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Toepassing van simulatie in de ecologie moet zich beperken tot kwantificeerbare 
problemen zoals die met name in de produktie-ecologie voorkomen. Enkele voorbeelden 
hiervan waaraan gewt;rkt wordt door de afdeling Theoretische Teeltkunde van de LH 
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in Wageningen, worden gegeven. Deze zi)n grotendeels gecentreerd rond de simulatie 
van groei van te velde staande gewassen. Bij de opbouw van de hiertoe benodigde grote 
simulatiemodellen met in de orde van 1000 varia helen doen zich specifieke problemen 
voor die voortvloeien uit het samenvoegen van de verschillende niveau's van de 
processen. Deze processen kunnen worden verdeeld in enigszins begrensde gebieden 
met soms sterk verschillende tijdsconstantes. Soms kunnen de subnwdellen voor deze 
deelprocessen worden vervanuen door een eenvoudig l>eschrijvend model of een zgn. 
afgeleid model, teneinde de omVWIR van het model op hierarchisch hager niveau te 
beperken. lndien het gewenst is de processen met sterk verschillende tijdsconstante 
loch simultaan op te lassen (integratie van stiff equations), kan door een betrekkelijk 
eenvoudige programmeertechniek worden voorkornen dat de rekentijd excessiej lang 
wordt. Het bovenstaande wordt met enkele voorbee/den ge'il/ustreerd. 

Het is onmogelijk om in een bijdragc als dezc ecn 
enigszii1s volledig .overzicht te gevcn van het gebruik 
van simulatiemethodes in. de ecologie. Het is veeleer 
de bedoeling een indruk te geven van het werk dat op 
dit gebied aan de vakgroep Theoretische Teeltkunde 
en aan de Landbouwhogeschool te Wageningen 
plaatsvindL Het karakter van de simulatietechniek 
brengt met zich mee dat de probleemgehieden die er
mee kunnen worden benaderd moeten voldoen aan de 
voorwaarde van kwantificeerbaarheid. Mede hierom 
beperkt de toepassing zich meestal tot de z.g. produk
tie-ecologie, die levensgemeenschappen bekijkt vanuit 
het oogpunt van energie- en massabalansen. De vraag 
naar de soortensamenstelling van een levensgemeen
schap vereist zoveel gedetailleerde kennis over de 
fysiologie van de soorten afzonderlijk en van hun we
derzijdse invloeden dat onder veldomstandigheden 
deze vraag voorlopig nog niet met simulatiemethodes 
kan worden opgelost, ervan afgezien of het wel ooit 
zinvol zal zijn om het op deze manier te proberen. 

Ook bij beperking tot de produktie-ecologie zijn de 
ontwikkelde simulatiemodellen vaak nog zo gecom
pliceerd dat de omvang van de modellen. specifieke 
problemen met zich meebrengt. Dat komt omdat de 
processen op individu- of orgaanniveau moeten wor
den ge'integreerd om verschijnseJen op populatieni
veau te verklaren. Dit kan betekenen dat de simulatie
programma's omvangrijk worden, maar ook dat er 
processen van heel verschillende tijdschaal in een mo
del worden samengebracht. Aangezien de tijdstap 
wordt bepaald door het snelste proces dat in het mo
del voorkomt, wordt de rekentijd van deze modellen 
zorider tegenmaatregelen exorbitant. 

Ooeleinden van de simulatie 
Er zijn dric groepen van redenen waarom simulatie 
wordt toegepast. Zij kunnen worden gerangschikt 
naar het stadium waarin het model zich bevindt. 

a Voorspellen 
In het verst ontwikkelde stadium is het model zo 
gocd dat het kan worden gebruikt bij voorspellen en 
dus ook als hulpmiddel bij bestuur en management. 
In de ecologic is het slechts zelden het geval dat de 
onderliggende processen zo goed bekend zijn dat een 
model tot dit stadium kan worden gebracht. Ben 
voorbeeld is het werk van Van Keulen (1975), die be
wees dat onder semi-aride. omstandigheden, waar de 
zaken vereenvoudigd zijn door de overheersende in
vloed van de faktor water, de simulatietechniek met 
succes kan worden toegepast om opbrengsten van na
tuurlijk grasland te V()Orspellen. 

b lnzicht in het mechanisme vergroten 
Dit kan ten dele worden gei'llustreerd door de paging 
van Forrester (1972) om een wereld simulatiemodel te 
maken. Dit model was niet in de eerste plaats be
doeld om te voorspellen, maar om fundamentele ge
dragslijnen van enkele belangrijk geachte variabelen 
bloat te leggen. Afgezien van de realiteitswaarde van 
dit model, zou het gegeven de vergelijkingen bepaald 
moeilijk zijn om het verloop van de hoofdvariabelen 
in enig detail te voorspellen zonder gebruik van de 
computer. Forrester sprak zelfs over de 'counter
intuitive behaviour' van complexe systemen, maar er
varing met dit soort modellen zal de intui'tie onge
twijfeld aanzienlijk verbeteren. Voor iemand die voor 
het eerst op de schaatsen staat heeft ijs ook nogal 
moeilijk te beredeneren eigenschappen. 
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Het inzicht dat gewenst is, is in de eerste plaats kwali
tatief: hoe zien de curves eruit. Later komt de kwan
titatieve belangstelling: wat is de orde van grootte 
van de variabelen, wat is het effekt van een veran
dering. Onderzoek van de laatste vraag wordt ecn ge
voeligheids-analyse genoemd. Zelfs als het model niet 
geschikt is voor een betrouwbare voorspelling is het 
vaak wel goed genoeg voor een nuttige gevoeligheids
analyse. De bedoeling van zo'n gevoeligheids-analyse 
is om aan te geven op welke punten het model ge
voelig is en waar dus eventueel verder onderzoek 
moet plaatsvinden. 

c Onderzoek van de beschikbare kennis op 
volledigheid en consistentie 

Een model kan worden opgcbouwd met behulp van 
kennis die in de litcratuur beschikbaar is en waar
over eigenlijk geen meningsverschil bestaat. Na sa
menvoegen van dergelijke brokken kennis blijkt soms 
een model te ontstaan dat volslagen onzin produ
ceert. Afgezien van programmeerfouten waaraan na
tuurlijk in de eerste plaats gedacht moet worden, 
moet de oorzaak soms in de beschrijving van deel
processen worden gezocht die kennelijk een meer be
perkte geldigheid hebben dan aanvankelijk werd ge
dacht, of zelfs in het geheel niet houdbaar zijn. Zo 
blijkt combinatie van de bestaande kennis op het 
gebied van de nachtelijke uitstraling en de opbouw 
van stabiliteit in de atmosfeer te leiden tot ernstige 
nachtvorst, ook in de zomer. Soms lijkt het geschre
ven programma gereed, maar wordt door de sorteer
routine van de simulatietaal ontdekt dat er een cirkel
redenering in het programma zit. 
Aan de fase waarin het model werkelijk op de com
puter kan worden gedraaid gaat de construktiefase 
vooraf, waarin soms in de beschikbare kennis gaten 
blijken te bestaan. In dit stadium kan modelbouw 
ook zonder computergebruik nut hebben. 
Ontwikkeling van een simulatiemodel betekent in het 
algemeen dat de aandacht van c via b naar a ver
schuift hoewel teruggrijpen op een vroeger stadium 
soms kan optreden. 

Overzicht van het werk aan de Landbouw~ 
h.ogeschool* 

verwonderlijk is dit werk bijna steeds min of 
.,.,.,~,~·~rrr,n<>• (primaire produktie) 

1 
aantal trefwoorden van het onderzoek weergege-

ven, verbonden door met het meest ge-
relateerde vaJKgt~rn,ea. 

transportprocessen in de grond kunnen wiskundig 
worden door differentiaal-verge-

"'"'"H'""'"'''~· In het simulatieprogramma wordt de grond 
in boven elkaar zodat 
stelsel gewone differentiaal-vergelijkingen in de tijd 
ontstaat. De toestand van elke laag, zoa1s tempera
tour, watergehalte, stikstofgehalte etc. wordt bijge
houden in een naar de tijd. Binnen een laag 
worden ruimtelijke variatics in dcze ver
waarloosd. De transportsnclheden tussen de lagen 

~ Momenteel wordt 
lion MonographN, uit~teaevcn 
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worden bepaald door de gradienten en de geleid
baarheden voor de betreffende componenten, waarbij 
voor water de zwaartekracht er nog als extra drijven
de kracht bijkomt. Bovendien kunnen binncn zo'n 
bodemlaag water en voedingsstoffen worden onttrok
ken door de aanwczigc p!antenwortels. Om dit !autste 

tc kunncn bcschrijven moet ecn stuk planten
fysiologie worden binncngehaald. 

Essentieel is echter dat alle transportsnelheden afhan
gcn van de toestand van grond en plant en dat :mel
heden elkaar niet rechtstreeks maar slechts indirekt 
via verandering van toestandsvariabelcn be1nvloeden. 
Dit wordt ook wel de 'state variable approach' ge
noemd. Aangezien gecn wederzijdse afhankelijkheden 
optreden komen slecht:-; expliciete vergelijkingcn voor. 
De toestandsvariabclcn van de plant die medc de 
opnamesnelheden bepalen zijn watergehalte, stihtof
gehalte, omvang van het worlelstelsel, 
plantgewicht en bladoppervlakte, reservegehalte, etc. 
De voedselreserves zijn een tussenstation tussen de 
produktie door fotosynthese enerzijds en verbruik 
door groei en ademhaling anderzijds. Een soortge
lijke bufferwerking neemt het watergehalte van de 
plant in t.o.v. wateropname en verdamping. Op lange 
termijn moeten fotosynthese en ademhaling plus 
groei wel gelijk zijn, maar binnen de dagelijkse cyclus 
kan een faseverschuiving van vele uren optreden. 
De grootte van deze faseverschuiving wordt bepaald 
door de sterkte van de terugkoppeling van reserve
niveau op groei en adernhaling, ev. op fotosynthese, 
en van watergehalte op wateropname en verdamping. 
In het eerste geval resulteert de terugkoppeling in een 
tijdkonstante van zo'n 10 uur, in het tweede geval is 
de terugkoppeling sterker en leidt tot een tijdkonstan
te van ongeveer een half uur. Bij veel waterverlies 
sluit de plant de huidmondjes, daarmee zowel ver
damping als fotosynthese onmogelijk makend. Aange
zien dit verschijnsel vaak in droge klimaten optreedt 
is daar sprake van een zekere evenredigheid tussen 
verdamping en drogestof produktie, en daarmee tus
sen regenval en opbrengst. Als zo vaak wordt dit 
principieel gegeven vertroebeld door vele ande1;e fak
toren als stikstofgebrek, direkte bodemverdamping 
etc., maar in het hierboven aangehaalde werk van 
Van Keulen zijn deze processen op een fysisch zo 

mogelijke wijze en bleken 

In de landbouw kunnen 
optreden door ziekten en plagen. Sirnulatie van deze 
verschijnselen valt eigenlijk onder de populatie-dyna
mica. Hiertoe worden de en sterftesnelhe
den van de organismen als funktie van leeftijd en 
temperatuur .het model Soms ook 
kening worden gehouden met concurrentie en met 
predatie door rovers, die dan ook weer afzonderlijk 
moeten worden gesimuleerd. is dat de 

m·. 10 pag. tim 

schirnmclziektes zoals gele 
de van 

tiJ<jsclm!r dat het blad nat 
uit een 

In zo'n 
en bovenkant 

verdeeld en wordt 
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in principe dezeifde methode toegepast als in het bo
demsimulatieprogramma. De toestandsvariabelen zljn 
luchttcmperaluur, luchtvochtigheid en bladtempera
tuur. Tussen de lagcn onderling en tussen bladercn 
en Iucht vindt uitwisseling plaats die sterk afhangt 
van de windsnelheid. De verdeling van de ingestraal
de zonne-energie tussen verdamping en verwanning 
hangt weer af van de huidmondjes-weerstand, die 
door de plant wordt geregeld. Hoe dit laatste precies 
gebcurt is weer een vraagstuk apart waarbij blijkt dat 
lichtintensiteit, koolzuurgehalte van de Iucht, water
voorziening van de plant en de temperatuur aile in
vloed hebbcn. Voor het huidmondjesgedrag is dan 
ook een apart submodel gemaakt. 
In dit bcknopte overzicht zijn we van proces naar 
proces en van model naar model gegaan. Eigenlijk 
zou het allemaal in een gigantisch model rnoeten 
worden gezet om een goede beschrijving van de wer
kelijkhcid te krijgen. De natuur zou dan echter aan
zienlijk sneller integreren dan wij met de beste com
puter zoudcn kunncn, zodat dit plan weinig realis
tisch is. We zijn gcnoodzaakt delen af te splitsen en 
afzonderlijk te bcschrijven. 

Verdeling in submodeUen 
Het maakt ccn groot verschil of we te maken hebben 
met naast elkaar liggende gebieden, zoals bodem en 
plant, of met in elkaar liggende gebieden, zoals groei 
en ademhaling. In het eerste geval zijn wei verbindin
gcn maar staat het een niet op een causaal hoger ni
veau dan het andere. In het laatste geval is groei een 
van de bepalcnde faktoren voor de ademhaling. Als 
we nog preciezer gaan kijken kunnen we ons afvragen 
welke eiwitten 11U eigenlijk worden afgebroken en ge-

recombineerd in het groeiproces. Er is geen einde 
aan dit proces van afdalen naar causaal steeds dieper 
liggcnde nivcaus. Daarom moet cr een grcns worden 
gclrokkcn en worden bcsloten wat kan worden be
schouwd als invoervariabelen, wat moet worden be
rckcnd en wat de uitvoervariabelen zijn. De uitvoer
variabele van het ene niveau wordt een invoervaria
bele voor het volgende niveau. Het komt er nu op 
aan om bij een simulatie van het boger liggende ni
veau het model van het lagere niveau zodanig te ver
eenvoudigen dat het zonder al te veel problemen in 
dat van het hogere niveau kan worden opgenomen. 
Deze benadering wordt wel de hierarchische benade
ring genoemd en het eenvoudige beschrijvende model 
kan ccn afgelcid model van het oorspronkelijke ingc
wikkeldc verklarende model worden genoemd. De 
grootte van de groeiademhaling kan b.v. worden afge
leid uit de talloze biochemische omzettingen die moe
ten worden doorlopen om een bepaald eindprodukt te 
bereiken (Penning de Vries, 1973). Er blijkt echter een 
zodanige vcreenvoudiging mogelijk dat de groeiadem
haling aileen nog maar afhangt van de chemische sa
menstelling van het grociendc plantmateriaal en de 
grocisnelheid, maar nict van de biochemische wegen 
of van de temperatuur. Bij een nog verdere vereen
voudiging is de groeiademhaling 25°/o van de bruto 
fotosynthese. Hoe ingewikkelder een model, des te 
belangrijker is het om zijn resultaten in een afgeleid 
model samen te vatten. De struktuur van het afge
leide model kan in struktuur lijken op het originele 
model, maar het kan ook een simpele regressiefor
mule zijn. Gebruik van afgeleide modellen maakt het 
mogelijk om ook bij sterk samenhangende probleem
gebieden de rnodellen handelbaar te houden. 

Fig. I Schema van de onderzoekgebieden waarin simulatie wordt toegepast. De verbinding met de betreffen
de vakgebieden is door een onderbroken lijn aangegeven. 
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in principe dezelfde methode toegepast als in het bo- recombincerd in het grociproccs. Er is gccn einde 
demsimulatieprogramma. De toestandsvariabelen zijn aan dit proces van afdalcn naar causaal steeds dicper 
luchttemperatuur, luchtvochtigheid en bladtempera- liggende niveaus. Daarom moet er een grens worden 
tuur. Tussen de !agel) onderling en tussen bladeren getrokken en worden besloten wat kan worden be-
en lucht vindt uitwis~ling plaats die sterk afhangt schouwd als invocrvariabelen, wat moet worden he-
van de windsnelheid. D~\verdeling van de ingestraal- rckend en wat de uitvocrvariabelen zijn. De uitvocr-
de zonne-energie tusscn ~rdamping en verwarming variabele van het enc nivcau wortlt cen in~oervaria-
hangt weer af van de htt~dmondjes-wecrstand, die bele voor hcl volgcnde nivcau. lil'f komf cr nu op 
door de plant wordt gcrcgelll, I foe dit luatstc prccics ann om bij ccn sinwlatie van b'ct ltogcr liggcnde ni 
gchcurt is Wl'Cr ccn vrnagst11k \uparf waurhij hlijkl dal Vl':ll.t hct nmdcl vnn hcl l:Jgcn;: nivcau :t.odn11ig tc vcr 
lichtintcnsitcil, kool:t.uurgdwltc wan de Iucht, water· Cl'IIVOudigcn dat hd :r.ondcr~iaf tc vee! problemen in 
voor:1.icning van de planl en de \cmpcratuur aile in- dat van het hogcrc nivcau 'kan worden opgcnomcn. 
vloed hebben. Voor het huidmoi\djesgedrag is dan Dcze benadering wordt ';Yl:! de hierarchische benade-
ook een apart submodel gemaakt. \ ring genoemd en het ee)>lvoudige beschrijvende model 
In dit beknopte overzicht zijn we \an proces naar kan ecn afgeleid rnod.e( van het oorspronkelijke inge-
proces en van model naar model ge~aan. Eigenlijk wikkelde verklarende model worden genoemd. De 
zou het allemaal in een gigantisch t\odel moeten grootte van de grooiademhaling kan b.v. worden afge-
worden gezet om een goede beschrijving wan de wer- leid uit de tallozy' biochemische ornzettingen die moe-
kelijkheid te krijgen. De natuur zou dan chter aan- ten worden doo.r1open om een bepaald eindprodukt te 
zienlijk sneller integreren dan wij met de b ste com- bereiken (Penning de Vries, 1973). Er blijkt cchter een 
puter zouden kunnen, zodat dit plan weim realis- zodanige ver.eenvoudiging mogelijk dat de groeiadem-
tisch is. We zijn genoodzaakt delen af te spit sen en haling alle(}h nog maar afhangt van de chemische sa-
afzonderlijk te beschrijven. menstelliJ;Ig van het grociende plantmateriaal en de 

\ groeisnclheid, maar niet van de biochemische wegen 
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welke eiwitten llU eigenlijk worden afgebroken en ge7/ g.\bieden de modellen handelbaar te houden. 
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Fig. 1 Schema van de onderzoekgebieden ivaarin simulalie ~~ toegepast. De verbinding met de betreffen-
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worden de snelhe~ 
snelle proces op nul zodra vol~ 

doende evenwicht is bereikt. Beide maatregelen ver~ 
eisen ecn van de vergelijkingcn voor de 
[:;nelle en de processen, om de omleidings·· 
routes door het programma nict al te te 
laten worden. In CSMP wordt de 
meesl gemaakL in de vorm van zg. 
PnOCEDURES. Binncn t.!L~n PROCEDU kan 

orde worden 
z.elt worden door de simulatiel:aal aan 
hand van de invoer- en uitvoerva.riabelen van 
PROCEDU .. RE. 
1n meest clementaire vorm is bet schema dat ge-
bruikt kan worden gcgeven in 2. 

punt a moct de vvorden genomen of de 
langzame processcn moeten worden herbcrekend, of 
dat nog kan worden volstaan met de oude waarden. 
Op dcze manier kan de 
van de 

simulatieprogramma in 
punt b wordt bes.lotcn of bet ~melle proces \Vordt 

hcrberckend. Als er nog voidoende evcnwicht is> 
kunnen de snelhedcn identiek nut 'Norden gesteld. 

He! ut van de flukJuatie van cx(crnc variabe-
Jcn welk1.~ win~t hicrmcc wordi bcre:ikt. Hd 
wat h icrbij worcH 
de ccn of andere vorm 
schc voorbceld worc!t 

a1s krilerium 
van ople~ 

vcren in verband mel de integraUemethodc. 
De ovcrgang van en naar de snelhedcn idcntiek nul 

ccn di~kontinu'itr:it die kan rcssortercn in een 
van de ecn 

integratiemethode. Hct bereikte cffekt is dan tegcn"' 
aan de Daarom is hct het beste in 

aileen tc wcrkcn rnct de 
mtcgralLt:Jncthodc, de 

wordt genomcn aan de klcinstc in 
komcndc: 

vondcn 
mel de 

l n l't'll gefingccrd l.edlllisch voorhecld word I de om·· 
leidingsmcthodc gci'!lustrcenl De tcmperatuur van 
cen watcrbad wordt op 50°C. De thermO·· 
meter die in hct bad hangl: best uml cen verwarmings~ 
clement met ccn vennogcn dat ovcrecnkomt met ccn 

van lOO"C Iu-1• De thermo-
,._,.,,v,,"'"'·'"·"' van .lo-u hr en hel bad 

DTW = (20-TW)/TAU1 + INSW(50.-TM,0.,100.) 
PARAM TAU1=1.,TAU2=1.E-6 
TIMER FINT!M=l.,PRDEL=O.l 
PRINT TW,TM 

TAU is tijdkonstante, TM is temperatuur van ther
mometer, TW van water. 

He! vcrwarmingsproccs W{Hdt gcvolgd vanaf O"C gc
dun:ndc..; e6n uur. Hct is duidclijk dat in de praktijk 
de kortsiuitingsrncthodc hier de aangewezcn weg is 
en dat TM dus gelijk kan worden gesteld aan TW. 
De analytische oplossing luidt dan 

TW = min(120(1-e-t),50) 
Hct blijkt dat het niveau van souc na 0.539 hr wordt 
bereikt. 
Het is hier echter de bedoeling de omleidingsmethode 
te illustreren en daarom wordt het bovenstaande pro
gramma eerst uitgevoerd met de zelfaanpassende 
Rungc-Kutta-Simpson methode, waarbij men zich niet 
het hoofd hoeft te breken over de grootte van de 
tijdstap. Het blijkt dan dat in totaal het programma 
2.437.600 maal wordt doorgerekend om het voile uur 
goed door te komen. De orde van grootte van dit 
aantal is dus de totale simulatieduur gedeeld door de 
klcinstc tijdkonstante. 
Bij tocpassing van de omleidingsmethode wordt ge
in!egrccrd met de rcchthockigc integratie en een tijd
stap van JO-n hr. (fig. 3) De gcnocmde maatregcl a 
wordt zo uilgcwcrkt dat de berckcning van DTW al
lccn wordt uitgcvocrd als TW mccr dan ecn waanle 
DEY verschilt van de waarde van TW ten tijde van 
de laatstc uitgcvoerde berckening. De keuze van dit 
kriterium is ecn netelige zaak. ln dit geval zou een 
gevolg zijn dat DTW nooit meer wordt herberekend 
als de waarde ervan eenmaal op nul is gekomen. 
Daarom is het verstandig bovendien te testen op ver
anderingen van extcrnc variabclen en in elk geval te 
laten rekenen op vaste intcrvallen> zoals eenmaal per 
tijdkonstante van het langzame proces. Maatregel b 
is hier zo uitgevoerd dat DTM zonder meer op nul 
wordt gesteld. zodra TW en TW minder dan het reeds 
gebruikte kriterium DEY van elkaar verschillen. Sa
men resulteert dit erin dat de gesimuleerde TW twee
maal de waarde van DEY van de regeltemperatuur 
kan gaan afwijken. In de volgende tabel zijn de re
sultatcn van een aantal combinaties van integratie
methode, kleinste tijdkonstante en foutenkriterium 
gegeven. 

grootste 
nfwijking 

TAlL! DEY aantal TW,TM 
Methode hr 0 berckeningen oc 

RKS w-o 243760 0.0001 
RECT 10-0 0.001 66515 0.01 
RECT to-o 0.01 6914 0.02 
RECT 10-() 0.1 695 0.2 
RECT 10-G 1. 71 2. 

RKS 10-3 52983 0.001 
RECT to-a 0.001 1000 0.02 
RECT w-3 0.01 1000 0.2 
RECT w-3 0.1 511 0.2 
RECT 10-3 1. 69 2. 
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