl unvorstellbar ist, ein Modell aufstellen zu wollen, in welchem die Eigen-
schaften und das Verhalten eines 6kologischen Systems vollstédndig auf Grund
ciner genauen Kenntnis der sich in ihim abspielenden biochemischen, biologischen
und physikalischen Prozesse erklirt werden kénnten; nicht zuletzt auch des-
wegen, weil mit dem Bestimmen der fiir das Modell notwendigen Anfangswerte
der Zustandsvariablen ein zu radikaler, systemverindernder, vielleicht sogar
schiidigender Eingriff in das System selbst vorgenommen werden miifite.

Ein Ausweg besteht darin, aus der Menge der denkbaren Zustandsvariablen
eine sinnvolle Auswahl zu treffen. (Ein Modell, in welchem 100 Zustandsva-
riable beriicksichtigt werden konnen, ist schon sehr groB.) Die folgenden Ge-
sichtspunkte sollten bei der Auswahl der Zustandsvariablen beachtet werden.

Vorhersagen iiber das Systemverhalten auf Grund von Modellen sind im all-
gemeinen mit Unsicherheit behaftet. Im giinstigsten Fall kann zu einem Iir-
wartungswert noch ein Vertrauens- oder auch ein Vorhersageintervall angege-
ben werden, die desto breiter ausfallen, je groBer der Zeitraum fiir die Vorher-
sage ist. Diese Unsicherheit kann bei der Auswahl der Zustandsvariablen mit
beriicksichtigt werden, wenn sich die Vorhersage auf eine Gesamtheit gleich-
artiger Okosysteme, z. B. Bestéinde von Weizenpflanzen, bezieht. Li3t sich iiber
dies mit dem System ohne Schwierigkeiten experimentieren, so kénnen auch
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Denmoch bleibt die Frage offen, wodurch die grofie Anzahl der in einem Modell
cines ()lxl)s\ stems zu bu‘ l\smhtwcnden /usmndsv aviablen drastisch vermin-

“dert werden kann.
In erster Linie wird die Anzahl der Zustandsvariablen durch den Zweck des
Modells bhesehrankt! IBs kann und sollte nicht das Ziel sein, ein Modell so voll-
stindig wie mdoglich zu machen. Bei Okosystemen, wie \Vuzenbebtanden, ge-
niigt es oft, sich auf die Fragen zu beschrinken, wie der Ertrag von den Witte-

rungshedingungen abhédngt, sofern die Pflanzen ausreichend mit Néhvstoffen -

und Wasser versorgt sind, oder auch, wie bei ausreichender Nihrstoffversor-
gung das Wasser begrenzend wirkt. In beiden Féllen wird auBerdem voraus-
rrewt/t daB Krankheiten und Schédlinge unberiicksichtigt bleiben kénnen.
Soll dev EinfluB von Scl dlingen anf den Ertrag mit in das Modell einbezogen
wetcden, <o kann belspldm’mse der Ertr agavellust durch Pilzkrankheiten unter-
sucht werden. Ein Modell ist also dem jeweiligen Zweck entsprechend zu ent-
werfen. Kin sogenanntes ,,unmfassendes™ Modell z.B. fiir Weizenbestiinde auf-
stellen zu wollen, diwfte utopisch sein.

In zweiter Linie JiBt sich die Anzahl der Zustandsvariablen dadurch ver-
ringern, dal} ein gewisser hierarchischer Aufbau des Modells angestrebt wird.
Bestimmte im System auftretende Prozesse werden auf einer elementaren
Stufe untersucht und die gewonnenen Erkenntnisse dazu benutzt, ein Modell
darither aufzustellen, das den Prozeflverlauf auf einer hoheren Stufe nachbildet.
Gibt das Modell den Prozef} hinreichend genau wieder, so kénnen die dabei auf-
tretenden wichtigsten Aspekte wieder in einem Modell zusammengefalit wer-
den, das nun seinerseits als Baustein eines erkldrenden Modells auf einer noch
hoheren Stufe dienen kann. Diese Art, Modelle mit einer hierarchischen Struk-
tur aufzubauen, soll im zweiten Teil des Berichtes darzustellen versucht wer-
den.

Praxis

2.1. 1’ﬂf1n/enwachstum

Vor etwa 150 J ahren lag die auf Acker- und Weidefldchen erreichbare Biomasse
(Masse organischer Trockensubstanz) nicht hoher als ein paar Dutzend kg/ha,
und von der im Ackerbau erzielten Biomasse war hochstens die Halfte fiir den
Menschen divekt verwendbar. Inzwischen vervielfachten sich die Ertréige, weil
die Pflanzen besser mit Wasser und mineralischen Nahrstoffen versorgt, Schad-
linge, Krankheiten und Unkriduter besser bekdmpft und die Sorten der Pflan-
zenarten besser an die verdnderten Umweltbedingungen angepafBt werden konn-
ten. Da aber bekanntlich Badume nicht in den Himmel wachsen, ist die Frage
nahelicgend, wo die Grenzen des Wachstums sind. Wie grof} ist der Ertrag unse-
rer Kulturpflanzen, wenn sie optimal mit Wasser und Néhrstoffen versorgt
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werden, und keine Krankheiten und Schédlinge zu Ertragsverlusten fithren 2
Fxperimente hierzu lassen erkennen, dafd dieser Ertrag fiir die einzelnen Kul-
turpflanzenarten ziemlich verschieden ausfallt. Dasist aber keineswegseine Folge
unterschiedlicher Wachstumsgeschwindigkeiten — denn in den Niederlanden
liegt beispielsweise die Geschwindigkeit der Biomassenproduktion fiir fast alle
Kulturpflanzen bei 200 kg/ha. d —, sondern vielmehr eine Folge der unter-
schiedlich langen Vegetationszeiten. Fiir Sommergetriede ist sie kurz, fir Rii-
ben, Kartoffeln und auch fitr Gras ist sie linger, sofern dessen produktive Blatt-
fliiche durch regelmiBigen Schnitt erneuert wnd

Wenn dies alles schon bekannt ist, wozu sind dann noch Modelle notig ¢ Fir
die Notwendigkeit von Modellen g,lbt es viele Griinde. So sind Modelle nétig,
um die Frage beantworten zu konnen, wie durch Verinderung bestimmter
Eigenschaften der Pflanzen deren Wachstum beschleunigt und der Ertrag ver-
groflert werden kann, oder wm vorhersagen zu kdnnen, was fiir ein potentieller
FErtrag in Gebieten mit einem anderen Klima zu erwarten ist. Dies beispiels-
weise als Entscheidungshilfe beim Einfithren neuer Sorten in andere Klima-
gebiete. Auflerdem konnen mit Modellen und der mit ihnen méglichen Simula-
tion des realen Systems Grundlagen fiir das Studium der Beziehung zwischen
Schadlingen, Krankheiten und dem Pflanzenwachstum ermittelt werden, so
dal der Gesundheitszustand eines Pflanzenhestandes besser beherrscht werden
kann.

Bekanntlich werden auch die Pflanzen eines Bestandes meist keineswegs opti-
mal mit Wasser und Néhrstoffen versorgt, so dafi ein Modell tiber das Pflan-
zenwachstum und die Ertragsbildung eine wertvolle Grundlage bilden kann,
den Einflufl begrenzender Falktoren auf den Ertrag zu untersuchen. Nicht zu-
letzt haben die Modelle einen nicht geringen wissenschaftlichen Wert, da in
ihnen die Ergebnisse langjéliviger intensiver Untersuchungen physiologischer,
genetischer, biochemischer und biophysikalischer Art an den Pflanzen ver-
einigt werden und weil das Grundproblem aller dieser Untersuchungen durch das
Verstandnis fiir das pflanzliche Produktionssysteny, in welchem mit Hilfe des
Sonnenlichtes aus CO,, Wasser und Mineralstoffen Nahrung fiir Mensch und
Tier entsteht, wesentlich geférdert wird, aber auch die in unserem Wissen be-
stehenden Liicken deutlicher werden.

In den letzten Jahren ist durch die Forschungsgruppe. ,,Theoretische Teelt-
kunde van de Landbouwhogeschool” zusammen mit der Abteilung ,,Okologie
und Physiologie” des Instituts fiir biologische und chemische Untersuchungen
landwirtschaftlich genutzter Pflanzen das Modell BACROS (BAsic CROp
Simulator) entwickelt worden. Mit diesem erkldrenden dynamischen Modell
sollen das Wachstum und die Ertragsbildung landwirtschaftlich genutzter
Pflanzen so nachgebildet werden, dafl die zu beschreibenden Prozesse zunidchst
allgemein erfalit und nach spezieller, aber guter Wahl der Parameterwerte fiir
verschiedene Pflanzen- und Bodenarten simuliert werden konnen. Die makro-
meteorologischen Groflen, wie Feuchtigkeit, Windgeschwindigkeit, Tempera-
__tur, Globalstraldung, VValmeshahlung“’des ‘Himmels und Bewdlkung, bilden
die einzigen Steuervariablen im Modell
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Dieses sicher noch verbesserungsfihige Moddl beﬁcht aus drel Teihnodellen
die sich auf die Prozesse der Keimung, der

“von Bionasse beziehen. Ein guter Ansatz fiir ein elldalcndes Modell der Kei-
mung konnte von JANssExX (1974) auf Grund seiner Studien itber das Vorkom-
men und die Verbreitung winterannueller Pflanzen gegeben werden. Dieses
Teilmodell beschreibt ziemlich allgemein das Brechen der Keimruhe, den Ver-
lust von Hemmstoffen durch Produktion von Stimulantien und den eigentlichen
KeimprozeB auf Grund physiologischer X enntnisse. Die fiir eine bestimmte Pflan-
zensorte erforderlichen Werte fiir die Modellparameter kénnen durch Keim-
proben im Labor ermittelt werden. Neben diesem Modell fitr die Keimung wurde
ein Modell der mikrometeorologischen Prozesse, die in der Ndhe der Bodenober-
fliche ablaufen, entwickelt, das sich auf detaillierte mikrometeorologische
(Govpriaax und WaccoNER 1972) und bodenphysikalische Untersuchungen
(pr Wit und vaxy KruLey 1972) griindet. Mit diesem Modell kann der Verlauf
der Temperatur und der Ftll(‘htlﬁ‘]\elt in der Nédhe der Bodenoberfliche von
Stunde zu Stunde und von Tag zu Tag berechnet werden. Die Kombination der
beiden beschriebenen Modelle erlaubt es, den Keimverlauf der Sorten unter dem

Einflull der matiirlichen Umweltbedingungen zu berechnen. Fiir landwirt-
schaftliche \Tutzpflanzen kann das Modell vereinfacht werden, weil hier dl(/
Keimruhe meist nur eine geringe Rolle spielt.

Der Aufbau eines Modells der Morphogenese, also eines Modells fiir die Ent-
wicklung der Pflanzen in bezug auf Form und Funktion, konnte bis jetzt wegen
der ungeniigenden Kenntnisse iiber die zugrunde liegenden Prozesse noch nicht
begonnen werden., Die Arbeiten von Brxsixk (1971) und Pirtmrs (1974),
kombiniert mit den Studien iiber die gegenseitige Beeinflussung von Sprofl und
Wurzel (BrRouwER und bE WiT 1968), lassen es hoffnungsvoll erscheinen, dal
in absehbarer Zeit die Grundlagen fiir ein derartiges Modell vorhanden sein wer-
den. Inzwischen werden beschreibende Modelle verwendet, mit denen wenig-
stens die Randbedingungen fiir erkldrende Modelle der Biomassenproduktion
festgelegt werden konnen. Mit diesen erkldrenden Modellen kénnen dann die
Prozesse des Stoffaustausches und der Stoffumsetzung simuliert werden, die
in der Umgebung der Oberflidche eines wachsenden Pflanzenbestandes bei guter
Wasser- und Nihrstoffversorgung der Pflanzen in Abhéngigkeit von den \Vltte-
rungshedingungen ablaufen.

2.2, Biomassenproduktion in Pilanzenhestinden

1o

2.1, Assimilation und Transpiration

Bei der Biomassenproduktion geschlossener Pflanzenbestéinde geht es in erster
Linie um die GroBe der Photosyntheserate. Grundlegend sind.hier die MeBer-
gebnisse itber den Zusammenhang der CO,-Assimilation der Blitter mit der
Lichtintensitdt, dem CO,-Gehalt und der Temperatur der Luft (GAasTRA 1959).
Diese Krgebnisse allein reichen aber noch nicht aus, weil die Blatter in einem
Pflanzenbestand keineswegs alle horizontal stchen, sondern sich in beliebiger
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Richtung erstrecken und sich auch gegenseitig beschatten kénnen. Ist aber die
gesamte Blattfliche, dic Reflexion und die Transmission der Blitter, die- Be-
standsarchitektur und die aus den verschiedenen Himmelsrichtungen einfallende
Strahlung bekannt, so ist ein geometrisches Problem zu 16sen, um die Vertei-
lung des Lichtes iiber die Blitter berechnen zu konnen. Sind auBerdem die
Temperaturen der Blitter, die CO,-Konzentrationenin der Unigebung der Bliitter
und die mathematische Funktion fir die Abhéngigkeit der Photosynthese
eines Blattes von Temperatur, CO,-Konzentration und Licht gegeben, so kann
aus der Lichtverteilung die CO, Assmnhtlon der Pflanzen berechnet werden.

Der hierzu erforderliche numer ische Aufwand ist allerdings so grof} (vr Wit
1965), daBl es kaum moglich sein wird, Modelle der Biomassenprodultion auf-
zubauen, in denen die stindigen zeitlichen Anderungen des Lichtes, der Archi-
tektur der Pflanzen, der B I'Lttff(:‘,sﬂlﬂtht.lt und der Elgenschaften der Blitter
heriicksichtigt werden konnen. Allerdnw\ ist es GOUDRIAAN (1973) durch Ex-
perimente mit dicsem gut fundierten Lichtklimamodell gelungen. ein ver-
cinfachtes Modell zu entwerten, das mit geringerem Rechenaufwand die Licht-
verteilung iiher die Blitter zu berechnen gestattet, ohne dabei wesentliche
Details dieses Prohlems vernachlissigen zu miissen.

Die zum Berechnen der Assimilationsgréfien erforderlichen Werte fiir die
Blattemperaturen ergehen sich aus einem Teilmodell fiir die mikrometeorologi-
schen Prozesse (GOUDRIAAN und WaccoxER 1972), in welchem aus der Vertei-
lung der Strahlung und der Schwichung der Turbulenz im Pflanzenbestand
eine Wirmebilanz fiir die verschiedenen, ~dem Licht ausgesetzten Blitter auf-
gestellt wird. Die sich an den Bléttern einstellende Temperatur héngt in hohem
MaBedavon ab, wie die eingestrahlte Energie auf dielatente, fiir die Verdampfung
des Wassers gebmmhte und auf die fithlbare Wirme aufgeteilt wird. Diese
Aufteilung aber wird vom Offnungszustand der Stomata bestnmnt der in
erster Linie durch die \Va%selbllanz des Blattes, aber auch durch den CO,-
Gehalt in den Interzellularen und damit wiederum durch die CO,-Assimilation
festgelegt wird.

In einem weiteren detaillierten Modell wird der Transport des Wassers im
Boden zu den Pflanzenwurzeln sowie dessen Aufnahme durch die Wurzeln,
dessen Transport durch die Pflanze und schlieflich auch das Verhalten der
Stomata erfaBt. Das Modell heifit TROIK A, weil es sich aus drei Teilmodellen
zusammensetzt und weil es sich wie das russische Dreigespann schwer beherr-
schen 1a8t (LAMBERT und PExNIN¢ DE VRIES 1971).

TUnter der Voraussetzung, daB die Pflanzen gut mit Wasser versorgt werden,
lassen sich aus dem detaillierten Modell wiederum vereinfachte Modelle ablei-
ten, die mit gewiinschter Genauigkeit fiir das jeweilige Produktionsmodell den
Offnungszustand der Stomata, die Temperatur-, Feuchtigkeits- und CO,-
Profile sowie die Blattemperatur zu berechnen gestatten. Wird eine begrenzte
Wasserversorgung fiir die Pflanzen angenommen, so sind andere vereinfachte
Modelle nétig (vaxy KrurLey 1975). Im Prinzip ist es hier zwar mdglich, ein
all%memgulhges \/Iodell auf/ubauen aber diese Allgememgultlgl\elt creht auf
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2220 Heterotrophe Produktion von Biomasse

—=Noch vor-einigen Jahven wiirde in der Pflanzenphysiologie die Meinung ver-
treten, dald die Respiration nétig wiire, um das Pflanzengewebe zu erhalten,
und dafl sie deswegen eng mit der Biomasse und mit der Temperatur zusam-
menhingt. Eine genaue Untersuchung der sich in Pflanzen abspielenden Syn-
theseprozesse (PENNING DE VRies 1974a, b; PENNING DE VRIES et al. 1974)
liel aber deutlich erkennen, dafi dies nicht so ist, dafl vielmehr die Respiration
der Pflanzen sehr eng mit der heterotrophen Synthese von Pflanzenbestand-
teilen, wie Zellulose, Fett und Eiweil}, zusammenhingt. Es zeigte sich auBer-
dem. daB der Erhaltungsstoffwechsel in einem betréchtlichen Male dazu dient,
Eiweill begrenzter Lebensdauer neu zu synthetisieren und auch dazu, erfor-
derliche Unterschiede zwischen Ionenkonzentrationen aufrechtzuerhalten. Fiir
die eigentliche Erhaltung der wachsenden Pflanze selbst ist nur ein geringer
Teil der Respiration notig (PEXNING DE VRIES 197D).

s scheint moglich zu sein, diejenige Masse pflanzlicher Substanz einer be-
stimmten Zusammensetzung zu herechnen, die aus ciner vorgegebenen Menge
Photosyntheseprodukten, d.h. aus einer Mischung von Zuckern und Amino-
siiuren, hergestellt werden kann. Dazu laBt sich die frei werdende CO,-Menge
und die Menge des aufgenommenen Sauerstoffs berechnen. Es zeigt sich, dafl
es nicht so sehr auf Einzelheiten der biochemischen Reaktionen ankommt,
sondern auf die Umrechnungsfaktoren, die letztlich fiir die Produktionsmodelle
gebraucht werden.

In einem dynamischen Modell werden aber die zeitlichen Anderungen, d.h.
clie Geschwindigkeiten fiir die Respiration und die Biomassenproduktion, he-
nétigt, die von der Tempratur der jeweiligen Wachstumszone und der fiir
das Wachstum verfiiggharen Substanzmenge abhéngen. Als eine zentrale Gréle
im Modell der Biomassenproduktion erweist sich die als Zustandsvariable zu
interpretierende Reserve, die mit der Photosynthese zu- und mit der hetero-
trophen Synthese abnimmt. Wegen der zur Zeit noch nicht ausreichenden
Kenntnisse iiber die Morphogenese einer Pflanze 1468t sich ein weiterfithrendes
Modell der Biomassenproduktion (Aufbau strukturierter Substanz) noch nicht .
formulieren.

2.2.3, Priitung der Modelle

Es geniigt im allgemeinen nicht, ein Modell fiir ein System aufzustellen, ohne
die durch Simulation mit diesem Modell erzielten Ergebnissen mit den aus
Experimenten am tatséichlichen System gewonnenen zu vergleichen und zu
iiherpriifen. Fiir die Modelle geschieht dies durch Vergleich berechneter Wachs-
tumskurven mit den im Experiment ermittelten (pr Wit et al. 1970), wobei
allerdings mehr morphogenetische Gesichtspunkte als die der Biomassen-
produktion beriicksichtigt werden. Aber auch abgesehen hiervon sind die in
kurzen Zeitabschnitten gemessenen Wachstumsgeschwindigkeiten von Bedeu-
tung und mit vielen Fehlern behaftet. Deshalb diirfte damit kaum der Wert eines
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Modells zu beurteilen sein. Sofern keine groben Iehler gemacht werden, liegen
die mit dem Modell erzielten Werte immer imn Vertrauensintervall der MeBwerte.
Sollen genauere Meliwerte bestimmt werden, so wird ein vom Institut. fiir
biologische und chemische Untersuchungen landwirtschaftlich genutzter Pflan-
zen entwickeltes |, Fotomobil'* benutzt, um den téglichen Gang der Photosyn-
these, der Respiration und der Transpiration in einem Feldbestand zu exmitteln
(LovwersE 1974). Dazu wird eine kleine Kammer mit einer Grundfliche von
232 m in den Bestand gestellt, die Erdbodenoberfliche in der Kammer abge-
deckt und in ihr ein Uberdruck der Luft so emgestellt daBl die Bodenatmung
und die Wasserverdunstung aus dem Boden eine Messung des CO,- und Wasser-
wmsatzes der Pflanzen in der Kammer nicht beeintréchtigen kt')nnen. In der
Kammer wird die Luft durch Zirkulation turbulent gehalten, und durch Kiihlen
und Erwirmen wird die Lufttemperatur der Kammer geregelt. Die CO,-Menge
in der Kammer wird durch die Zuluft fortlaufend erneuert. Die assimilierten
hzyw. respirierten CO,-Mengen werden aus den in der Zuleitung, in der Kammer
~ selbst und in der Abluft gemessenen CO,-Konzentrationen und aus der Durch-
\t1umunﬂscreschwmdlfrkut bestimmt. Aus dem in der Kammer gemessenen
¥ euchtlgl\eltsgehalt der Luft und aus der Geschw indigkeit, mit der das Wasser
am Iiihler kondensiert, wird die Transpiration ermittelt.

Das sich in einer solchen Kammer einstellende Klima ist natiirlich von dem
im AuBeren herrschenden verschieden, vor allem die Turbulenzmuster, die
Luftfeuchtigkeit und auch der Wérmeaustausch mit der Umgebung. Durch
geschicktes Anpassen des Teilmodells zum Simulieren der mikrometeorologi-
schen Unterschiede wird dies in der Rechnung mit beriicksichtigt.

Der gemessene und der simulierte Tagesgang fiir die Photosynthese werden
dann in ihren Einzelheiten miteinander verglichen (vax K®EULEN et al. 1975).
Die Ubereinstimniung ist manchmal {iberraschend gut, zuweilen aber auch
schlecht, vor allem, wenn auBlerordentliche Temperatur- und CO,-Bedingungen
vorliegen.

Die simulierte und gemessene Transpiration stimmen manchmal gut iiberein.
Es zeigen sich jedoch unerwartete Verhéltnisse. So haben beschattete oder im
Dunkeln liegende Blétter geschlossene Stomata, so daf sie unter Feldbedin-
gungen wenig zur Transpiration der Pflanzen beitragen, zumal sie im Bestand
auch dem Wind weniger ausgesetzt sind. Es erweist sich aber als notig, mehr
Aufmerksamkeit auf den sich bei geschlossenen Stomata einstellenden Wider-
stand fiir den Wasserdampfaustausch zu legen, denn in der Kammer des ,,Foto-
mobils’ stehen alle Blatter unter den gleichen Turbulenzbedingungen, wodurch
sich der Beitrag beschatteter Blitter an der Transpiration wesentlich erhoht.
Auf diese Weise kann die von einer Pflanze in der Kammer verdunstete
A assermenge doppelt so groB werden, wie die einer Verglelchbaren Pﬂalwe im

Freien. -

Es gibt aber noch andere grofiere Probleme. So deuten eigene Messungen der

Photosynthese an Maisbldttern iibereinstimmend mit den in der Literatur

bekannten Angaben darauf hin, daB8 die Photosynthese dieser Pflanzenart ziem- -

Jlich-stark temperaturabhiingig-ist;und beieiner Teniperatur von 12°C ist die
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teschwindigkeit der COp-Aufnahme fast Null. Simulierte Geschwindigkeiten
der CO,-Aufnahme auf Grund der gemessenen Temperaturabhéngigkeit liefern
R siche Ergebnism Messungen int Feldbestandzeigenjedoch; daB-die Netto=
assimilation der Pflanzen bei einer Temperatur von 12°C immer noch einen Be-
trag von 80%; — bezogen auf die bei Optimaltemperatur — erreicht. Es zeigt
sich also keine grofle Temperaturempfindlichkeit. Dies zeigt die Fahigkeit der
Blétter, sich den wechselndenBedingungen anpassen zukonnen. Esist also notig,
Modelle aufzustellen, in denen die biochemischen Reaktionen und die Zell-
struktur beriicksichtigt werden, so daf} die mit physiologischen Mefitechniken
ermittelte .. Assimilationsfunktion® genau erklirt und analysiert werden kann.

3. Schluf

Offensichtlich sind Modelle und das durch sie erméglichte Simulieren vealer
Syteme ein gutes, aber nicht unproblematisches Hilfsmittel, komplizierte
Systeme zu untersuchen. Sie ermdglichen es, bestimmte quantitative Aspekte
der Erscheinungen deutlicher hervortreten zu lassen und auch die Wechselwir-
kungen zwischen den Prozessen zu erfassen. AuBBerdem liefern sie eine Grundlage
dafiir, gewisse Prioritdten zu setzen fiir weitere, auch verschiedene Wissenschafts-
disziplinen betreffende Untersuchungen, die dann sowohl mit Experimenten
als auch mit Modellen durchgefiihrt werden sollten.
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