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A Einleitung

A.1.1 Atmosphirische CO,-Konzentration

Seit der industriellen Revolution hat der Ausstofl von Kohlendioxid in die Atmosphire konti-
nuierlich zugenommen. Untersuchungen an eingeschlossenen Luftblasen in antarktischen Eis-
bohrkernen ergaben eine vorindustrielle atmosphirische CO,-Konzentration von 28045 pmol
mol™ um das Jahr 1750 (Neftel et al. 1985). Kontinuierliche Messungen der atmosphirischen
CO,- Konzentration werden seit 1958 am Mauna Loa Observatorium auf Hawaii durchgefiihrt
(Abbildung A.1.1-1).
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Abbildung A.1.1-1: Monatliche mittlere atmosphirische CO,-Konzentration [pmol mol’! CO;] am Mauna
Loa Observatorium (Hawaii) von Miirz 1958 bis Dezember 2003 (Daten von Keeling
& Whorf 2004).

Sie belegen fiir die Zeitspanne von 1958 bis 2003 eine Zunahme der atmosphérischen CO,-
Konzentration von 315 pmol mol™ auf 376 umol mol™ um 19%, wobei die hichste jahrliche
Anstiegsrate mit 2.9 umol mol” von 1997 bis 1998 zu verzeichnen war (Keeling & Whorf
2004). Sowohl das inzwischen erreichte Niveau, als auch die aktuellen Anstiegsraten sind fiir
die letzten 20.000 Jahre einzigartig (Barnola et al. 1995, Etheridge et al. 1996, Indermiihle et
al. 1999).

Die Konzentrationserhohungen der Treibhausgase (Kohlendioxid (CO;), Methan (CH,4) und
Distickstoffoxid (N,O)) lassen sich nahezu ausschlieSlich auf menschliche Aktivititen zu-
riickfiihren.
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A.1.2 Globaler Kohlenstoffkreislauf

Die anthropogenen CO,-Emissionen betrugen fiir den Zeitraum 1989 bis 1998 7.9 Gt C a™'
(Watson et al. 2000). Anndhernd 6.3+0.6 Gt C a! stammen aus der Verbrennung fossiler
Rohstoffe (Kohle, Gas, Ol) und der Zementproduktion (Marland et al. 1999), wihrend
1.620.8 Gt C a auf Landnutzung bzw. Landnutzungsinderungen (Houghton 1999, Houghton
2000) , insbesondere auf das Abholzen der tropischen Wilder zuriickzufiihren ist (Abbildung
A.1.2-1). Von den anthropogenen CO,-Emissionen verbleiben langfristig etwa 43% (3.3+0.3
Gt C a) in der Atmosphire (Keeling & Whorf 1999), wihrend gleichgrofe Anteile von den
Weltmeeren (2.32£0.8 Gt C a'l) (Harvey et al. 1997) und der terrestrischen Biosphire (2.3+1.3
Gt C a') aufgenommen werden. Die terrestrischen Okosysteme der nordlichen Breiten fun-
gieren hierbei als bedeutende Kohlenstoffsenke (Tans et al. 1990, Cias et al. 1995).

o ;

biOIogiscM
und chemische
Prozesse

Abbildung A.1.2-1: Globaler Kohlenstoffkreislauf, Angabe der jahrlichen Fliisse von Kohlendioxid in
Giga (Milliarden) Tonnen Kohlenstoff pro Jahr (Gt C a™) sowie die Menge des in je-
dem Reservoir gespeicherten Kohlenstoffs in Giga Tonnen (Gt), verindert nach
Schneider (1989).

Die meisten Berechnungen zeigen, dass sich die Treibhausgaskonzentrationen ohne entspre-
chende Klimaschutzmafnahmen im 21. Jahrhundert sogar noch drastisch erhohen werden.
Ohne aktives Gegensteuern konnte eine Verdoppelung der Kohlendioxidkonzentration (im
Vergleich zum vorindustriellen Wert von 280 umol mol™) bereits Mitte dieses Jahrhunderts
erreicht werden. Bis Ende des Jahrhunderts konnte die Kohlendioxidkonzentration sogar bis
auf 1000 pmol mol™ ansteigen (IPCC 1995, IPCC 2000). 1992 unterzeichneten 159 Staaten
auf der UN-Klimakonferenz iiber Umwelt und Entwicklung in Rio de Janeiro eine Konventi-
on zum Schutz des Erdklimas. Beim Klimagipfel von Kyoto 1997 hatten sich die Industrie-
staaten zur Senkung des CO,-AusstoBes verpflichtet. Wiirden die technischen Mafnahmen
zur Verringerung der Treibhausgase weltweit umgesetzt, kiime es zu einer Verringerung der
globalen Treibhaus- Emissionen, die in den nédchsten hundert Jahren Kohlendioxid-
Konzentrationen in der Atmosphire zwischen 550 und 750 pmol mol ' erwarten lassen (UBA
2001).
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A.1.3 Treibhauseffekt

Infolge der Zunahme des CO,-Gehaltes in der Atmosphire kommt es zu einer Verstirkung
des "Treibhauseffektes", jenem Prozess in der Erdatmosphire, bei dem Kohlendioxid, Was-
serdampf und verschiedene andere Spurengase die kurzwellige Sonnenstrahlung ungehindert
zur Erdoberfldache passieren lassen, die emittierte langwellige Wirmestrahlung der Erde aber
absorbieren und so zu einer Erwidrmung der oberflachennahen Schichten der Troposphire

fiihren (Hupfer 2001).
Tabelle A-1: Gegenwirtige Konzentration ausgewéihlter Treibhausgase.
vorindustrielle | heutige troposphiri- | Verweildauer in
Treibhausgase Konzentration | sche Konzentration | der Atmosphire
(1750) (2003) (Jahren)
CO, ppm 280 374.9 5-200
CH4 ppb 730/688 1852/1730 12
N>,O ppb 270 319/317 114
O3 (troposphi- )
risch) ppb 25 34 Stunden-Tage
Quelle: Blasing & Jones 2005
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Abbildung A.1.3-1: Treibhauseffekt und Energiebilanz der Erde. Quelle: Schneider (1989) .

A.1.4 Klimainderungen

Die Emission von Treibhausgasen in die Atmosphére fiihrt zu einer schnellen Klimaénderung.
Untersuchungen des Klimas der vergangenen 100 Jahre lassen einen globalen Anstieg der
Temperatur um etwa 0.5°C erkennen (Folland et al. 1990, Houghton 1997, Wigley et al.
1997). Dabei handelt es sich um die stirkste Temperaturerhohung wéhrend der letzten 1000
Jahre auf der nordlichen Erdhalbkugel. Bis zum Jahre 2100 ist ein Temperaturanstieg zwi-
schen 1°C bis 3.5 °C wahrscheinlich (IPCC 1995). Wigley et al. (1997) berechneten eine
Temperaturerhohung von 1.5°C bis 4.5°C bei einer Verdoppelung der atmosphirischen CO;-
Konzentration. Eine solche Temperaturinderung wire groBer als alle wihrend der letzten
Jahrhunderte beobachteten natiirlichen Temperaturschwankungen und wiirde mit einer
Schnelligkeit erfolgen, wie sie in den letzten 10.000 Jahren nicht vorkam.
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Variations of the Earth's surface temperature for:
(a) the past 140 years
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Abbildung A.1.4-1: Schwankungen der globalen Oberflichentemperatur der Erde a) in den letzten 140
Jahren und b) des letzten Jahrtausends (Quelle: IPCC 2001).

In den kontinentalen Breiten der Nordhemisphire wird fiir die Sommermonate eine Abnahme
der Niederschldge und Bodenfeuchtigkeit, sowie eine zunehmende Haufigkeit von Trocken-
perioden erwartet (Enquete-Kommission 1994, Houghton 1997). Fiir die letzten 30 Jahre er-
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mittelten Schonwiese et al. 1993 fiir Europa eine Zunahme der Temperaturen in den Winter-
monaten um 1.5°C (bei kaum verdnderten Temperaturen im Sommer) und eine Abnahme der
Niederschldge in den Sommermonaten um 30 mm.

A.1.5 Veriinderungen in Okosystemen

Selbst geringfiigige Klimainderungen konnen nach Ansicht von Houghton (1997) zu gro3en
Verinderungen in Okosystemen fiihren. Die natiirlichen Stoffkreisliufe, insbesondere der
Kohlenstoff-, der Néhrstoff- und der Wasserkreislauf zwischen der Atmosphire, der Biosphé-
re und den Ozeanen war lange Zeit geprigt durch natiirliche Ereignisse und werden derzeit
durch zunehmende menschliche Aktivitdten auf lokaler, regionaler und globaler Ebene sehr
stark beeinflusst (Bazzaz 1996).

Hier stellt sich die Frage, welche Auswirkungen die atmosphérische CO,-Konzentration auf
terrestrische Okosysteme bzw. Pflanzen besitzt.

Aufgrund der anthropogen verursachten Zunahme der atmosphérischen CO2-Konzentration
und weiterer daraus z. T. resultierenden globalen Umweltverdnderungen sind Verdnderungen
der Stoffkreisldufe in Okosystemen zu erwarten (Forstreuter 1993, Schlesinger 1997, Moo-
ney et al. 1999, Morison & Lawlor 1999). Da biologische Systeme nicht als geschlossene,
sondern als offene Systeme fungieren, die Energie und Materie mit der Umwelt austauschen,
sind direkte und indirekte Auswirkungen auf verschiedenen Organisationsebenen wahrschein-
lich (Strain 1985). Dazu gehdren Auswirkungen der erhohten atmosphirischen COz-
Konzentration auf primédre physiologisch-molekulare Reaktionen, Auswirkungen auf Wach-
stums- und Reproduktionsprozesse sowie auf Konkurrenzbeziehungen, ebenso wie Einfliisse
auf Interaktionen mit anderen Organismen. Aber auch COz2-Effekte auf evolutionssteuernde
Prozesse bis hin zu Verinderungen auf der Okosystemebene werden diskutiert (Ward &
Strain 1999).

A.1.6 Globale Kohlenstoffvorrite

Die globalen Kohlenstoffvorrite der terrestrischen Okosysteme, die in der Vegetation und im
Boden akkumuliert sind, werden mit 2 477 Gt C angegeben (IPPC 2000, Etheridge et al.
1996), wovon sich anndhernd die Hilfte (46%) der Vorrite in den Walddkosystemen (1146
Gt C) befindet. Die Biume der Erde binden mehr als 3/4 der von Landpflanzen festgelegten
Kohlenstoffmengen, die sich auf 359 Gt C belaufen (Larcher 1994). Der grofite Anteil mit
787 Gt C befindet sich in den Béden der Waldokosysteme und bildet eine bedeutende CO;-
Senke (IPCC 2000).

A.1.7 Photosynthese und Wachstum

Das atmosphirische Kohlendioxid ist ein entscheidendes Substrat im grundlegenden Prozess
der Photosynthese, bei dem Kohlendioxid aus der Atmosphire gebunden wird und wéhrend
des Pflanzenwachstums mit Wasser und darin geldsten Néihrstoffen aus dem Boden die
pflanzliche Biomasse aufbaut.
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Pflanzen bestehen zu rund 47% ihrer Trockensubstanz aus Kohlenstoff. Der aus dem CO,
stammende Kohlenstoff wird entweder kurzzeitig in den Blattern, oder lingerfristig im Holz
und in den Wurzeln der Bdume gespeichert. Aber auch der Kohlenstoffpool im Boden bildet
eine bedeutende CO,-Senke: Wurzeln, abgestorbene Pflanzenreste und Lebewesen im Boden
bilden dort riesige Kohlenstoffvorrite. Der natiirliche CO,-Austausch zwischen den Kohlens-
toffpools erfolgt iiber die Prozesse der Photosynthese, der Respiration, der Dekomposition
und der Verbrennung.

Durch eine erhohte CO,-Konzentration in der Troposphiare kommt den Pflanzen und insbe-
sondere den langlebigen Bidumen aufgrund der moglichen Steigerung der Photosynthese in
der Frage des Kohlenstoffhaushaltes eine besondere Rolle zu.

Seit langem ist bekannt, dass Cs-Pflanzen auf eine kurzfristige Erhohung der atmosphirischen
CO,-Konzentration mit einer Steigerung der Photosyntheseraten reagieren (Godlewsky 1873,
Farquhar et al 1980, Strain & Cure 1985, Eamus & Jarvis 1989, Overdieck 1993, Sage 1994,
Korner et al. 1997). Insbesondere Holzpflanzen konnen die zusitzliche Kohlenstoffquelle in
der Atmosphire iiber eine erhohte CO,-Aufnahme durch die Photosynthese nutzen (Forstreu-
ter 1996). Untersuchungen an jungen Holzpflanzen, die bei erhohter CO,-Konzentration ent-
weder in "open-top"-Kammern, Mikrokosmen oder "FACE"-Ringen (Free Air Carbon Dioxi-
de Enrichment) aufwuchsen, wiesen vergleichbare positive Steigerungen der ober- und unte-
rirdischen Wachstumsraten und der Kohlenstoffakkumulation bis zu 60% auf (Saxe et al.
1998, Norby et al. 1999).

Bei erhohter CO,-Konzentration translozierten Holzpflanzen mehr Kohlenstoff in die unterir-
dische Biomasse (Wang et al. 1998). Dieses zieht voraussichtlich aufgrund einer gesteigerten
Bildung von Wurzelmasse, insbesondere der Feinwurzelmasse eine Zunahme der Aktivitit
der Mikroorganismen und der Mykorrhiza im Boden nach sich. Uber eine vermehrte Bildung
von Detritus wire eine Akkumulation der organischen Substanz im Boden denkbar (Rey
1996, Rey & Jarvis 1997).

Die Ergebnisse einer Meta-Analyse aus bestehenden Experimenten bei CO,-
Konzentrationserhohung an europdischen laubwerfenden und immergriinen Bdumen wiesen
eine mittlere Zunahme der Kohlenstoffakkumulation von 54% auf (Medlyn et al. 1999a).
Hierbei waren keine signifikanten Unterschiede hinsichtlich der CO,-Effekte zwischen den
Laub- und Nadelbdumen, sowie in den Experimenten mit geringen bzw. erhohten Stressfakto-
ren nachweisbar. Vergleichbare Ergebnisse wiesen die Meta-Analysen an nordamerikanischen
Baumarten auf (Curtis &Wang 1998, Peterson et al. 1999a). Auch bei erniedrigter Nihrstoff-
und Wasserverfiigbarkeit war der CO,-Effekt in etwa so grof3 wie bei ausreichender Versor-

gung.

In Experimenten mit erhohter CO,-Konzentration an juvenilen Bdumen zeigte sich eine
schnellere Wachstumsentwicklung. Bei erhohter CO,-Konzentration waren die Nettophoto-
syntheseraten im Vergleich zu den Kontrollpflanzen immer gréBer. Daten der Meta-Analyse,
die iiberwiegend an Biumen aus der temperierten Zone nach Wachstum bei erhohter CO;-
Konzentration gewonnen wurden, zeigten fiir die enzymatischen Schliisselparameter der Pho-
tosynthesekapazitit ein Absinken um durchschnittlich 12%, wobei der Stickstoffgehalt der
Blattorgane zu gleichen Anteilen abnahm. Die stomatidre Leitfihigkeit war annihernd um
15% herabgesetzt, verbunden mit einer Zunahme der Nutzungseffizienz von Stickstoff und
Wasser (Curtis 1996, Curtis & Wang 1998, Peterson et al. 1999a, Medlyn et al. 1999).
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Es existieren nur wenige CO,-Langzeitexperimente an Bdumen iiber eine Laufzeit von mehr
als drei Jahren hinaus. Langzeituntersuchungen an Bestinden dieser langlebigen Holzpflan-
zen, bei denen ein Kronenschluss erreicht wurde, fehlen giinzlich (Norby et al. 1999). Es ist
fraglich, inwieweit die bisher an Einzelbdumen ermittelten Parameter fiir erhohte CO,-
Konzentration auch fiir dltere geschlossene Pflanzenbestinde gelten. Somit bleibt der Aspekt
unbeantwortet, ob eine gesteigerte Wachstumsrate bei juvenilen Biumen dazu fiihrt, dass Be-
stinde, die bei erhohter CO,-Konzentration heranwachsen, frither das adulte Stadium errei-
chen. Wiire dieses z.B. der Fall, konnte aufgrund kiirzerer forstlicher Umtriebszeiten in Wald-
(Forst)bestinden mehr Kohlenstoff gespeichert werden, und Holzpflanzen wiren somit durch
den vermehrten Aufbau von Biomasse eine bedeutende Senke fiir zusitzliches CO, (Jarvis
1998).

Einige Untersuchungsergebnisse weisen darauf hin, dass die anfianglich positiven CO,-Effekte
langfristig abklingen und bei adulten Baumen nicht mehr nachweisbar sind, die Biume insge-
samt jedoch deutlich mehr Kohlenstoff umgesetzt haben (Héttenschwiler et al. 1997). Diese
Fragen konnen teilweise durch Langzeituntersuchungen beantwortet werden (Ellsworth
1999), jedoch sind Untersuchungen zu CO,-Umsatzraten bei erhohter CO,-Konzentration auf
Bestandesebene notwendig, um giiltige Aussagen zu treffen.

A.1.8 Stickstoffhaushalt

Auch diirfen weitere Faktoren, die sowohl positiv als auch negativ auf die CO,-Aufnahme
eines Bestandes bzw. Okosystems wirken, bei diesen Untersuchungen nicht vernachlissigt
werden. Insbesondere ist der Kohlenstoffthaushalt eng mit dem Stickstoffhaushalt verkniipft
(Schulze 2000), da Stickstoff in vielen Okosystemen als wachstumslimitierender Faktor ange-
sehen werden kann. Aber auch wachstumshemmende Wirkungen von Stickstoff- und Schwe-
felverbindungen, die den Siureeintrag in Okosysteme steigern und zur Bodenversauerung
beitragen, miissen beriicksichtigt werden. Ebenso sollte in Langzeituntersuchungen die wach-
stumshemmende Wirkung der oberflachennahen Ozonkonzentrationen im Bestand Beriick-
sichtigung finden (Matyssek et al. 1999).

Aus dem oben Dargestellten leiten sich nun zwei grundlegende Fragen ab:
e Haben unsere Wilder bereits auf bestehende Umweltverdnderungen reagiert?

e Wie reagieren die langlebigen Waldbdume auf die prognostizierten Umweltveridnde-
rungen?

Untersuchungen an forstlich genutzten Baumarten weisen positive Zuwachstrends an ver-
schiedenen Standorten in Europa auf (Spiecker et al. 1996), die von bestehenden Ertragsta-
felwerten abweichen. Insbesondere bei der Buche (Fagus sylvatica L.) werden vielfach Zu-
wachssteigerungen in Europa beobachtet, die im Zusammenhang mit Klimaidnderungen als
mogliche Ursache diskutiert werden (Kohl 1996, Pretzch 1996, Skovsgaard & Henriksen
1996, Schieler & Sterba 1994, Untheim 1996, Zingg 1996). Aus diesen Untersuchungen las-
sen sich die direkten Wirkungen einer erhohten atmosphérischen CO,-Konzentration nicht
ableiten, da sich an den verschiedenen Standorten eine Vielzahl von Faktorenkomplexen ver-
dndert hatte.

Die Wirksamkeit von Wildern als Kohlenstoffspeicher bei den prognostizierten Umweltver-
dnderungen ist bislang umstritten. So ist die Verweildauer des Kohlenstoffs in den Senken
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noch nicht vorhersagbar und die GroBe einer Senke kann bisher nicht berechnet werden.
Waldokosysteme konnen kaum unendlich als Kohlenstoffsenke fungieren, sie konnen jedoch
als "biologische Pumpe" wirken und iiber Dekompositionsprozesse die langfristige Speiche-
rung des Kohlenstoffes in verschiedene Humusfraktionen des Bodens eroffnen (Kogel-
Knabner 2001). Eine Anderung der Remineralisierungsrate muss bei steigender CO,-
Konzentrtion in Betracht gezogen werden, da in Untersuchungen eine Veridnderung der Ele-
mentkonzentration in der Pflanzensubstanz auftrat (Overdieck 1993b). Der Abbau von organi-
schem Material und insbesondere die Bodenatmung spielen hierbei eine wichtige Rolle und
entscheiden dariiber, ob Waldokosysteme langfristig als Senken- oder Quellen wirken kon-
nen. Ein drastischer Anstieg der Bodenatmung ist in Folge einer globalen Erwdrmung zu er-
warten. In diesem Fall wiirden gro8e Mengen CO; aus dem Bodenspeicher freigesetzt und die
Wiilder wiirden zu Kohlenstoffquellen und nicht zu Senken werden.

A.1.9 Wasserhaushalt

Einen weiteren wichtigen Aspekt in der Erforschung der direkten Auswirkungen einer erhoh-
ten atmosphirischen CO,-Konzentration zeigen Untersuchungsergebnisse aus Kurzzeit- und
Langzeitexperimenten hinsichtlich des Wasserhaushaltes an einzelnen Bléttern und Pflanzen.
Mit steigender atmosphérischer CO,-Konzentration nahm die stomatire Leitfdhigkeit fiir
Wasserdampf pro Blattfliche signifikant ab, wodurch die Transpirationsrate sank (Morrison
1987, Saxe et al. 1998, Mooney et al. 1999, Curtis & Wang 1998, Medlyn et al. 2001a). Die
Abnahme der Transpiration bei gleichzeitiger Steigerung der Photosyntheseraten bedeutet
eine Erhohung der Wassernutzungs-Effizienz (Forstreuter 1996).

Fast unerforscht ist noch, inwieweit der Wasserhaushalt ganzer Pflanzenbestiande bei erhohter
atmosphirischer CO,-Konzentration beeinflusst wird. Anderungen im hydrologischen Kreis-
lauf, z.B. eine Verringerung der Evapotranspirationsraten von Bestdnden (Overdieck & Fors-
treuter 1994), konnten zu einer Anderung der Bodenwasserverhiltnisse fithren (Field et al.
1995), welche wiederum eine Verdnderung in der Vegetationsdecke wahrscheinlich macht.
Abgesehen von den klimatischen Auswirkungen einer reduzierten Abgabe von Wasserdampf
an die Atmosphire sind Verschiebungen im Artenspektrum der Flora und damit einhergehend
der Fauna zu erwarten (Bazzaz 1996).

A.1.10 Funktionale Zusammenhénge und 6kologischen Wechselwirkungen

Okologische Systeme zeichnen sich durch ihren extremen Komplexititsgrad mit einer groen
Zahl von wechselwirkenden Einzelteilen aus. Das Verhalten des ganzen Systems kann nicht
aufgrund der raumlichen und zeitlichen Variabilitéit geradlinig aus Einzeluntersuchungen an
individuellen Teilen verstanden werden (Bazzaz 1996).

Systembezogen sollten deshalb folgende Aspekte der zu erwartenden Umweltverdnderungen
untersucht werden:

e Welche Rolle spielt der Anstieg der atmosphirischen CO,-Konzentration?

e Gibt es Interaktionen zwischen erhohten Stickstoff-Emissionen und einem Tempera-
turanstieg?
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e Konnen sich die Wilder der temperierten Breiten an die schnellen Klimaveridnderun-
gen anpassen?

Natiirliche Systeme sind aufgrund ihrer begrenzten Anpassungsfihigkeit fiir Klimaénderun-
gen besonders anfillig. Einige von ihnen werden dauerhaft (irreversibel) geschadigt, andere
Okologische Systeme werden in ihrer Struktur und Funktion verindert.

Diese Sichtweise erfordert einen Experimentieransatz, der diesen Okologischen Komplex-
heitsgrad beriicksichtigt, gleichzeitig eine Simplifizierung dieses Systems vornimmt und die
Beschreibung wichtiger Verhaltensweisen mit Hilfe weniger aber entscheidender Parameter
ermoglicht (Bazzaz 1996, Brunold et al. 2001, Schulze et al. 1994, Wofsy et al. 1993).

In den vorliegenden Untersuchungsmethoden wird daher ein integrierender mechanistischer
Ansatz gewihlt, der die grundlegenden physiologischen Prozesse, die funktionalen Zusam-
menhédnge und die Okologischen Wechselwirkungen in einem terrestrischen "Modell-
Okosystem" beschreibt, um die Umsatzraten bei zukiinftig herrschenden Umweltbedingungen
zu prognostizieren. Uber einen hierarchischen Ansatz ("bottom up") sollen mit Hilfe von Mo-
dellrechnungen die komplexen Vorginge moglichst realititstreu nachgebildet (Harley & Bal-
docchi 1995, Tenhunen et al. 1993, Falge 1997) und mit Messungen auf der Bestandesebene
verifiziert werden ("top-down").

In den vorliegenden Studien werden "Modell-Okosysteme", die nach Tansley (1935) die we-
sentlichen abiotischen und biotischen Faktorenkomplexe eines Okosystems beinhalten, auf
die Auswirkungen der erhohten atmosphérischen CO,-Konzentration hin untersucht. In die
Untersuchungen werden Reaktionen auf die abiotischen Faktoren wie Temperatur, Licht,
Wasserdampfgehalt, Bodenwassergehalt und Stickstoffversorgung einbezogen. Dabei wird
von der Vorstellung ausgegangen, dass die physikalischen, chemischen und biologischen Pro-
zesse eines Okosystems als Massen- oder Energiefliisse beschrieben werden kénnen.

Die gewonnenen Parametersitze an Pflanzenbestinden werden eingesetzt, um mit Hilfe eines
mechanistischen Ansatzes zur Modellierung Skophysiologischer Teilprozesse, die CO,-
Effekte auf Modell-Okosyteme bei verinderten Umweltbedingungen zu quantifizieren. Diese
Vorgehensweise ermoglichte es, die Reaktionen von Pflanzenbestinden bei veridnderten Um-
weltbedingungen abzubilden, ohne mit enormem experimentellen und hohem finanziellen
Aufwand ganze Okosysteme einer erhohten CO,-Konzentration auszusetzen.

A.1.11 Wissenschaftliche Fragenkomplexe

In den vorliegenden Untersuchungen werden biochemische, physiologische und 6kologische
Prozesse auf der Ebene von Minuten iiber Stunden und Tage, iiber Wochen und Monate bis
hin zu ganzen Jahresverldufen beriicksichtigt. In die Messungen werden sowohl relevante
Pflanzenkompartimente (Blatt, Spross, Wurzeln), einzelne Pflanzen und ganze Bestdnde, als
auch relevante Bodenfaktoren (Bodenwasser, Atmungsaktivitdten) einbezogen, um Antworten
auf folgende Fragenkomplexe zu gewinnen:

 Nimmt bei erh6hter CO,-Konzentration der Kohlenstoffpool eines "Modell- Okosys-
tems" langfristig zu, und stellen somit diese Okosysteme langfristig eine Senke fiir
anthropogen emittierte Kohlenstoffmengen dar?
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¢ Welche Rolle spielen neben der Photosynthese (Senkenwirkung) die Prozesse der
Pflanzen-, sowie Bodenatmung (Quellenwirkung)?

e Welche Wachstumsparameter innerhalb eines "Modell-Okosystems" sindern sich bei
erhohter CO,-Konzentration und beeinflussen das Allokationsmuster der Pflanzen?
Gelten bei erhohter CO,-Konzentration verdnderte allometrische Beziehungen zur Be-
schreibung der Biomassenallokation der Pflanzen?

e Zeigen unterschiedliche Pflanzenherkiinfte ein verdandertes Konkurrenzverhalten bei
erhohter CO,-Konzentration?

e Ist die chemische Zusammensetzung (z.B. C/N) der Pflanzensubstanz (Blatt- bzw.
Holzmasse) bei erhohter CO,-Konzentration verdndert? Sind Abbauprozesse davon
betroffen?

e Beeinflusst die erhohte CO,-Konzentration die phinologische Entwicklung der Pflan-
zen?

e Treten bei der Pflanze physiologische oder morphologische Anpassungsstrategien
(modulative, modifikative Adaptation) auf der Organebene, sowie strukturelle Anpas-
sungen auf der Bestandesebene bei erhohter CO,-Konzentration auf, und wie beeinf-
lussen diese den Stoffhaushalt (CO,/H,O-Gaswechsel) der Modell—Okosysteme?

e Konnen mit Hilfe biochemischer und 6kophysiologischer Parameter die Teilprozesse
auf der Organebene (Photosynthese, Respiration, Transpiration, etc.) mit Strukturpa-
rametern auf der Bestandesebene in einem mechanistischen Modellansatz verkniipft
werden und zur Beschreibung des CO,- und H,O-Gaswechsels von "Modell-
Okosystemen" bei verinderten Umweltbedingungen herangezogen werden? Welchen
Einfluss iiben dabei Temperaturerhohung und Néhrstoffversorgung (insbesondere
Stickstoff) auf den CO,/H,O-Gaswechsel aus?

e Werden aufgrund der erhohten CO,-Konzentration Anderungen im Wasserhaushalt
der "Modell-Okosysteme" beobachtet und wird die Evapotranspiration der Pflanzen-
bestinde bei erhohter CO,-Konzentration gesteigert? Verbrauchen Modell-
Okosysteme bei erhohter CO,-Konzentration mehr Wasser?

Die Notwendigkeit solcher Langzeituntersuchungen an Bidumen und der dringende For-
schungsbedarf hinsichtlich der Auswirkungen von Klimaédnderungen auf Waldokosysteme
wurde immer wieder betont, da nur aus diesen realistische Aussagen iiber Verinderungen
ganzer Bestinde und damit einhergehende Verinderungen auf dem Okosystemniveau getrof-
fen werden konnen (Enquete-Kommission "Schutz der Erdatmosphire" des Deutschen Bun-
destages 1994). Wichtig sind diese Untersuchungen zudem, um mogliche Riickkopplungsef-
fekte auf globale okologische Stoffkreisldaufe, auf den Kohlenstoff- und Wasserkreislauf, zu
quantifizieren und um die Auswirkungen globaler Umweltverdnderungen auf die menschliche
Gesundheit, nachhaltige Entwicklung und Erhaltung der biologischen Diversitit zu bewerten.

Mit den nachfolgenden Methoden werden die abiotischen und biotischen Faktoren auf der
Blatt-, Pflanzen- bis hin zur Bestandesebene untersucht.
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B Untersuchung der abiotischen Faktoren

B.1 Strahlungsbilanz

Die Gesamtstrahlung (engl. incident radiation) ist der wichtigste abiotische Faktor fiir die
Pflanze. Die Gesamtstrahlung besteht aus der Globalstrahlung und der thermischen

Strahlung.

B.1.1 Was passiert physikalisch beim Auftreffen der Strahlung auf das
Blatt?

Wie jeder Korper kann das Blatt die auftreffende Strahlung reflektieren, absorbieren und
transmittieren. Was im Einzelnen geschieht und wie sich Absorption, Reflexion und Trans-
mission zueinander verhalten, hidngt von den Eigenschaften des Korpers und von der Wellen-
lange ab. Da das Blatt sowohl im Auflicht als auch im Durchlicht griin erscheint, muss nicht
nur die auftreffende Strahlung im Griinlicht besonders stark reflektiert und transmittiert wer-
den, sondern auch die Strahlung in den iibrigen Spektralbereichen absorbiert werden.

Die Summe der Absorption, der Reflexion und der Transmission muss bei einer bestimmten
Wellenldnge oder aber in einem bestimmten Wellenldngenbereich immer gleich 1 sein.

B.1.2 Photosynthetisch aktive Strahlung

Fiir Messungen der Photosynthese wird weniger die Gesamtstrahlung von Bedeutung sein als
der Anteil und Bereich der Gesamtstrahlung, der durch die Photosynthese genutzt werden
kann. Dieser Spektralbereich umfasst die Wellenldngen 400-700 nm und wird die photosyn-
thetisch aktive Strahlung (PAR = photosyntetic active radiation) genannt. Da die Photosyn-
these ein Photochemischer Prozess ist, wird weniger die Energie der Strahlung als die Photo-
nenflussdichte der Strahlung wichtig sein. Die photosynthetisch aktive Photonenflussdichte
wird PPFD (photosynthetic photon flux density) abgekiirzt und meint die auf die Einheitsfli-
che auftreffende PAR. Die Absorption dieser Strahlung ist jedoch nicht direkt messbar, son-
dern wird indirekt iiber die Reflexion und Transmission bestimmt.

B.1.3 Messung der spektralen Eigenschaften eines Blattes:

Fiir die Messung bendtigt man eine starke Lichtquelle und die dazugehorende Optik, die mo-
nochromatisches Licht mit einer engen Bandbreite liefert, eine integrierte Kugel (Ulbricht-
Kugel) und ein Messgerit. Die Ulbricht-Kugel ist fiir Messungen im sichtbaren Bereich innen
mit einem speziellen Pulver, welches hauptsdchlich Bariumsulfat enthilt, beschichtet. Bei
Messungen im IR-Bereich besteht die Beschichtung der Kugel aus einer diffus reflektierenden
Goldschicht. Die Beschichtungen sorgen dafiir, dass der eintretende Strahl innerhalb der Ku-
gel so lange reflektiert wird, bis er in den Lichtleiter eintritt, an dem das Messgerit ange-
schlossen ist (Abbildung B.1.3-1).
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Abbildung B.1.3-1: Messanordnung fiir die Messung der optischen Eigenschaften von Blittern mit Hilfe
einer integrierten Ulbricht-Kugel. a) Messung der Transmission b) Messung der Reflexi-
on (nach WILLERT et al. 1995).

Fiir die Messung der Transmission wird das Blatt vor der Kugel befestigt. Der auftreffende
Lichtstrahl wird vom Blatt reflektiert, absorbiert und ein Teil transmittiert. Die Strahlen die
transmittiert werden, treten in die Ulbricht-Kugel ein und werden mit dem Messgerit gemes-
sen.

Bei der Messung der Reflexion wird das Blatt im Versuchsaufbau hinter der Kugel befestigt.
Der Lichtstrahl des Monochromators tritt in die Kugel ein und trifft an der gegeniiberliegen-
den Seite auf das Blatt, welches ein Teil der Strahlung reflektiert. Die reflektierte Strahlung
wird dann vom Messgerit aufgezeichnet.
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Abbildung B.1.3-2: Spektrale Eigenschaften eines Blattes von Nerium oleander. Gemessen wird das Trans-
missionsvermdgen (t) und das Reflexionsvermogen (r). Das Absorptionsvermégen (a) er-
gibt sich dann immer als Ergdnzung auf 100%, da a + r + t = 1 ist. Das Absorptionsvermo-
gen des Blattes ist durch die Flache zwischen den beiden Linien charakterisiert (nach WIL-
LERT et al. 1995).

Die Absorption im sichtbaren Bereich zwischen 400-700 nm ist aufgrund der spezifischen
Absorption der Blattpigmente sehr hoch und betrégt ca. 80%. Im griinen Bereich ist eine star-
ke Transmission und Reflexion zu erkennen. In dem Wellenldngenbereich von 700-1200 nm,
indem der Grofteil der Globalstrahlung liegt, ist die Absorption besonders niedrig, wodurch
das Blatt nur gering von dieser Strahlung belastet wird. Bei Wellenldngen iiber 2000 nm, also
im Bereich der thermischen Strahlung, erreicht die Absorption fast 100 %.

Als grobe Faustregel kann fiir ein ,,Normalblatt* festgehalten werden, dass im Bereich der
Globalstrahlung von 300-3000 nm ca. 55-65% der Globalstrahlung absorbiert werden.
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B.1.4 Das Blatt im Zentrum der Strahlungsfliisse

Stellt man sich ein horizontal ausgerichtetes Blatt vor, so ist das Blatt im Bereich der kurzwel-
ligen Strahlung sechs Strahlungsfliissen ausgesetzt:

1. direkte Sonnenstrahlung (J4i)

2. das Himmelslicht (Jy)

3. das Wolkenlicht (Jw)

4. reflektierte Sonnenstrahlung (ry * Jgi)
5. reflektiertes Himmelslicht (ry * Jy)

6. reflektiertes Wolkenlicht (ry * Jw)

Abbildung B.1.4-1: Modellhafte Darstellung der Strahlungsfliisse, die ein Blatt treffen und die von ihm
ausgehen. Diinne Pfeile kennzeichnen die kurzwellige Strahlung, dicke Pfeile die langwel-
lige Strahlung (nach WILLERT et al. 1995).

Im Bereich der langwelligen thermischen Strahlung liegen zwei Strahlungsfliisse vor:
1. atmosphérische Gegenstrahlung
2. Wirmestrahlung der Umgebung

Das Blatt strahlt im langwelligen thermischen Strahlungsbereich aufgrund seiner Oberflé-
chentemperatur ab. Somit liegt als dritter Strahlungsfluss eine Abstrahlung vom Blatt vor.
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B.1.5 Aufstellung einer Strahlungsbilanz

Die Gesamtheit der Strahlungsfliisse, die am Tag vom Blatt absorbiert bzw. emittiert, ist in
einer Strahlungsbilanz in zwei Moglichkeiten zusammengefasst:

1. Nettostrahlung = absorbierte Strahlung - emittierte Strahlung

2. Nettostrahlung = absorbierte Globalstrahlung + absorbierte langwellige thermi-
sche Strahlung - emittierte Strahlung

Die Nettostrahlung kann groBer, gleich oder kleiner als Null sein. Am Tage ist sie wegen der
Globalstrahlung immer grofler als Null, in klaren windstillen Nachten nimmt sie vielfach ne-
gative Werte an, was dann zu Tau- oder Eisbildung auf den Blittern fithren kann und in ex-
tremen Fillen zum Durchfrieren des Blattes trotz einer Lufttemperatur tiber 0°C.

Strahlungsbilanz
591
1319
847 472
N 1319
1 i
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600
Wm*®

B avs. Globalstr. abs. ther. Strahlung
therm. Abstrahlung KX Netto Strahlung

Abbildung B.1.5-1: Strahlungsbilanz eines Modellblattes (nach WILLERT et al. 1995).
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B.2 Energiebilanz

Da Strahlung immer im Zusammenhang mit Energie steht, ist es wichtig die Energiefliisse der
Pflanze zu betrachten. Eine positive Strahlungsbilanz, also ein Energieiliberschuss wiirde zu
einer kontinuierlichen Temperaturerh6hung und schlieBlich zum Hitzetod der Pflanze fiihren.

B.2.1 Moglichkeiten zum Ausgleich der Strahlungsbilanz
Grundsitzlich kann eine Pflanze Energie:

a) umwandeln (Photosynthese, Atmung)

b) weitergeben (Wirmeleitung)

c) speichern (Wirmespeicherung)

d) mit der Umgebung austauschen (Konvektion)

e) durch Umwandlung verlieren (Transpiration)

B.2.2 Energieumwandlung

Die Bruttogleichung der Photosynthese zeigt, dass pro Mol CO,, das assimiliert wird, 477 kJ
aus der photosynthetisch aktiven Strahlung (PPFD) umgewandelt werden:

(B.2-1) 6CO,+12H,0+h*yv — CH,0,+6H,0+60,

AG®’ = +2863 kJ*mol ™!

Die gesamte Energiemenge, die in der Photosynthese festgelegt wird, ist das Produkt aus der
Photosyntheserate und der Energiefestlegung pro Mol CO,. Von den meisten Pflanzen werden
zwischen 5-10 W * m™ Strahlungsenergie festgelegt, welches nur etwa 1-2% der absorbierten
Globalstrahlung entspricht! Somit spielt die Energieumwandlung in der Energiebilanz keine
wesentliche Rolle beim Ausgleich der positiven Nettostrahlung.

Die Erzeugung metabolischer Wirme spielt bei den Pflanzen eine ganz untergeordnete Rolle.
Nur wenige Pflanzen sind zur Thermogenese fihig. Vertreter der Familie der Araceaea
(Aronstabgewichse) sind in der Lage, zur Bliitezeit den Elektronentransport in den Mito-
chondrien von der normalerweise anschlieBenden ATP-Bildung abzukoppeln, so dass die ge-
samte Energie der Substratoxidation als Warme frei wird. Aber auch wenn die Wéarmeproduk-
tion erheblich sein kann (es wurden von bis zu 15 K Ubertemperatur berichtet!) ist dies fiir die
Energiebilanzbetrachtung bei den Pflanzen zu vernachléssigen.
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B.2.3 Wirmeleitung

Unter Wirmeleitung versteht man den massefreien Transport von Wirme entlang einer Stre-
cke. Doch ein jeder weil}, dass ein Holzloffel im Gegensatz zu einem Silberloffel in einem
Glas mit kochendem Wasser nicht heif3 wird. Holz ist also ein sehr schlechter Wirmeleiter.
Die Wirmeleitung ist also in der Energiebilanz unbedeutend.

B.2.4 Wirmespeicherung

Die Wirmespeicherung eines Mediums hingt von der Masse und der spezifischen Wirmeka-
pazitit des Speichermediums ab. Fiir das Laubblatt kommt als Speichermedium nur das in
ihm enthaltende Wasser in Frage. Die Wirmespeicherkapazitit des Laubblattes ergibt sich aus
der Masse pro Fldcheneinheit und der Wirmespeicherkapazitit des Wassers. Speichert ein
Laubblatt pro Sekunde die maximal mogliche Energiemenge von 838 J * m? * K™, so er-
wirmt es sich innerhalb einer Sekunde um 1 K, innerhalb einer Minute um 60K. Dies ist je-
doch vollkommen unrealistisch. Wenn man davon ausgeht, dass das Blatt sich in einer Stunde
um ein Grad erwérmt, so ist die Energie die dadurch aufgefangen wird so gering, dass sie fiir
die Energiebilanz keine Rolle spielt.

B.2.5 Wirmeaustausch (Konvektion)

Die Konvektion besteht genau genommen aus 3 Teilschritten: die Wirmeiibertragung vom
Blatt an die angrenzende Luft, die Warmediffusion in der Grenzschicht und die Warmeabfuhr
durch ein bewegtes Medium, also ein Wirmeausgleich durch Massenfluss. Dabei bestimmt
die Temperaturdifferenz zwischen der Oberfldche des Blattes und der Umgebung die Grofie
des Wirmeaustausches. Durch die Konvektion kann entweder Energie abgefiihrt werden oder,
wenn die Luft wiarmer ist als das Blatt, auch aufgenommen werden. Der Warmeaustausch
zwischen Blatt und Umgebung vergroBert sich mit zunehmender Windgeschwindigkeit, ver-
kleinert sich aber mit zunehmender Blattgrofe.

Je nach Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Umgebung, Windgeschwindigkeit und
Blattgroe spielt die Konvektion eine entscheidende Rolle beim Ausgleich der positiven
Strahlungsbilanz. So kann in klaren Néchten der Wind ein starkes Absinken der Blatttempera-
tur mit der Gefahr des Durchfrierens verhindern.

B.2.6 Energieverlust durch Umwandlung

Transpiration ist die Abgabe von Wasserdampf an die Umgebung. Dazu muss das Wasser aus
der fliissigen Phase in die gasformige Phase iiberfiihrt werden. Dieser Phaseniibergang erfor-
dert Energie, die Verdampfungsenthalpie des Wassers. Diese Energie muss aus der unmittel-
baren Umgebung des Verdampfungsortes bezogen werden, sprich dem Blatt, wodurch es sich
abkiihlt. Kennt man die Transpirationsraten der Pflanzen, kann der Energieaufwand berechnet
werden. Wasserdampf kann aber auch auf Flachen kondensieren, wobei Wirme freigesetzt
wird. Das heif3t bei der Taubildung auf dem Blatt wird dem Blatt Energie zugefiihrt.
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Abbildung B.2.6-1: Energiefliisse einer Pflanze in einem offenen Geléinde (nach WILLERT et al. 1995).

B.2.7 Strahlungsextinktion in Pflanzenbestinden

In Abbildung B.2.7-1 sind die in Pflanzenbestidnden auftretenden Strahlungsstrome sowie eine
Messanordnung fiir die Erfassung der rdumlichen Strahlungsverteilung schematisch darges-
tellt. Das Strahlungsklima eines Pflanzenbestandes wird ganz wesentlich von den Strahlung-
verhiltnissen auflerhalb des Bestandes bestimmt (Sonnenhdhe und —azimut, Intensitédt von I
und H). Daher ist es sinnvoll, die Strahlungsmesswerte im Bestand in Prozent der Messwerte
im Freien anzugeben, z. B. als relativen Lichtgenuss (L), relative Strahlungsintensitit oder
relative PhotonenfluBdichte.

_ Photonenfluf3dichte im Bestand

(B.2-2) : :
Photonenfluf3dichte im Freien

*100 (%)

Durch Messung der relativen Strahlungsintensitit (rel. Lichtgenuss, rel. Photonenflussdichte)
in verschiedenen Bestandshchen erhélt man die so genannte Strahlungsextinktionskurve
(Abbildung B.2.7-1). In homogen aufgebauten, geschlossenen Pflanzenbestinden ldsst sich
dabei hiufig eine exponentielle Strahlungsabschwichung analog zum Lambert-Beer’schen
Gesetz nachweisen:
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Abbildung B.2.7-1: Strahlungsabschwichung in einer Mihwiese, Tirol. Links ist ein Schaltschema eines
Messgerites zur direkten Messung des relativen Lichtgenusses in Pflanzenbestdnden dar-
gestellt. Die Messung ist dabei von Strahlungsschwankungen auflerhalb des Bestandes
weitgehend unabhiingig. Rechts ist der Verlauf des relativen Lichtgenusses und des kumu-
lativen Blattflichenindex dargestellt (nach JANETSCHEK 1982).

Dabei ist LAIx der kumulative Blattflichenindex {iber dem Messpunkt x im Bestand (das ist
die Summe aller Blattfldchen iiber dem Messpunkt x bezogen auf die Bodenfliche, vgl. Kap.
Ernte, Ip die Strahlungsintensitit {iber dem Bestand, I jene im Bestand an der Stelle x und k
der Extinktionskoeffizient. K ist abhingig vom Pflanzenbestand (Wuchsform, Blattneigung,
optische Eigenschaften der Blitter, Bestandesdichte), von der Wetterlage (wolkenlos, heiter,
bedeckt) und von Sonnenhdhe und —azimut.

In Abbildung B.2.7-1 ist ein einfaches Gerit dargestellt, das eine rasche Aufnahme der Strah-
lungsextinktionskurve ermoglicht. Es besteht aus zwei Photonenflumessfiihlern (Fa. Lamb-
da, Lincoln, Nebraska, USA), von denen einer zur Messung von Iy knapp iiber dem Pflanzen-
bestand montiert ist und der zweite zur Extinktionsmessung in den einzelnen Bestandes-
schichten vertikal auf und ab bewegt werden kann. Die Extinktionsmessung erfolgt in den
einzelnen Bestandesschichten. Die Bestimmung des Extinktionskoeffizienten (k) erfolgt gra-
phisch. Dazu wird die relative Photonenflussdichte gegen den kumulativen Blattflichenindex
aufgetragen. Entsprechend Gleichung ( B.2-3) ergibt sich dann die Extinktionskurve als

Gerade aus deren Steigung k berechnet werden kann.

In Pflanzenbesténden treten hdufig sehr groe rdumliche und zeitliche Strahlungsschwankun-
gen auf, die zu Messfehlern fithren konnen. Bei Strahlungsmessungen in Bestidnden sollte
man daher darauf beachten:

Stets mehrere Strahlungsextinktionskurven an verschiedenen Stellen des Bestandes aufnah-
men und Mittelwert bilden.
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Bei automatischen Strahlungsmessungen mittels Schreibern, Datenerfassungsanlagen und
dergl. muss die Messhiufigkeit geniigend gro3 gewéhlt werden. So muss z. B. bei heiterem
Wetter im Freien mindestens alle 7 und im Bestand sogar alle 2 min eine Messung erfolgen,
damit der Tagesmittelwert (!) keinen groBeren relativen Fehler als 5% aufweist (CERNUSCA
1972). Bei kiirzeren Mittelungsintervallen ist die Messhidufigkeit entsprechend zu steigern.
Die besten Ergebnisse erhilt man bei kontinuierlicher Strahlungsintegration.

Lineare Messfiihler von 50 — 100 cm Lénge (wie z. B. das Rohrenpyranometer nach Szeicz)
eignen sich fiir die Erfassung der mittleren Strahlungsintensitét in einer Bestandesschicht bes-
ser als punktformige Messfiihler. Eine flichenméfige Abtastung einer Bestandesschicht kann
auch mittels punktformiger Messfiihler erfolgen, die automatisch lings einer Messstrecke im
Bestand hin- und herbewegt werden, wobei ihr Ausgangssignal elektronisch gemittelt wird.
Nach Untersuchungen von NORMAN und JARVIS (1974) muss z. B. in einem Picea stichensis-
Wald eine Messlidnge von 10- 15 cm abgetastet werden, um brauchbare Strahlungsmittelwerte
im Bestandesinneren zu erhalten.

B.2.8 Zusammenfassung der wichtigsten Strahlungmessfehler

Cosinusfehler: Ein standardisierter Strahlungsmessfithler muss auf schridg einfallende Strah-
lung entsprechend dem Cosinusgesetz ansprechen. Zahlreiche Messfiihler (z. B. Pho-
tonenfluBmessfiihler der Fa. Lambda) sind durch entsprechende Filtervorsitze korri-
giert.

Azimutfehler: Der Eichfaktor des Strahlungsmessfiihlers ist vom Sonnenazimut abhéngig.

Temperaturfehler: Der Eichfaktor ist temperaturabhingig. Das Registriergerit kann zusitzlich
dazu einen Temperaturfehler aufweisen.

Alterung bzw. Ermiidung: Der Eichfaktor dndert sich mit der Zeit (besonders stark bei Selen-
elementen). Daher Strahlungsmessfiihler mindestens einmal jdhrlich nacheichen (las-
sen).

Falsche Aufstellung des Strahlungsmessfiihlers: Im gesamten ,,Gesichtsfeld* des Messfiihlers
muss eine Storung der natiirlichen Strahlungsverhiltnisse vermieden werden (Refle-
xionen, Beschattungen durch Messgestelle, Wetterhiitten und dergl.). Bei der Messung
der vom Pflanzenbestand (Boden) ausgehenden Strahlungsstréome (E und R) ist zu be-
achten, dass ein Messfiihler in 1 m Hohe iiber einer Fliche bis zu einer Entfernung von
10 — 20 m mittelt.

B.2.9 Der Strahlungsmesser (Light Meter)

Gerit zur Messung der Photonenflussdichte (PPFD) im Bereich der photosynthetisch aktiven
Strahlung (PAR) und der Beleuchtungsstérke.

B.2.9.1 Funktion

Das Geriit ldsst sich mit zwei Messkopfen verwenden.
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1.

Messkopf fiir die Photonenflussdichte (PPFD) im Bereich PAR.

Dieser Messkopf (Sensor) triagt die Aufschrift ,,Quantum®. Er misst die Photo-
nenflussdichte im Wellenldngenbereich des sichtbaren Lichtes von 400-700 nm
(PAR). Die MaBeinheit ist pmol * m™ * s (1 mol = 6,023 * 10 Photonen)
(Abbildung B.2.9-1).

Nicht senkrecht zur Messflidche einfallende Strahlung wird weitgehend im rich-
tigen Verhiltnis beriicksichtigt (sog. Cosinus-Korrektur, d.h., Strahlung, die in
einem bestimmten Winkel auf die Messflache fillt, geht als um den Faktor Co-
sinus dieses Winkels verringert in die Messung ein). Der relative Messfehler
betrigt = 5%. Volles Sonnenlicht entspricht etwa 2000 pmol m™s™.

Messkopf fiir Beleuchtungsstérke (wird hier nicht verwendet)

Er trdgt die Aufschrift ,,Photometric und misst die Beleuchtungsstirke im Be-
reich der groBten (durchschnittlichen) Empfindlichkeit des menschlichen Au-
ges (550 nm Wellenldnge) (siehe Kurve). Die Beleuchtungsstirke ist direkt in
Lux ablesbar. (Im oben angegebenen Wellenldngenbereich entsprechen einem
Watt Strahlungsenergie 680 Lumen. 1 Lux = 1 Lumen m-2).

B.2.9.2 Bedienung

Die Messflache der Messkopfe moglichst sauber halten (auch an den Kanten), da Verschmut-
zungen die Messgenauigkeit beeintrichtigen. Da das Deckglas des Messgerites druckemp-
findlich ist, dieses nicht belasten.

1.

Nulljustierung: Erfolgt bei mindestens eine Minute lang bei ausgeschaltetem
Geriit durch Drehen der Schraube unter der Skalenmitte.

Batterietest: Stellung des Funktionsschalters auf ,,Batt.“. Die Anzeige muss
iber die Marke ,,Batt. Min.* hinausgehen.

Messkopf (sensor) anschliefen: Hierbei darauf achten, dass der Stift in der
Buchse in die Aussparung des Steckers fasst. Keine Gewalt anwenden. Fiir
PPFD-Messung den Messkopf mit der Aufschrift ,,Quantum‘ verwenden.

Wichtig: Messbereichswahlschalter ,,Range* auf den groften Messbereich
(3 * 10%) stellen.

Funktionsschalter entsprechend angeschlossenem Messkopf auf ,,Quantum
schalten.

Messkopf plazieren: Genaues waagerechtes Ausrichten zum Erzielen gut ver-
gleichbarer Werte ist Hilfe des mit einer Wasserwaage versehenen Fulles mog-
lich.

,»Range“-Schalter so lange drehen, bis die Anzeige maximalen Ausschlag im
Skalenbereich ergibt.
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8. Ablesen: Der eingestellte ,,Range*“-Wert gibt den Messwert bei Skalenvollaus-
schlag an. Steht der Range-Schalter auf 3, 30, 300, 3000 oder 3 * 104, so ist die
untere Skala abzulesen, bei 10, 100, 1000 oder 1 * 10* die obere Skala. Man
kann auch nur die obere Skala benutzen, und den abgelesenen Wert mit dem
,Range“~-Wert multiplizieren.

Achtung: Die obere Skala geht von O bis 1,0. Bei Luxmessung geht immer
noch der Faktor 10 ein.

9. Wichtig: Sofort nach Gebrauch Funktionsschalter auf ,,Off* (Batterien)!
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Als Messelemente dienen Silizium-Photowiderstinde. Einfallendes Licht vermag in einem
Kristallgitter des Halbleiters Elektronenpaarbindungen zu 16sen und so eine Anzahl von La-
dungstrigern (negative Elektronen und positive ,,Locher” (Defektstellen) zur Verfiigung zu
stellen. Durch Anschluss des Messelementes an ein Widerstandsmessgerit ldsst sich die Ein-
strahlung, die proportional zur Widerstandsinderung ist, bestimmen. Geeignete Interferenz-
und gefarbte Glasfilter geben den Messelementen die gewiinschten Messeigenschaften. An
den Kurven fiir die hier verwendeten Messkopfe kann man die Anpassung der spektralen
Empfindlichkeit ablesen.
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Abbildung B.2.9-1: Spectral Response Curve. Gemessen mit einem LI-COR Quantum Sensor bei einer
Messempfindlichkeit von 0,030 — 0,070 nm.
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B.3 Temperatur

Anders als bei der Strahlung sind uns Messung und Angabe von Temperaturen als etwas All-
tagliches vertraut. Verschieden Temperaturen spiegeln unterschiedliche Erwdrmungen wider,
wobeli letztere aus der Sonnenstrahlung oder anderen Energieumsetzungen folgen. Da eine
enge Kopplung zwischen Energie, Temperatur und Wairmeiibertragung besteht, bietet die
Messung der Temperatur die Moglichkeit, den Wirmehaushalt von Pflanzen zu charakterisie-
ren. Die Kenntnis der Temperatur ist aber auch zur Beurteilung der physiologischen Aktivitit
und des die Pflanzen umgebenden Mikroklimas unentbehrlich. Die folgenden Abschnitte be-
handeln daher verschiedene, fiir 6kologische Fragestellungen relevante Prinzipien der Tempe-
raturmessung. Als Bezugseinheit zur Temperaturmessung wird im allgemein die international
amtliche Skala nach Celsius benutzt, allerdings ist in den angelsdchsischen Lindern mehr
noch die Skala nach Fahrenheit gebrduchlich. Zur Umrechnung der beiden Bezugsgrofien
dienen folgende Formeln:

(B.3-1) °C= %("F -32)

9
(B.3-2) F=32+ §°C

Bisweilen ist es sinnvoll, die Temperaturskala zu benutzen, die vom absoluten Nullpunkt
(-273 °C) ausgeht. Thre Einheit wird Kelvin (K) genannt. Zwischen der absoluten Skala und
der absoluten Skala lautet die Umrechnung:

(B.3-3) K=°C+273,15
(B.3-4) °C=K-273,15

Indirekt lassen sich mit Hilfe von Temperaturmessungen gute Informationen iiber andere
Messgroflen gewinnen, z. B. tiber Wind oder Feuchte. Es existieren demnach unterschiedliche
Verfahren, aus denen je nach der speziellen Zielsetzung gewihlt werden kann. Als Grundlage
fiir die Temperaturbestimmung werden folgende physikalische Eigenschaften herangezogen:

1. Ausdehnung von Korpern: Fliissigkeitsthermometer, Bimetallthermometer

2. Thermoelektrischer Effekt: Thermoelement

3. Elektrischer Widerstand: Widerstandsthermometer, Thermistor

4. Strahlungsemission von Oberfldchen: Strahlungsthermometer

5. Wirmebedingte Drehung der Polarisationsebenen von Zuckerlosungen: Zuckerinver-
sion

Setzt man einen Messkorper der Sonnenstrahlung aus, so weicht seine Temperatur um so
mehr von der Lufttemperatur ab, je hoher der Energiegewinn durch Strahlungsprozesse und je
kleiner die Wirmeiibergangszahl ist. Soll die Lufttemperatur, das heif3t, die mittlere kinetische

32

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

Energie der Luftmolekiile, erfasst werden, so muss der direkte Strahlungseinfluss ausgeschal-
tet werden. Strahlungsschutz durch Beschattung bieten Wetterhiitten. Aus dem gleichen
Grund werden Messfiihler mit einer gut reflektierenden Umhiillung versehen und oft zuséitz-
lich durch einen Aspirator ventiliert. SchlieBlich versucht man, durch eine drastische Redukti-
on der MessfiihlergroBe den Strahlungsfehler moglichst gering zu halten.

B.3.1 Methoden der Temperaturmessung

B.3.1.1 Thermograph
Mechanische Registrierung der Lufttemperatur:
Das klassische Instrument zur Registrierung der Lufttemperatur ist der Thermograph.

Als Messinstrument dient ein Bimetallring (Abbildung B.3.1-1). Hierunter versteht man zwei
miteinander verlotete, ringformig gebogene Metallstreifen von unterschiedlicher Wirmeaus-
dehnung. Jede Temperaturinderung fiihrt daher zur Deformation des Metallringes. Ein He-
belmechanismus iibertrigt diese Formidnderungen auf einen Schreibarm, an dessen Ende eine
Schreibfeder sitzt, die ihrerseits einer rotierenden Metalltrommel anliegt. Die Stellung der
Schreibfeder zeichnet sich auf dem um die Trommel gelegten Registrierstreifen ab. Dieser
weist eine Einteilung in °C (Zentigrade) sowie eine Stunden- bzw. Tagesangabe auf. Das per
Hand aufzuziehende Laufwerk der Trommel ist gleichzeitig Messwerke fiir Hygrograph und
Thermograph (= Thermohygrograph).

L o)

Abbildung B.3.1-1: Thermograph. a = Bimetallring, b = Schreibarm, ¢ = Trommel mit Schreibstreifen (nach
STEUBING et. al 1992).

B.3.1.2 Infrarot-Themometer

Das Funktionsprinzip des IR-Thermometers basiert auf dem Stefan-Boltzmann-Gesetz, wo-
nach jeder Korper entsprechend seiner Oberflichentemperatur eine langweilige Wirmestrah-
lung aussendet. Die absorbierte Warmestrahlung wird im Messgerit in Temperaturwerte um-
gerechnet. Es sind Sensoren erhiltlich, die aus einigen Zentimetern Entfernung die Tempera-
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tur einer ca. 1 mm” groBen Oberfliche erfassen konnen. Allerdings kann es in der Praxis
schwierig sein, bei kontinuierlichen Messungen im Freiland sehr kleine Oberfldichen exakt
anzuvisieren (Windbewegung). AuBlerdem kann die Wirmestrahlung benachbarter Objekte
storen und die oft erforderlichen Temperaturauflésungen von 0,1 K erschweren. Noch er-
scheinen solche Fehler auch fiir den Einbau in komplexe Messsysteme wenig geeignet. Trotz-
dem lassen sich IR-Thermometer gut einsetzen, wenn unter dem natiirlichen Mikroklima in-
nerhalb kurzer Zeitspannen rasche (diskontinuierliche) Temperaturmessungen an moglichst
vielen, nicht zu kleinen Blittern erfolgen sollen.

B.3.1.3 Widerstandsthermometer und Thermoelemente

Heute sind in der experimentellen Pflanzendkologie elektrische Widerstandsthermometer und
Thermoelemente weit verbreitet. Sie bestehen aus Metallen oder Halbleitern, deren Thermo-
sensoren sich bis auf Durchmesser von weniger als 1 mm begrenzen lassen und iiber elektri-
sche Zuleitungen mit Registriergerdten verbunden sind. Solche Fiihler sind daher auch an
schlecht zuginglichen Stellen komplexer Messsysteme und in pflanzlichen Geweben positio-
nierbar. Aufgrund der geringen Masse und spezifischen Wiarme der verwendeten Materialien
reagieren die Fiihler fast verzogerungsfrei auf kleine Temperaturschwankungen und kénnen
eine Temperaturauflosung von 0,1 K erreichen (je nach Rahmenbedingungen kann die Auflo-
sung sogar < 0,1 K sein). Diese Thermometer eignen sich damit sehr gut fiir prizise und
punktuelle Temperaturmessungen und zur Steuerung von empfindlichen Temperaturregelsys-
temen in Messapparaturen. Meist werden Widerstandsthermometer zur Temperaturmessung
in Wiarmetauschern oder der Luft eingesetzt, Thermoelemente dagegen zur Bestimmung von
Oberflichentemperaturen. Wir wollen zunéchst auf die Widerstandsthermometer eingehen.

B.3.1.3.1 Widerstandsthermometer

Dieser Thermometertyp lisst sich in zwei Gruppen unterteilen, die PTC-Thermometer und die
NTC-Thermometer. Die erstere Gruppe besitzt metallische Sensoren, deren elektrischer Wi-
derstand bei Temperaturanstieg zunimmt (positive temperature coefficient), wihrend die Wi-
derstinde der aus Halbleitern bestehenden zweiten Gruppe mit zunehmender Temperatur ab-
nehmen (negative temperature coefficient). Das Ausmall der Widerstandsdnderungen wird
bedingt durch die Temperaturabhéngigkeit des spezifischen elektrischen Widerstandes des
verwendeten Materials. Dieser leitet sich nach dem Ohmschen Gesetz ab als:

(B.3-5) U=R%]
l

(B.3-6) U=0c%—=x1
o

o ist der spezifische elektrische Widerstand des Leiters und eine materialspezifische Grofe, ¢

stellt die Linge und O die Querschnittflidche des Leiters dar.

Was bestimmt die gegensdtzliche Temperaturabhdngigkeit von o in Metallen und Halblei-
tern?

Bekanntlich sind in Metallen die Valenzelektronen nicht einzelnen Atomen zugeordnet, son-
dern bewegen sich als Elektronenwolke in der atomaren Gitterstruktur. Dieses Elektronenver-
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halten ist die Ursache der guten elektrischen Leitfdhigkeit und Wirmeleitfahigkeit der Metal-
le. Bei Erwidrmung nehmen die Schwingungen der Atome in der Gitterstruktur zu. Dadurch
werden die Strecken eines unbehinderten Elektronenflusses in der Gitterstruktur verringert,
was sich im erhohten elektrischen Widerstand des Metalls bei Temperaturanstieg duflert
(PTC).

In vielen Fillen gilt die Beziehung:
(B.3-7) o~T"?

Den Spezialfall eines PTC-Thermometers stellt das Pt-100-Thermometer dar. Dies ist ein Pla-
tindraht (Pt) mit zwei vorteilhaften Eigenschaften:

1. Bei 0°C betrigt sein elektrischer Widerstand 100 Ohm (100);
2. Der Widerstand dndert sich im biologischen Temperaturbereich praktisch linear.

Das Pt-100-Thermometer findet daher in der experimentellen Pflanzentkologie eine weite
Anwendung.

Im Gegensatz zu den Metallen bedarf es in den ebenfalls kristallinen Halbleitern (z.B. Si)
einer Energiezufuhr, um die Valenzelektronen von den einzelnen Atomen zu 16sen und ener-
getisch in das so genannte Leitungsband zu heben. Hier sind die Elektronen frei beweglich.
Dies erklédrt, warum in Halbleitern mit zunehmender Temperatur der elektrische Widerstand
abnimmt (NTC). Der spezifische elektrische Widerstand von Halbleitern folgt meist der ex-
ponentiellen Beziehung:

(B.3-8) o~e'"
A ist eine materialspezifische Konstante.

Mit Ausnahme des Pt-100-Thermometers korrelieren nach den Beziehungen die elektrischen
Widerstande von PTC-Thermometer und NTC-Themometer nicht unbedingt linear mit der
Temperatur. Durch Neuentwicklung von Metall-Legierungen und Halbleiterforschung werden
Materialien verfiigbar, deren Widerstinde sich im biologischen Temperaturbereich annéhernd
linear verhalten.

B.3.1.3.2 Thermoelement

Abbildung B.3.1-2 zeigt ein einfaches Thermoelement. Zwei sehr diinne Kupferdrihte
(Drahtdurchmesser 0,05 mm bis 0,1 mm) sind mit jeweils einem Ende an ein Voltmeter ange-
schlossen, wihrend die beiden anderen Enden iiber einen Draht der Metall-Legierung Kons-
tantan verbunden sind. Wir erhalten die beiden miteinander zu einer Kugel verloteten oder
verschweilten Thermokontakte 1 und 2. Die Kugel (Messstelle) wird federnd an das Blatt
angedriickt. Der Nachteil ist, dass nur ein Teil der Kugel am Blatt anliegt, der andere Teil ist
der Umgebung ausgesetzt. Damit wird eine Temperatur zwischen Blatt- und Umgebungstem-
peratur gemessen. Der Messfehler wird umso groBer, je groer der Temperaturunterschied
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zwischen Blatt- und Umgebungstemperatur. Diese geben eine Thermospannung im Voltmeter
aus, die zur Temperaturdifferenz zwischen ihnen proportional ist.

Thermoelemente messen stets Temperaturdifferenzen zwischen (mindestens zwei)
Thermokontakten und unterscheiden sich somit von der Erfassung absoluter Tempera-

turen anderer Thermometer.

Thermokontakte
mit
1 Kontaktspannungen 2

\
\ Konstantan

__________________________

U Thermo-
spannung

Voltmeter

Abbildung B.3.1-2: Funktionsprinzip eines Thermoelements (z.B. aus Kupfer und Konstantan, letztere
eine Kupfer/Nickel-Legierung). Die Beriihrungspunkte der beiden Metallarten bilden die
Thermokontakte 1 und 2, in denen sich abhéngig von der jeweils herrschenden Temperatur
eine Kontaktspannung aufbaut. Die Differenz dieser Spannungen wird am Ausgang des
Thermoelements als Thermospannung gemessen und ist proportional zur Temperaturdiffe-
renz zwischen 1 und 2. Thermoelemente messen stets Temperaturdifferenzen (nach WIL-
LERT et al. 1995).

Wie erkldirt sich diese Funktionsweise von Thermoelementen?

Sollen einem Metall (oder einer Legierung) Elektronen entzogen werden, muss eine material-
spezifische Austrittsarbeit (Galvani-Spannung) an den Elektronen verrichtet werden. Entspre-
chend dieser Galvani-Spannung lassen sich die Metallarten in einer thermoelektrischen Span-
nungsreihe anordnen (Tabelle B-1). Metallarten mit hoher erforderlicher Austrittsarbeit geben
weniger leicht Elektronen ab und erscheinen damit positiver als Metallarten mit niedriger
Austrittsarbeit. Der Nullpunkt dieser Spannungsreihe ist in Tabelle B-1 willkiirlich Platin zu-
geordnet. Beriihren sich zwei verschiedene Metallarten, so treten in der Kontaktfliche Elekt-
ronen aus dem Metall mit der niedrigen erforderlichen Austrittsarbeit in das Metall mit der
hohen iiber. Entlang der Kontaktfldache baut sich daher eine elektrische Potentialdifferenz auf,
die Kontaktspannung. Sie ist temperaturabhingig und entspricht pro Temperaturdnderung von
1K der Spannungsdifferenz zwischen Metallpaaren in Tabelle B-1. Die Kontaktspannung
stellt energetisch die Differenz der Austrittsarbeiten zwischen den Elektronen zweier Metall-
arten dar. In Abbildung B.3.1-2 treten Kontaktspannungen jeweils zwischen den beiden Me-
tallarten an den Thermokontakten 1 und 2 auf. Warmezufuhr aus der Umgebung der Kontakte
erleichtert die Austrittsarbeit der Elektronen und erklért so die Temperaturabhéngigkeit der
Kontaktspannung. Die Warmezufuhr erhoht also die Energie pro Elektron (=Ladungseinheit).
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Tabelle B-1: Thermoelektrische Spannungsreihe von Metallen. Die Potentialdifferenz zwischen jeweils zwei
Metallen ergibt die entsprechende Kontaktspannung in pVolt pro 1 K (z.B. 14 uV * K zwi-
schen Fe und Al). Der Nullpunkt dieser Reihe ist willkiirlich, Platin zugeordnet. Die Angabe
der Kontaktspannung pro K ist nur fiir den biologischen Temperaturbereich giiltig.

Metall oder Legierung thermoelektrisches Potential
[uV]

Chromnickel 22 (Legierung)
Eisen 18
Wolfram 8
Kupfer 7,5
Silber 7..77,5
Zink 7
Zinn 4..4.,5
Blei 4..4,5
Aluminium 4
Platin 0
Nickel -15...-16
Konstantan -34...-35 (Legierung)
(Kupfernickel)

Konstantan ist der Industriename einer Legierung aus Kupfer und Nickel. Da sich die Bezeichnung Konstantan
allgemein durchgesetzt hat, werden wir sie im Folgenden beibehalten.

Der Quotient Energieeinheit/Ladungseinheit stellt aber auch die Definition der Einheit Volt
dar:

(B.3-9) Volt = Joule/Coulomb

Diese Beziehung ist unabhingig von der Grofle betrachteter Fldchen, in denen sich die Elekt-
ronen befinden. Somit ist auch die Kontaktspannung nur von der Energiebeladung der Elekt-
ronen, nicht aber von der GréBe der Kontaktflache zwischen den Metallarten abhéngig.

Nur aus messtechnischen Griinden sollten die Kontaktflachen moglichst kleingehalten wer-
den, um bei punktuellen Temperaturmessungen Temperaturgradienten innerhalb der Thermo-
kontakte zu vermeiden.

Unterschiedliche Temperaturen an den Thermokontakten 1 und 2 resultieren somit in unter-
schiedlichen Kontaktspannungen, deren Differenz ihrerseits die im Voltmeter messbare
Thermospannung des gesamten Thermoelements ergibt.

Beispiel:

Herrscht an beiden Kontakten genau die gleiche Temperatur, so ergeben sich im Kontakt 1
entsprechend dem Potentialgradienten zwischen Kupfer und dem thermoelektrisch negative-
ren Konstantan -42,5 pVv * K, und in 2 bei umgekehrtem Potentialgradienten zwischen
Konstantan und Kupfer +42,5uV * K. Im Thermoelement ist also keine Thermospannung
messbar. Ist die Temperatur in 2 um 1 K erhoht, so gilt in 1 weiterhin -42,5 uV * K'l, aber in
2 (42,5 +42,5)uvV * K !, Es resultiert nun im Thermoelement eine Thermospannung von
+42.5 uVv * K. Das Vorzeichen der Thermospannung kehrt sich um, werden am Voltmeter
die Anschliisse des Thermoelements vertauscht.
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Die Thermospannung pro 1 K Temperaturdifferenz zwischen zwei Thermokontakten ist in
Tabelle B-2 fiir einige gebrdauchliche Thermoelemente aufgelistet. Die Messauflosung eines
Thermoelementes nimmt zu mit der u'Volt-Ausbeute pro K.

Tabelle B-2: Thermoelemente und ihre Thermospannung im biologischen Temperaturbereich. Die Anga-
ben verstehen sich fiir eine Temperaturdifferenz AT = 1K zwischen zwei Thermokontakten eines
Thermoelements (Thermoelementanordnung wie in Abbildung B.3.1-2).

Thermoelement Thermospannung nach DIN- Typ
(aus Metall und Legierung) Standart
[uV*K™']
Cu — Konstantan 42,5 T
Fe — Kanstantan 53,7 J
Ni — Chromnickel 40,4
Pt - Platinrhodium 6,4 S

Wieso braucht man zwei Thermokontakte in einem Thermoelement?

Wiirde man z.B. nur den Kontakt 1 zur Messung verwenden, miisste der CulNi-(Konstantan-)
Draht direkt an das Voltmeter angeschlossen werden. An dieser Klemme wiirde nun Konstan-
tan mit der Kupferleitung des Voltmeters in Beriihrung kommen —und man erhielte im Mess-
gerdt den zweiten Thermokontakt. Dieser wiirde jedoch aufgrund seiner unkontrollierten
Temperatur die Messung des Kontakts 1 verfidlschen. Die gezeigte Anordnung in Abbildung
B.3.1-2 bietet dagegen den Vorteil, dass nur Kupferdrihte an das Voltmeter gelangen. Sich
beriihrende gleiche Metallarten (in Voltmeter wie Zuleitungen), bauen jedoch nur vernachlis-
sigbare Kontaktspannungen auf (bedingt nur durch unterschiedliche Metall-Reinheitsgrade).

Was geschihe aber, wenn im gezeigten Thermoelement anstatt Kupfer Eisen verwendet wiir-
de und die Eisenzuleitungen an den Kupferklemmen des Voltmeters befestigt wiren? In die-
sem Falle wiren die Kontaktspannungen an beiden Klemmen des Voltmeters zueinander ent-
gegengesetzt polarisiert. Ist der Temperaturgradient zwischen den Klemmen des Voltmeters
aulerdem vernachléssigbar, was durch enge Zusammenlegung und eine gemeinsame Isolie-
rung der Klemmen erreicht wird, sind die beiden entgegengesetzt polarisierten Kontaktspan-
nungen auch gleich gro. Damit heben sich die Kontaktspannungen an den Klemmen des
Voltmeters auf, und die Temperatur des Voltmeters beeinflusst die Messung der Kontakte 1
und 2 nicht. Die Berechtigung der in Abbildung B.3.1-2 gezeigten Messanordnung eines
Thermoelements mit zwei Thermokontakten wird somit deutlich: Im Englischen wird ein
Thermoelement treffend als "thermocouple" bezeichnet.

Wenngleich Thermoelemente aus (mindestens) zwei Thermokontakten aufgebaut sind, sind
dennoch Adaptationen zur Messung absoluter Temperaturen moglich. Halten wir ndmlich den
Kontakt 1 in ein Eisbad bei 0°C, so ergibt die Temperaturdifferenz zu Kontakt 2 eine absolute
Celsius-Temperatur. Kontakt 1 fungiert somit als Thermo-Nullstelle des Thermoelements.
Wir konnen Kontakt 1 aber auch an einem elektrischen Widerstandsthermometer befestigen,
das die absolute Lufttemperatur erfasst. Addieren wir nun die Differenz zwischen 1 und 2 zur
Temperaturmessung des Widerstandsthermometers, so erhalten wir mit Kontakt 2 ebenfalls
absolute Temperaturen. Wichtig ist also bei absoluten Temperaturmessungen mit Thermoe-
lementen, dass ein Thermokontakt bei einer bekannten Referenztemperatur gehalten wird.

Wegen ihrer einfachen Verarbeitung (Loten) sind Thermoelemente aus Kupfer-Konstantan
weit verbreitet. Da Thermodrihte mit 0,1 mm Durchmesser verfiigbar sind, lassen sich ent-
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sprechend kleine Thermokontakte herstellen. Dies bedingt die besondere Eignung der Ther-
moelemente zur Messung von Oberflichentemperaturen. Solch kleine Sensoren lassen sich
nidmlich weitgehend storungsfrei in die Luftgrenzschicht der Oberfldchen einfiihren, wodurch
die Temperatur am Messpunkt nicht beeinflusst wird. Auch die Wirmeleitung im Sensor zwi-
schen Messpunkt und Umgebung ist unbedeutend. Zum einen sind die Drahtdurchmesser der
Kontaktzuleitungen sehr gering, was die Wirmeleitung minimiert, zum anderen konnen diese
diinnen Drihte iiber eine gewisse Distanz (1 - 2 cm) der Oberfldache innerhalb der Luftgrenz-
schicht anliegen, bevor sie zum Voltmeter gefithrt werden. Somit tritt der ohnehin geringe
Wirmeaustausch mit der Umgebung durch Wirmeleitung in den Dréhten erst in einiger Ent-
fernung vom Thermokontakt auf. Der Einfluss der kurzwelligen Sonnenstrahlung auf die
Temperaturmessung bleibt bei der geringen Masse des Sensors ebenfalls unbedeutend. Ther-
moelemente bieten daher eine zuverldssige Temperaturmessung auch an kleinen Oberfldchen,
wie etwa Koniferennadeln, wo der Thermokontakt meist nicht beschattet ist. Die Absolutmes-
sung der Blatt- und Nadeltemperaturen wird durch Anbringung des zweiten Thermokontaktes
an ein elektrisches Widerstandsthermometer zur Lufttemperaturmessung erzielt, wie dies be-
reits oben erldutert wurde. Wir haben somit vier verschiedene Thermometertypen kennen ge-
lernt, die alle in der experimentellen Pflanzenokologie angewandt werden. Messobjekte und
erforderliche Genauigkeiten bestimmen in der Praxis die Auswahl der Sensoren.

B.4 Luftfeuchte

Theoretische Grundlagen und MaBeinheiten

Entsprechend den vielseitigen Problemstellungen, bei denen die Luftfeuchtigkeit eine Rolle
spielt, gibt es eine ganze Reihe von Feuchtemafen, von denen hier nur die bei Okosystemana-
lysen iiblicherweise verwendeten dargestellt werden sollen.

Wasserdampfdruck

Der Wasserdampfdruck (e) ist der Partialdruck des Wasserdampfes der Luft. Er wurde friiher
in Torr, neuerdings nur mehr in mbar bzw. Pascal (SI-Einheit) angegeben (1 Torr = 1,333
mbar = 13,33 Pascal). E liegt zwischen 0 mbar (wasserdampffreie Luft) und dem Sittigungs-
dampfdruck (eg).

Fiir die Berechnung des Séttigungsdampfdrucks (eg,) bei gegebener Temperatur 7 in [K] und
Standardluftdruck Pswird die Goff-Gratch-Gleichung (LIST 1966) verwendet.

T T
D-(1-—) (-8
B.4-1) Coar = R -10<A-(1‘%)+C'(1—10 % )+E-(10F ‘ T))J '(EJB
T
mit P, Standardluftdruck =101,325 kPa
T;  Siedepunkt von Wasser bei p; =373,15K
A Konstante =7,90298
B Konstante = 5,02808
C  Konstante =1,3816-10"
D Konstante =11,344
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E
F

Konstante

Konstante

=8,1328-10
=3,49149

Die Werte der Konstanten A-F sind nur fiir ey, iber fliissigem Wasser giiltig.

Sittigungswasserdampfdruck (in kPa) fiir Temperaturen von 0 bis 49 °C

°C

Vo0~V E WO

0,0

0,611
0,657
0,705
0,758
0,813
0,872
0,935
1,001
1,072
1,147

1,227
1,312
1,402
1,497
1,598
1,704
1,817
1,937
2,063
2,196

2,337
2,486
2,643
2,809
2,983
3,167
3,361
3,565
3,780
4,005

4,243
4,493
4,755
5,031
5,320
5,624
5,942
6,276
6,626
6,993

7,378
7,780

. 8,202

8,642
9,103
9,585
10,089
10,616
11,166
11,740

0,1

0,615
0,661
0,711
0,763
0,819
0,878
0,941
1,008
1,079
1,155

1,235
1,321
1,411
1,507
1,608
1,715
1,829
1,949
2,076
2,210

2,352
2,501
2,659
2,826
3,001
3,186
3,381
3,586
3,802
4,029

4,267
4,518
4,782
5,059

-~ 5,350

5,655
5,975
6,311
6,662
7,031

7,417
7,821
8,245
8,687
9,151
9,635
10,141
10,670
11,222
11,799

0,2

0,620
0,666
0,716
0,768
0,824
0,884
0,948
1,015
1,087
1,163

1,244
1,329
1,420
1,517
1,619
1,726
1,841
1,961
2,089
2,224

2,366
2,517
2,675
2,843
3,019
3,205
3,401
3,607
3,824
4,052

4,292
4,544
4,809
5,087
5,380
5,686
6,008
6,345
6,698
7,069

7,457
7,863
8,288
8,733
9,198
9,684
10,193
10,724
11,279
11,858

0,3

0,624
0,671
0,721
0,774
0,830
0,890
0,954
1,022
1,094
1,171

1,252
1,338
1,430
1,527
1,629
1,738
1,852
1,974
2,102
2,238

2,381
2,532
2,692
2,860
3,037
3,224
3,421
3,628
3,846
4,075

4,317
4,570
4,836
5,116
5,410
5,718
6,041
6,380
6,735
7,107

7,497
7,905
8,332
8,778
9,246
9,734
10,245
10,778
11,336
11,917

0,4

0,629
0,676
0,726
0,779
0,836
0,897
0,961
1,029
1,102
1,179

1,261
1,347
1,439
1,537
1,640
1,749
1,864
1,986
2,115
2,252

2,396
2,548
2,708
2,877
3,056
3,243
3,441
3,649
3,869
4,099

4,341
4,596
4,864
5,145
5,440
5,749
6,074
6,414
6,771
7,145

7,537
7,946
8,375
8,824
9,294
9,784
10,297
10,833
11,393
11,977
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0.5

0,633
0,681
0,731
0,785
0,842
0,903
0,967
1,036
1,109
1,187

1,269
1,356
1,449
1,547
1,650
1,760
1,876
1,999
2,129
2,266

2,411
2,563
2,725
2,895
3,074
3,263
3,462
3,671
3,891
4,123

4,366
4,622
4,891
5,174
5,470
5,781
6,107
6,449
6,808
7,183

7,577
7,988
8,419
8,870
9,342
9,835
10,350
10,888
11,450
12,037

0.6

0,638
0,686
0,736
0,790
0,848
0,909
0,974
1,043
1,117
1,195

1,277
1,365
1,458
1,557
1,661
1,771
1,888
2,012
2,142
2,280

2,426
2,579
2,741
2,912
3,092
3,282
3,482
3,692
3,914
4,147

4,391
4,649
4,919
5,203
5,500
5,813
6,141
6,484
6,845
7,222

7,617
8,031
8,464
8,916
9,390
9,885
10,403
10,943
11,507
12,097

0.7
0,643
0,690
0,742
0,796
0,854
0,915
0,981
1,050
1,124
1,203

1,286
1,374
1,468
1,567
1,672
1,783
1,900
2,024
2,156
2,294

2,441
2,595
2,758
2,930
3,111
3,302
3,503
3,714
3,937
4,171

4,417
4,675
4,947
5,232
5,531
5,845
6,174
6,520
6,881
7,261

7,658
8,073
8,508
8,963
9,439
9,936
10,456
10,998
11,565
12,157

0.8

0,647
0,695
0,747
0,802
0,860
0,922
0,988
1,058
1,132
1,211

1,295
1,383
1,477
1,577
1,683
1,794
1,912
2,037
2,169
2,308

2,456

2,611
2,775
2,947
3,130
3,321
3,523
3,736
3,959

4,195

4,442
4,702
4,974
5,261
5,562
5,877
6,208
6,555
6,919
7,299

7,698
8,116
8,553
9,010
9,487
9,987
10,509
11,054
11,623
12,218

0.9
0,652
0,700
0,752
0,807
0,866
0,928
0,994
1,065
1,140
1,219

1,303
1,392
1,487
1,587
1,693
1,806
1,924
2,050
2,183
2,323

2,471
2,627
2,792
2,965
3,148
3,341
3,544
3,758
3,982
4,219

4,467
4,728
5,003
5,290
5,593
5,910
6,242
6,591
16,956
7,338

7,739
8,159
8,597
9,056
9,536
10,038
10,562
11,110
11,682
12,278
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Abbildung B.3.1-1: Sittigungsdampfdruck (in kPa) fiir Temperaturen von 0 bis 49°C (nach Steubing et al.
1992).
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Absolute Luftfeuchtigkeit

Mit absoluter Luftfeuchtigkeit bezeichnet man die Masse des Wasserdampfes je Volumenein-
heit Luft. Ubliche MaBeinheit: g Wasserdampf/m® Luft.

Spezifische Feuchte

Die spezifische Feuchte (q) ist das Verhiltnis der Masse des Wasserdampfes zur Gesamt-
masse der feuchten Luft des gleichen Volumens. Dabei gilt:

BA2) _ 0,623%e
' i p—0377*e

wobei der Luftdruck (p) und der Wasserdampfpartialdruck (e) in gleichen Druckeinheiten
angegeben werden.

Relative Luftfeuchtigkeit

Die relative Luftfeuchtigkeit (rH) ergibt sich aus dem Verhiltnis des aktuellen Wasserdampf-
partialdruckes (e) zum Séattigungsdampfdruck (eg,) bei der Lufttemperatur nach der Formel:

e

(B.4-3) rH = *100%

Esar

Achtung: Fiir eine vollstindige Angabe der Luftfeuchtigkeit ist neben der Angabe der relati-
ven Luftfeuchtigkeit auch noch die Lufttemperatur notig.

Taupunkt

Als Taupunkt bezeichnet man die Temperatur in °C, bei der Wasserdampfkondensation ein-
tritt (relative Luftfeuchte wird 100%). Die Taupunkttemperatur in °C ist niedriger als die
Lufttemperatur, nur bei einer relativen Luftfeuchte von 100% sind die beiden Temperaturwer-
te gleich grof.

B.4.1 Methoden der Luftfeuchtemessung

Die im Folgenden vorgestellten Feuchtefiihler lassen sich abhidngig davon gruppieren, ob sie
primdr die relative oder absolute Feuchte ermitteln.

B.4.1.1 Messmethoden der relativen Feuchte am Beispiel des Haarhygrometers

Die Haarhygrometer, welche die feuchteabhingige Lingsquellung von Haaren, Kunstfasern
oder Folien mechanisch iibersetzen und durch geeignete Kalibration als relative Luftfeuchte
ausgeben. Besonders Menschenhaar erlaubt zwischen einer Umgebungstemperatur (Ty) von
-10 bis +50°C eine weitgehend verzerrungsfreie Angabe von rH zwischen 40-90%. Die
Messgenauigkeit von etwa + 5% rH wird durch Kalibration der Gerite in Klimardumen er-
reicht. Haarhygrometer werden meist im Thermohygrographen, einem meteorologischen
Standardgerit, verwendet. In diesem werden rH und Ty (letzteres gemessen mit einem Bime-
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tallstreifen) auf eine uhrwerkgetriebene, mit Registrierpapier bespannte Walze iibertragen
(Laufzeit meist eine Woche).

B.4.1.1.1 Hygrometische Messung der relativen Luftfeuchtigkeit mit einem Haarhygrometer

Die groBite Verbreitung unter den Haarhygrometern besitzt der Hygrograph (Abbildung
B.4.1-1), der den Tages- oder Wochenverlauf der relativen Luftfeuchtigkeit registriert. Ge-
messen wird die Liangenidnderung einer aus mehreren Haaren bestehenden Haarharfe. Eine
Hebelmechanik sorgt dafiir, dass die Langenidnderungen mit einer moglichst grofen Amplitu-
de iibertragen werden. Die Mechanik endet mit einer Achse, an deren Spitze die Schreibfeder
steckt. Die Registrierung erfolgt auf einem Papierstreifen, der um eine langsam rotierende
Trommel gelegt ist. Sehr oft findet man in einem Gerit gleichzeitig Messwerke fiir Hygrog-
raph und Thermograph (= Thermohygrograph).

= -

Abbildung B.4.1-1: Hygrograph. A = Haarharfe, b = Schreibarm, ¢ = Trommel mit Schreibstreifen (nach
STEUBING et al. 1992).

Der Hygrograph wird im meteorologischen Dienst vielfach in den Wetterhiitten eingesetzt,
findet sich aber auch oft zur Raumkontrolle z. B. in Gewichshdusern. Da eine erschiitterungs-
freie Aufstellung gewihrleistet sein muss, ist der Hygrograph fiir Geldndearbeiten ungeeignet,
doch leistet er gute Dienste bei Aufstellung an einer Bezugsmessstation fiir Klimadaten.

B.4.1.1.2 Hygrometrische Messung der relativen Luftfeuchte mit Kondensatorfiihlern

Wihrend bei den Haarhygrometern das Haar in stindigem Wasserdampfaustausch mit der
Luft steht, wird bei elektrischen Hygrometern meist eine auf beiden Seiten mit einer wasser-
dampfdurchlidssigen Membran bedampfte Kunststoff-Folie fiir den gleichen Zweck benutzt.
Die Folie dient als Dielektrikum, wihrend die beiden Metallschichten die Funktion von Kon-
densatorplatten haben. Infolge der hohen Dielektrizititskonstanten des Wassers dndert sich
die Kapazitit des Kondensators mit dem Wassergehalt der Luft, also mit der relativen Luft-
feuchtigkeit.

Diese elektrischen Hygrometer sind sehr handliche, schnell ansprechende Gerite mit Digital-
anzeige, hiufig noch mit einem Thermofiihler gekoppelt, so dass relative Luftfeuchte und
Temperatur mit dem gleichen Gerit messbar sind.
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B.4.1.2 Messmethoden der absoluten Luftfeuchte am Beispiel des Assmann-Psychrometers

Der Klassiker zur Bestimmung von e ist das Assmann-Psychrometer (Abbildung B.4.1-2). Es
besteht aus zwei parallel angeordneten Fliissigkeitsthermometern, dem Trocken- und Feucht-
thermometer sowie einem uhrwerkgetriebenen Ventilator. Der Bulbus des Feuchtthermome-
ters ist mit einem wassergetrankten Strumpf iiberzogen. Bei laufendem Ventilator stellt sich
aufgrund der Verdunstung am feuchten Thermometer eine konstante Temperaturdifferenz
zum trockenen Thermometer ein, aus der sich e ermitteln l4sst.

Die Verdampfung, das heif3t, der Wechsel von der fliissigen zur gasférmigen Phase ist, wie im
ersten Abschnitt ausgefiihrt, ein energieverbrauchender Vorgang. Man bezeichnet diese Wiir-
me- oder Energie- oder Enthalpiemenge H,.q auch als latente, verborgene Wirme.

Lisst man vom befeuchteten Bulbus des Feuchtthermometers Wasser verdampfen, so wird die
notwendige Verdampfungsenthalpie der Umgebung, das heifit, in erster Linie dem Bulbus,
entzogen und damit ihr Wirmezustand veréindert, sie wird sich abkiihlen. Dabei ist die gesam-
te verbrauchte Enthalpiemenge H,;q der gesamten verdunsteten Wassermenge direkt propor-
tional. Der Proportionalitétsfaktor ist die molare Verdampfungsenthalpie AHeq [J *mol'l].

Federwerk

getriebener

Ventilator — —
AN

—— Rotorblatter

Feucht-
Thermometer

Trocken-
Thermometer

befeuchteter
Strumpf

Luftstrémung

Abbildung B.4.1-2: Das Assmann-Psychrometer.

Wir konnen schreiben
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(B.4-4) H,,6 =XwxAH

verd verd

Da die Evaporation einen Diffusionsvorgang darstellt, muss die Menge des verdampften Was-
sers nach dem 1. Fickschen Gesetz wiederum dem Gradienten der Wasserdampfkonzentration
direkt proportional sein. Direkt an der Wasseroberfliache wird die Wasserdampfkonzentration
dem Sittigungsdampfdruck eg, (Tr) bei der Oberflichentemperatur des Feuchtthermometers
Tt entsprechen, weiter entfernt von diesem aber der absoluten Luftfeuchtigkeit e.
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Die Menge des verdunsteten Wassers lédsst sich somit angeben als

_ esat(Tf) —e

(B.4-5) Xw
P

Je groBer nun die Differenz, das heil3t, je trockener die Luft ist, desto mehr Wasser wird ver-
dampfen und desto mehr Energie - Wirme - wird hierfiir verbraucht. Dem Bulbus und letz-
tendlich der in Oberflachennihe befindlichen Luft wird solange Energie entzogen, bis sich ein
Gleichgewicht zwischen der Warmenachlieferung aus der Luft und dem Wirmeverbrauch
durch die Verdampfung eingestellt hat.

Die der Luft entzogene Warmemenge Hy ("fiihlbare Wéarme") ist dem Temperaturgradienten
zwischen der Umgebungsluft 7y und der Temperatur der Feuchtthermometeroberfliche Tt
wiederum direkt proportional. Der Proportionalititsfaktor ist hierbei die molare Wirmekapa-
zitdt oder Molwiérme C, der Luft. Es gilt

(B.4-6) H,=C,*(T,-T,)

Auch die Molwirme selbst ist eine Funktion der absoluten Temperatur, kann aber ebenso wie
die Verdampfungsenthalpie in dem wichtigen Temperaturintervall von 0 bis 50°C in guter
Annidherung als konstant angesehen werden. Nach Erreichen eines dynamischen Gleichge-
wichtes lautet die Bedingung:

(B.4-7) H,=H

verd
Eingesetzt ergibt sich daraus

(B.4-8) C, (T, -T,)= el =¢ Ay
‘ p

verd

Wenn man diese Gleichung nach e auflost, ergibt dies:

C %P
(B.4-9) e = esa(Ty) ——~ #(T, =T,)

verd

Die GroBe (Cp *P) / AHyerq wird oft auch als Psychrometerkonstante 'y bezeichnet und besitzt
bei 20°C und 0,1 MPa Gesamtdruck einen Wert von 65 Pa * K. Dieser variiert mit Druck
und Temperatur von 65 Pa * K™ bei 0°C bis 67 Pa * K bei 40°C.

Die Psychrometrie bietet also die Moglichkeit, auf relativ einfache Weise iiber die Bestim-
mung der Temperatur der Umgebungsluft und der einer befeuchteten Oberfliche die absolute
Feuchte der Luft zu errechnen. Die gezeigte Herleitung stellt eine Vereinfachung dar, da ei-
gentlich nicht die Gesamténderungen von Enthalpie und Wassermenge, sondern deren zeitli-
che Anderung, also Fliisse, betrachtet werden miissten, da es sich um einen dynamischen Pro-
zess handelt. Doch erscheint dieser Weg ausreichend genau, da sich letztendlich ein Gleich-
gewicht einstellt.
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Man verwechsle allerdings nicht ey, (T7) mit ey, (Ty) (der maximalen Feuchte bei Ty) und 7
mit 7 (der Taupunkttemperatur der absoluten Feuchte e;.

B.4.1.2.1 Durchfiihrung

An den Untersuchungsstandorten wird das Psychrometer in einer definierten Messhohe auf-
gehédngt und waagerecht aufgelegt. Die Luftansaugdffnung des Instrumentes sollte nicht dem
Ableser zugewandt sein. Nach der Befeuchtung des Gazestrumpfes — eine Benutzung des
Hiillrohres muss vermieden werden — wird das Uhrwerk fiir den Aspirator aufgezogen. Nach
2 bis 3 Minuten wird das Quecksilber in dem feuchten Thermometer seinen tiefsten Stand
erreicht haben, und man liest die Hohe der Quecksilbersdule in beiden Thermometern ab.
Auch bei der Ablesung sollte Abstand vom Messgerit gehalten werden, um die Temperatur-
anzeige nicht durch Kérperwidrme oder Atemluft zu beeinflussen.

30/ s
=
20'/// 27/// 50/‘/2/: 20 5
; ] ]
yr —————
’5/‘/%%%%//”/15 =
i ¢
— e | £
1C//Qé Zé&/ —— £
__o2 == ——— e e e | >
01—
. === . A 0
0 10 20 30 40 50 60 70 80

Temperatur des trockene'n Thermometers [°C]

Abbildung B.4.1-3: Psychrometertafel zur Bestimmung der relativen Luftfeuchte (nach STEUBING et al.
1992).
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B.4.1.2.2 Auswertung

Nach Errechnung der Temperaturdifferenz zwischen den beiden Thermometern sucht man auf
der Abszisse der Psychrometertafel (Abbildung B.4.1-3) den Temperaturwert des trockenen
Thermometers auf, dann auf der Ordinate den errechneten Wert der psychrometrischen Diffe-
renz. Am Abszissen- und am Ordinaten-Fixpunkt werden rechte Winkel angelegt und bis zum
gegenseitigen Schnittpunkt verldngert. Liegt dieser auf der in das Ordinatensystem einge-
zeichneten Kreisbogenskala der relativen Feuchte, so kann man direkt — andernfalls nach ent-
sprechender Interpolation — die relative Feuchte in % ablesen, z. B.:

Temperatur des trockenen Thermometers = 24,5 °C
Temperatur des feuchten Thermometers = 21,4 °C
psychrometrische Differenz = 3,1

relative Feuchte = 76%

B.5 Wind

Der Wind ist einer der wichtigsten mikroklimatischen Umweltfaktoren, der vor allem die
Temperatur-, Niederschlags- und Verdunstungsverhiltnisse beeinflusst. Windgeschwindigkeit
und Windrichtung steuern aber auch den Austausch von Wirme, Luftfeuchtigkeit, Sauerstoff
und CO; zwischen den Lebewesen und ihrer Umgebung und bestimmen so maBgeblich die
Lebensbedingungen fiir Pflanzen und Tiere.

Wind entsteht in der Atmosphire durch Luftdruckgegensitze. Diese beruhen vornehmlich auf
unterschiedlicher Erwidrmung bzw. Abkiihlung von Oberflachen, die eine groBrdumige (z.B.
Land- und Seewind) oder kleinrdumige (z.B. Hang- und Talwind) Luftmassenverschiebung
bewirken. Wind ist ein Vektor, d.h. zu seiner Charakterisierung ist neben der Angabe der
Windgeschwindigkeit auch noch die Windrichtung notwendig. Meist wird die Windrichtung
mit Windfahnen angezeigt, wihrend zur Bestimmung der Windgeschwindigkeit Anemometer
dienen.

An der Erdoberflache wird der Wind durch Reibung gebremst. Je groBer die Rauhigkeit des
Bodens durch das Relief oder durch verschiedenartige Pflanzenbestéinde ist, desto hoher wird
die Minderung der Stromungsgeschwindigkeit der Luft sein. Die deutlichsten Unterschiede in
den klimatischen Bedingungen verschiedener Stand- oder Wuchsorte (Mikro- und Okoklima)
sind bei Windruhe gegeben.

B.5.1 Schiitzungen der Windgeschwindigkeit nach der Beaufort-Skala
Ohne jegliche technischen Hilfsmittel ldsst sich die Windgeschwindigkeit nach der in 12 Ge-

rade geteilten Skala von Beaufort abschitzen (Tabelle B-3). Die Angaben in m s beruhen auf
Messungen in 10 m Hohe iiber dem Boden.
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Tabelle B-3: Skala von Beaufort (nach STEUBING & FANGMEIER, 1992).

Beaufort-  Bezeichnung  Windwirkung Windgeschwindigkeit
Skala inm - sec™?
0 windstill 0 bis 0,5
1 leiser Zug Windrichtung angezeigt nur durch leicht abgelenkten 0,3 bis 1,5
Rauch, aber nicht durch eine Windfahne
2 leichte Brise schwache Bewegung von Blittern; hebt leichten Wim- - 1,8 bis 3,3
pel an
3 schwache bewegt Blatter und diinne Zweige; streckt einen Wim- 3,4bis 54
Brise pel
4 miBige Brise  bewegt diinne Zweige und Aste; wirbelt Staub auf 5,5bis 7,9
5 frische Brise ©  bewegt groBere Aste und kieine Biume ) 8,0 bis 10,7
6 starker Wind ~ bewegt stirkere Aste; wird an Hiusern und anderen 10,8 bis 13,8
festen Gegenstinden hérbar
7 steifer Wind bewegt Biume; fiihlbarer Widerstand beim Gehen 13,9 bis 17,1
gegen den Wind
8 stiirmischer bricht Zweige ab; “erheblicher Widerstand beim 17,2 bis 20,7
Wind Gehen gegen den Wind
9 Sturm bricht groBere Aste ab; beschadigt Hausdédcher 20,8 bis 24,4
10 schwerer entwurzelt Baume; bedeutende Schiden an Hiusern 24,5 bis 28,4
Sturm
11 orkanartiger zerstorende Wirkungen schwerer Art 28,5 bis 32,6
Sturm :
12 Orkan schwerste Verwiistungen ' 32,7 bis 36,9

B.5.2 Schalenkreuz-Anemometer
Schalenkreuz-Anemometer messen die Horizontalkomponenten der Windgeschwindigkeit.

Die Gerite tragen auf einer senkrechten Achse einen Stern aus 3 bis 4 halbkugeligen Schalen
(Abbildung B.5.2-1). In einer horizontalen Luftstrémung rotieren diese um ihre Achse.

X
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Abbildung B.5.2-1: Kombinierte Messung von Windgeschwindigkeit und Windrichtung (STEUBING &
FANGMEIER, 1992). a = Schalenkreuz-Anemometer, b = Windfahne

Die Schalen sind so angeordnet, dass der Wind immer gleichzeitig auf eine konkave und kon-
vexe Halbkugel trifft. Hierbei wird dann auf die konkave Flache mehr Druck als auf die kon-
vexe ausgeiibt. Infolge dessen beginnt sich der Stern zu drehen. Die Drehfrequenz in einer
bestimmten Zeit ist proportional zur Windgeschwindigkeit. Wegen des Reibungswiderstandes
werden bei zahlreichen Schalenkreuz-Anemometern unter 0,2 — 0,5 m gt iberhaupt nicht und
etwas dariiberliegende ungenau gemessen. Ein weiterer Nachteil ist ihr

Trigheit, die bei boigem Wind zu einer Glittung der Windregistrierung fiihrt. Trotz dieser
Mingel werden Schalenkreuz-Anemometer in der Okologie hiufig verwendet, da sie sehr
handlich und wenig storanfillig sind. Eine elektrische Anzeige ist liber eingebaute Impulskon-
takte (Kontaktanemometer), die z.B. nach jeder Umdrehung (oder iiber eine Ubersetzung nach
jeweils 100 Umdrehungen) einen elektrischen Kontakt auslosen, moglich. Die elektrische
Kontakte konnen dann in elektromagnetische Impulszihler (Telefonzihler) aufsummiert wer-
den. Bei Schalenkreuz-Anemometer mit eingebautem Dynamo wird eine elektrische Span-
nung erzeugt, die der Windgeschwindigkeit proportional ist.

B.5.3 Hitzdraht-Anemometer

Heizt man einen Korper (Heizdraht) elektrisch mit konstanter Leistung, so hingt die Differenz
zwischen Korpertemperatur und Lufttemperatur von der Warmeiibergangszahl und damit von
Windgeschwindigkeit ab. Bei dem Hitzdraht-Anemometer wird die windbedingte Abkiihlung
eines frei aufgespannten, beheizten, diinnen Edelmetalldrahtes gemessen (Abbildung B.5.3-1).

L —w
o

(

Abbildung B.5.3-1: Hitzdraht-Anemometer (nach STEUBING & FANGMEIER, 1992). a = Fiihrungsstab, b =
Messkopf, ¢ = Thermoelement mit unbeheizter Messstelle, d = Hitzdraht mit beheizter Lot-
stelle

Bei festgelegter Heizleistung dient die Temperaturdifferenz zwischen Draht und Luft als Mal}
fiir die vorhandene Windgeschwindigkeit. Thermische Windmesser eignen sich daher beson-
ders die fiir die Messung kleiner Windgeschwindigkeiten wie sie vor allem im Inneren von
geschlossenen Pflanzenbestinden auftreten.
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B.5.4 Sonic-Anemometer

Mit Hilfe von Sonic-Anemometern kann die Windgeschwindigkeit trigheitslos gemessen
werden. Abbildung B.5.4-1 zeigt das Funktionsprinzip eines derartigen Anemometers.

Gy . t G2
—{ 4
b —pay T
0 — 55 0
Rz R‘J

e [ g ——
Vertikalablenkung @

Ly
Synchronisation Oszillograph
Horizontalablenkung

Sonic~ Anemometer

Abbildung B.5.4-1: Funtkionsschema eins Sonic-Anemometers (nach JANETSCHECK, 1982).

Lings einer Messstrecke (d) sind je zwei Schallgeber (G1, G2) und Schallempfinger (R1, R2)
so angeordnet, dass in beide Richtungen der Messstrecke eine Schallwelle (Schallimpuls)
ausgestrahlt und empfangen werden kann. Bei Windstille wird die elektronische Verzdgerung
so eingestellt, dass der periodisch ausgestrahlte Schallimpuls genau in der Mitte des Oszillog-
raphenschirmes erscheint. Bei Auftreten von Wind in Richtung der Messstrecke wird der eine
Schallimpuls, der in Windrichtung lduft, beschleunigt, der andere verzogert. Dadurch kommt
es zu einer Signalverschiebung am Oszillographenschirm, aus der die Windgeschwindigkeit
berechnet werden kann. Zur Erfassung von Windgeschwindigkeit und —richtung sind drei
dieser Schallmessstrecken notwendig. Sonic-Anemometer sind sehr teuer und werden daher
nur bei sehr hochgeziichteten Okosystemanalysen (vor allem bei Austauschmessungen nach
der Wirbel-Korrelationsmethode) verwendet.

B.5.5 Messung und Interpretation von Windprofilen

Der Wind, der iiber das Gelédnde streicht, wird in seiner Bewegung durch die Reibung an der
Gelidndeoberfliche behindert. Die Abnahme der Windgeschwindigkeit mit der Hohe, das
Windprofil, wird von der Hohe und Dichte des Pflanzenbestandes wesentlich beeinflusst
(Abbildung B.5.5-1). Bei adiabatischer Schichtung (= vertikale Temperaturabnahme von 1°C
je 100 m Hohenanstieg) ergibt sich iiber Pflanzenbestinden eine logarithmische Abnahme der
Horizontalkomponente (u) der Windgeschwindigkeit mit der Hohe (z):
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(B.5-1) u(z)z%ln z—d

<y
Dabei ist (d) die Verdringungshohe (ist ca. 2/3 der Bestandeshohe), (u™) die Schubspan-

nungsgeschwindigkeit, (k) die v. Karman’sche Konstante (k = 0,41) und (zo) der Rauhigkeits-
parameter (ein MaB fiir die aerodynamische Rauhigkeit der Pflanzendecke).
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Abbildung B.5.5-1: Windprofil in einer Wiese (aus JANETSCHECK, 1982 nach CERNUSCA, 1977).

Die Bestimmung der Parameter u*, d und z, des Windfeldes erfolgt nach Gleichung ( B.5-1)
durch Messung der Horizontalkomponente der Windgeschwindigkeit in mindestens 4 Hohen
tiber dem Bestand. In den gleichen Hohen sollten auch Temperaturmessungen erfolgen, da
Gleichung ( B.5-1) nur bei adiabatischer Schichtung gilt. Aulerdem muss darauf geachtet
werden, dass die sog. ,,Fetch-Linge* in Windrichtung geniigend grof ist. Unter Fetch-Linge
versteht man jene maximale Entfernung in Windrichtung innerhalb welcher sich Inhomogeni-
titen in der Gestaltung der Bodenoberfliche (Pflanzendecke) storend auf das ortlich gemesse-
ne Windprofil auswirken. Als Richtwert gilt, dass die Fetch-Lange 100 — 200mal so grof ist,
wie die Profilhdhe sein muss. Wird z.B. das Windprofil bis in 2m Hohe iiber dem Pflanzenbe-
stand gemessen, so muss sich der Bestand mindestens 200 — 400 m in Windrichtung erstre-
cken.

B.6 Analysemethoden fiir CO,

Fiir die Bestimmung des CO,-Gehaltes der Luft im geschlossenen oder offenen Messsystem
oder in der freien Atmosphire zur Berechnung des Gasumsatzes der Pflanzen gibt es ver-
schiedene Analysenmethoden (Ubersicht Sestik, Catsky und Jarvis 1971), von denen hier nur
eine kurz beschrieben werden soll.

B.6.1 CO,-Bestimmung durch Ultrarotabsorption

Seit 1950 hat ein neues physikalisches Messverfahren zur CO,-Analyse der Luft in die pflan-
zenphysiologische und -6kologische Forschung Eingang gefunden, das allen bisher beschrie-
benen Methoden iiberlegen ist und eine vollautomatische und liickenlose Registrierung des
CO,-Gehaltes stromender Luft mit hochster Genauigkeit ermoglicht (Egle und Ernst 1949).
Es beruht auf der Tatsache, dass Dipolgase wie CO, im Infrarot ein charakteristisches Ab-
sorptionsspektrum aufweisen.

53

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

2
—
VK AK
L—»
ﬁ—
K
MK~ 1F MK

\ R

Abbildung B.6.1-1: Funktionsschema eines Ultraabsorptionsschreibers. S: Infrarotstrahler, B: Blendenrand,
FK: Filterkammer, VK: Vergleichskammer, AK: Analysenkammer, MK: Messkammer, K:
Membrankondensator, V: Verstirker, R: Registriergerit (Schreiber). Weitere Erkldrungen
im Text (nach JANETSCHEK 1982).

Im Ultraabsorptionsschreiber (URAS, IGRA) sind im Strahlengang von 2 Ultrarotstrahlern
(S) rohrenférmige Absorptionskammern nebeneinander angeordnet (Abbildung B.6.1-1). In
der Vergleichskammer (VK) befindet sich Stickstoff, welcher die Strahlen ungehindert durch-
lasst. Durch die Analysenkammer (AK) stromt die zu analysierende Luft, welche die Strah-
lung entsprechend ihrem CO,-Gehalt schwicht. Hinter den beiden Absorptionskammern be-
findet sich eine mit CO, gefiillte Messkammer (MK), deren Hilften durch einen Membran-
kondensator (K) voneinander getrennt sind. Die in die Messkammerhilften eintretende Strah-
lung wird vom CO, absorbiert, das sich dadurch erwédrmt und ausdehnt. Die daraus resultie-
rende Druckdifferenz ist dem CO,-Gehalt der Luft in der Analysenkammer proportional; sie
bewirkt eine Ausdehnung der Membran und fiihrt zu einer Kapazititsinderung des Kondensa-
tors. Nachdem der Strahlengang durch ein Blendenrad (B) periodisch unterbrochen wird,
kommt es zu Schwingungen der Membrane, die in Spannungsschwankungen umgewandelt,
verstédrkt (V) und mit einem Schreiber (S) aufgezeichnet werden.

Ultrarotgasanalysatoren werden heute von einigen Firmen in verschiedener Ausfiihrung er-
zeugt. Fiir CO,-Gaswechselmessungen an Pflanzen hat sich ein Messbereich von 250 — 350
ppm CO; bewihrt, also mit unterdriicktem Nullpunkt, bei dem noch eine CO,-Differenz von 1
ppm abgelesen werden kann. Die Eichung erfolgt im Werk, soll jedoch durch Eichgase oder
Gasmischpumpen in gewissen Zeitabstinden kontrolliert werden.

Neben der URAS mit geschlossener, mit Stickstoff gefiillter Vergleichskammer, der sich fiir
Absolutmessungen des CO,-Gehaltes der Luft eignet, gibt es auch einen Differenz-URAS, bei
dem beide Kammern mit Luft durchstromt werden. Schickt man durch die eine Kammer die
Vergleichsluft, durch die andere die Kiivettenluft, ldsst sich die CO,-Differenz unmittelbar
bestimmen; sie ist dann unabhéngig von der Hohe der CO,-Konzentration der Auf3enluft.
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C Untersuchung der biotischen Faktoren

Pflanzen bestehen zu rund 47% ihrer Trockensubstanz aus Kohlenstoff. Der aus dem CO,
stammende Kohlenstoff wird entweder kurzzeitig in den Bléttern, oder lingerfristig im Holz
und in den Wurzeln der Biume gespeichert. Aber auch der Kohlenstoffpool im Boden bildet
eine bedeutende CO,-Senke: Wurzeln, abgestorbene Pflanzenreste und Lebewesen im Boden
bilden dort bedeutende Kohlenstoffvorriite.

Die Pflanzendecke erfiillt eine wichtige Aufgabe im Kreislauf der Mineralstoffe. Diese wer-
den den tiefen Bodenschichten durch die Wurzeln entzogen, in der Pflanze {iber Bodenniveau
gehoben und durch den Laubfall dem Boden wieder zuriickgegeben. Vor dem Laubfall wan-
dern Eiweilabbauprodukte aus den Blittern in die Sprossachsen und werden dort gespeichert.
Aus diesen Aminosduren- und Proteindepots wird im folgenden Jahr der Friihjahrsaustrieb
versorgt. So kann mit zunehmendem Blattalter ein Teil des Stickstoffes in Gewebe mit hohe-
rem Stickstoffbedarf verschoben werden. Besonders wihrend der Seneszenz der Blattorgane
wird der gesamte Stickstoff, bis auf die immobilisierbaren Stickstoffanteile, in die verbleiben-
den lebenden Organe der Pflanze transportiert.

C.1 Erntemethoden

C.1.1 Bestimmung der pflanzlichen Biomasse mit der Erntemethode

Obwohl die Erntemethode der einfachste Weg ist, pflanzliche Biomasse und Produktion zu
bestimmen, ist sie arbeitsaufwendig und teuer. Bei ihrer Anwendung sollte klar sein, wozu die
Biomasse und die Produktion einer bestimmten Pflanzengesellschaft bekannt sein miissen.
Die Biomasse als oberirdischer Trockensubstanzvorrat pro Oberflicheneinheit ist der ge-
naueste Parameter zur Beschreibung der Mengenrelationen in einer Pflanzengesellschaft.

Der zweite Aspekt (Struktur und Funktion) stellt einerseits die Verbindung zwischen der ver-
tikalen Biomassenschichtung und dem Lichtklima im Bestand unter einer engen Beziehung
der Ausweisung Okologischer Nischen her. Dazu wird die Biomasse in Schichten abgeerntet
und das Ergebnis in Blockdiagrammen dargestellt.

Die Biomasse wird als pflanzliche Biomasse , pflanzlicher Bestandesvorrat oder Phytomasse
bezeichnet und definiert als ,,dry matter of living organisms present at a given time per unit of
earth’s surface* (LIETH & WHITTAKER 1975, S. 4).

C.1.2 Bestimmung von Phytomasse in Strauch- und Baumbestinden
FlachenmifBiges Abernten kommt fiir Baum- und Strauchbestidnde iiberhaupt nicht in Be-
tracht, und die einfachste Methode besteht darin, die Baume in der Versuchsfliache zu zihlen,

einige als Stichprobe zu fillen, deren Phytomasse zu bestimmen und den Mittelwert zu be-
rechnen. Dieser wird mit der Anzahl der Baume multipliziert und so die Bestandesphytomasse
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geschiitzt. Die jdhrliche Holzproduktion wird aus Holzmasse durch Alter, das durch Jahres-
ringzdhlung ermittelt wird, bestimmt, die Laub- und Zweigproduktion durch Abernten der
Neutriebe. In Laubwildern finden Fangtrichter hidufig Verwendung, die eine Schitzung des
Laubfalls und somit der Laubproduktion erméglichen (vgl. NEWBOULD 1967, CHAPMAN
1976). Dieser ,,mean-tree approach® (WHITTAKER & MARK 1975) setzt aber voraus, dass die
Bidume gleich alt und ungefihr gleich grof sind, eine Bedingung, die allenfalls Plantagen er-
fiillen, aber kaum natiirliche oder naturnahe Wilder. Diese sind hiufig geschichtet und aus
mehreren Arten zusammengesetzt, die Baume verschieden alt und grof3. Hier kommt eine
Methode zur Anwendung, die in Europa und Japan als ,,Allometrie®, in Nordamerika als ,,di-
mension analysis“ bekannt ist (BASKERVILLE 1972).

C.1.3 Allometrie

Die Allometrie (allo metron (griechisch): das fremdartige MaB) ist ein wichtiges Verfahren
um aus einer bekannten biologischen Grofle eine unbekannte biologische Grofle abzuleiten
bzw. zu schitzen. Das Prinzip der Allometrie besteht darin, dass eine reprédsentative Anzahl
von Baumen als Stichprobe gezihlt wird und Relationen zwischen leicht messbaren Grof3en,
wie z. B. Stammdurchmesser in Brusthohe (DBH in 1,3 m Hohe) und Phytomasse bzw. Pro-
duktion, ermittelt werden.

Nach den von ELLENBERG et al (1986) im Solling-Projekt und von Forstreuter (2002) ermit-
telten Biomassendaten ergeben sich zum Beispiel fiir die oberirdische und unterirdische Bio-
masse der Rotbuche (Fagus sylvatica L.) folgende Abhéngigkeiten in Relation zum Brustho-
hendurchmesser in 1,3 m Hohe (DBH). Dieser Zusammenhang zwischen ober- und unterirdi-
schen Parametern wird meist mit dem klassischen allometrischen Potenzmodell beschrieben
(Abbildung C.1.3-1). Mit Hilfe der Regressionsanalyse wird die beste Funktion durch die
Punktwolke berechnet, entsprechend der Gleichung:

(C.1-1) TM =a* DBH"
T™: Trockenmasse [kg]
DBH: Brusthohendurchmesser [cm] in 1,3 m Hohe
a, b: Konstanten (empirische Parameter)
— 1200 — 140
2 = Berlin © 2 = Berlin
£ 1000 | o Solling g 1207 ©sSolling
2 2 il
2 800 | T 100 | 1M = 0.0307 DBH >27
g TM = 0.1293 DBH %4388 S go R%=0.99
% 600 | R?=0.98 5
§ 400 % “1
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Abbildung C.1.3-1: Abhiingigkeit der ober- und unterirdischen Biomasse in Relation zum Brusthéhen-
durchmesser (DBH in 1,3 m Hohe) auf Grundlage der Daten von adulten Rotbuchen
(Fagus sylvativa L.) aus dem Solling-Projekt (Ellenberg et al. 1986) und juvenilen Rot-
buchen in Berlin-Dahlem (Forstreuter 2002).

Das logarithmische Auftragen der Datenpunkte fithrt zu einem einfachen linearen Zusam-
menhang (Abbildung C.1.3-2). Nach logarithmischer Transformation der Daten konnen die
beiden Parameter der Geradengleichung, der Schnittpunkt a und die Steigung b, mit Hilfe der
linearen Regression bestimmt werden. Aus der bekannten Geradengleichung kann die gesuch-
te Trockenmasse durch Potenzieren des ermittelten Wertes von log;o (TM) (Umkehrfunktion
des Logarithmus) berechnet werden:

(C.1-2) log,,(TM )= a +b=log,, (DBH)
(C.1-3) TM =10"&0™"
T™: die zu berechnenden Trockenmasse [g]
DBH: der gemessene Brusthohendurchmesser [mm] in 1,3 m Hohe
a: Schnittpunkt bzw. Verschiebung auf der y-Achse relativ zum Ursprung
b: Steigung der Geraden
log dekadische Logarithmus
7 7
log TM sgiiing = 2.28 log DBH log TMsiing = 1.94 log DBH
S 6] R®=0.98 56 - R®=098
5 5 log ™™ Berin = 2.27 log DBH £ 5 | log TMagmy = 1.94 log DHB
7] R*=0.85 o 2
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Abbildung C.1.3-2: Linearer Zusammenhang der ober- und unterirdischen Biomasse zum Brusthohen-
durchmesser (DBH in 1,3 m Hohe) auf Grundlage der Daten von adulten Rotbuchen
(Fagus sylvativa L.) aus dem Solling-Projekt (Ellenberg et al. 1986) und juvenilen Rot-
buchen in Berlin-Dahlem (nach Forstreuter 2002).

In sehr heterogenen Bestinden wird die Gleichung fiir verschiedene Groenkategorien, Arten
und Artengruppen getrennt ermittelt. Auch der Baum selbst muss kompartimentiert werden,
da die einzelnen Teile nicht mit der gleichen Methode bestimmt werden konnen.

Bestimmt man nun in einer Probefldche z.B. den Durchmesser in Brusthohe fiir jeden Baum,
ordnet diesen einer bestimmten Kategorie zu, fiir die eine eigene Regressionsgleichung gilt,
berechnet Phytomasse und Produktion, summiert diese Werte auf, so wird das Endergebnis
die Flichenmasse bzw. Flichenproduktion sein. Beachtet werden muss dabei die Fehler-
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fortpflanzung, denn die Transformation verursacht unter anderem einen systematischen Feh-
ler, der zu Unterschidtzung der Endwerte um ca. 10 — 20% fiihrt. Fiir viele Zwecke wird es
geniigen, passende Regressionsgleichungen aus der Literatur zusammenzustellen, welche an
Bédumen erarbeitet wurden, die in Wuchsform und Wachstumsrhythmus den Untersuchungs-
objekten dhnlich sind oder zur gleichen Gattung zdhlen (JANETSCHEK 1982).

C.1.4 Bestimmung der Feinwurzelmasse

Die vertikale Verteilung der lebenden Feinwurzeln wird in den Pflanzenbestinden mit der
Bohrstockmethode untersucht. Es werden jeweils mindestens drei Bodenkerne mit einem
Bohrstock (nach Piirckhauer) oder Probennehmer (siche Abbildung C.1.4-1) entnommen.

Tabelle C-1: Einteilung der Wurzeln in Durchmesserfraktionen (nach Bolte et al. 2003)

@>50 mm Starkwurzeln
@>20-50 mm Derbwurzeln

>10-20 mm Grobwurzeln Grobwurzeln im weiteren Sinn

>5-10 mm Mittelwurzeln ©>2 mm

(J>2-5 mm Schwachwurzeln

J<1-2 mm Feinwurzeln im engeren Sinn ~ Feinwurzeln im weiteren Sinn
@<1 mm Feinstwurzeln <2 mm
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Abbildung C.1.4-1: Probenentnahme zur Wurzelmassenbestimmung und Auswaschung der Feinst- bzw.
Feinwurzeln.

Die gewonnenen Bodenprofile werden nach Tiefe in Horizonte (0-10 cm, 10 bis 20 cm, 20 bis
30 cm, 30 bis 40 cm und 40 bis 50 cm usw.) unterteilt.

Die Bodenproben werden Portionsweise mit Hilfe eines Siebes (1 mm Maschenweite) iiber
einem Auffanggefall unter einem laufenden Wasserstrahl oder mittels einer Handstrahldiise
grob von Bodenpartikeln gereinigt. Die Proben werden anschlieend in einem Wasserbad
aufgeschwemmt und alle Wurzeln mit Hilfe eines Siebes (1 mm Maschenweite) und einer
Pinzette ausgewaschen und aussortiert. Die ausgewaschenen Wurzeln werden nach ihrem
Durchmesser klassifiziert und verschiedene Stirkeklassen (Feinstwurzeln @<1 mm, Feinwur-
zeln @>1-2 mm, Schwach- oder Grobwurzel &>2 mm) zugeordnet.

Eine Einteilung nach lebenden und toten Fraktionen wird aufgrund des zusitzlich erforderli-
chen hohen Zeitaufwandes nicht vorgenommen.

Zur Wurzelmassenbestimmung werden alle Wurzeln in einem Trockenschrank bei 85° C bis
zur Gewichtskonstanz getrocknet und die Masse mit Hilfe einer Analysenwaage bestimmt.
Die Wurzelmassen werden mit Hilfe des Innendurchmessers des Bohrstockes (1.8 cm) auf
eine Grundfliche von 1 m? hochgerechnet.
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Tabelle C-2: Probenentnahme zur Bestimmung der lebenden Feinwurzelmasse

Standort

Tiefenstufen

cm

Probe

Durchmesserfraktionen der Wurzeln Ubrige org.
@<1 mm @<1-2 mm @>2 mm Substanz

TM [mg] | Probe | TM [mg] | Probe | TM [mg] | Probe

TM [mg]

Bemerkungen

0-10

10-20

20-30

30-40

40-50

50-60

60-70

70-80

80-90

90-100
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C.1.5 Untersuchung spezifischer Feinwurzelparameter

C.1.5.1 Erfassung von Wurzelspitzenhdufigkeit und Mykorrhizierungsgrad

Zur Untersuchung der Wurzelspitzenhiufigkeit werden an einer Stichprobe von 10 lebenden
Feinwurzelstrangen die vorhandenen Wurzelspitzen unter dem Stereomikroskop gezihlt (oh-
ne Unterscheidung, ob die Spitzen mykorrhiziert sind oder nicht). Beriicksichtigt sollten dabei
nur Wurzelspitzen werden, die physiognomisch intakt sind. Die Anzahl der so erfassten Wur-
zelspitzen kann auf die Trockenmasse bzw. Linge des Feinwurzelstranges bezogen werden
und ergibt eine spezifische Wurzelspitzenhaufigkeit.

Schwieriger ist die Bestimmung des Mykorrhizierungsgrades der Feinwurzeln. Eine echte
Quantifizierung des Mykorrhizierungsgrades der Wurzelspitze eines Feinwurzelstranges ist
nur bei Ektomykorrhizen moéglich und erfolgt optisch unter dem Stereomikroskop. Tatsédch-
lich ist jedoch nicht immer eindeutig zu erkennen, ob eine Wurzelspitze ektomykorrhiziert ist
oder nicht. Die Ansprache sollte deshalb eher konservative durchgefiihrt werden.

C.1.6 Gewichtsbestimmung

Die Phytomasse wird als Trockensubstanz bestimmt. Die Temperatur, bei der das Material
getrocknet werden soll, ist 85 °C. Von der fritheren und z. T. heute noch iiblichen Trocken-
temperatur von 105 °C ist man vor allem deshalb abgekommen, weil verschiedene Pflanzen-
substanzen (z. B. itherische Ole) bei dieser Temperatur sich verfliichtigen oder thermisch
zersetzt werden. Wichtig ist, dass das Material schnell abgetotet wird, um Atmungsverluste
auszuschlieBen. Das Trocknen erfolgt in einem Trockenschrank bis zur Gewichtskonstanz,
was durch einen Vorversuch ermittelt werden muss. Einfach eine Zeit festzulegen, kann ver-
héltnisméBig groBe Fehler verursachen.

C.1.7 Bestimmung der Blattfléiche

Die Bestimmung der Blattfliche kann einerseits direkt nach der Ernte der Einzelblitter (dest-
ruktive Methode) mit Hilfe eines Blattflichenmessgerites ermittelt werden oder anderseits
wihrend der laufenden Versuchsreihen zerstorungsfrei durch allometrische Verfahren (nicht
destruktive Methode).

Die direkten Messungen der einfachen Blattfliche werden mit Hilfe der Blattflichenmessge-
riate (Portable Area Meter, Modell LI-3000, LiCor, USA, Abbildung C.1.7-1, links) und
(Modell Li-3100, LiCor, USA, Abbildung C.1.7-1, rechts) durchgefiihrt. Vor jeder Messrei-
he werden die Gerite mittels einer bekannten Fliche kalibriert (Messwertabweichung <2%).
Die Blattflichen werden falls moglich direkt nach der Entnahme im Feld ermittelt, um etwai-
ge ,,.Schrumpfungseffekte* der Blitter so gering wie moglich zu halten.
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Abbildung C.1.7-1: Die direkten Messungen der einfachen Blattfliiche werden mit Hilfe der Blattflichen-
messgerite (Links: Portable Area Meter, Modell LI-3000, LiCor, USA) und (Rechts:
Modell Li-3100, LiCor, USA) durchgefiihrt.

Die Blitter werden zur Blattflichenbestimmung mit dem tragbaren Blattflichenmessgerit
(Typ LI300, Fa. Li-Cor) zwischen zwei durchsichtige Folien gelegt und durch den Messkopf
des Gerites gezogen. An der dufleren Kante des Messkopfes sind Rotlicht-emittierenden
Leuchtdioden mit geringer Wellenldngen-Bandbreite in einer Reihe im Abstand von 1 mm
iiber eine Linge von 12,8 cm angeordnet. Darunter befindet sich eine Reihe Linsen-
Photodioden, die nur auf Rotlicht mit der Bandbreite der Leuchtdioden reagiert. Die Breite
des Blattes wird bestimmt, indem das Blatt zwischen Photodiode und Leuchtdiode hindurch-
gezogen wird. Die Zahl der bedeckten Leuchtdioden entspricht der Blattweite in mm. Streu-
und Tageslicht haben aufgrund der schmalen Bandbreite der Leucht- und Photodiode keinen
Einfluss auf das Messergebnis.

Eine Schnur, die mit dem Blatt mitgezogen wird, 16st einen ‘flying-spot-scan’ der Leuchtdio-
den aus, so dass jede der 128 Leuchtdioden in 3,5 ms Abstinden einmal aufblitzt. Dieser
‘flying-spot-scan’ wiederholt sich jeden Millimeter, den die Schnur herausgezogen wird. Die
Zahl der insgesamt durch ein Blatt bedeckten Leuchtdioden entspricht demnach der Blattfla-

che in mm?>.

Zur Blattflichenbestimmung wird jedes Blatt mehrmals gemessen und der arithmetische Mit-
telwert berechnet. Die Blattflichen-Mittelwerte werden mit dem téglich neu bestimmten Ka-
librierfaktor korrigiert. Das Messgerit wird kalibriert, indem eine Kalibrierschraube auf eine
leere Folie so eingestellt wird, dass kein Wert angezeigt wird. Mit einem Papierstiick definier-
ter Fliche L wird ein Kalibrierfaktor f berechnet. Die Fliache des Eichpapiers wird zehnmal
gemessen. Der Kalibrierfaktor berechnet sich als Quotient von tatsdchlicher Fliche L und
arithmetischem Mittel der gemessenen Werte Ly

L
(C.1-4) f=—
LxlO

Die nicht-destruktive Bestimmung erfolgt iiber eine allometrische Beziehung von leicht
messbaren Grofen wie z.B. den Blattlingen und —breiten zur Blattfliche. Die Blattlingen und
—breiten werden mittels eines Lineals (I mm Einteilung) gemessen. Im Vorfeld werden Mes-
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sungen an einer repriasentiven Anzahl von Bléttern durchgefiihrt und die Koeffizienten der
Beziehung anhand einer Regressionsgleichung analysiert und der Korrelationskoeffizient fiir
die Beziehung angeben. Die einfache Blattfliche wird aus Gleichung mit den zu bestimmen-
den Koeffizienten berechnet:

y=c,+tc *x

x=L *L,
mit
y: einfache Blattfldche [sz]
c0, cl: zu bestimmende Koeffizienten
L: Lénge des Blattes [cm)]
L,: Breite des Blattes [cm]

C.1.8 Bestimmung des Blattfléiichenindex

Die Grofle des Blattapparates in Bezug auf Transpiration und Nettoassimilation wird durch
den Blattflichenindex (leaf area index = LAI, auch BFI) beschrieben. Der Blattflichenindex
(ist ein dimensionsloses MaB fiir den Uberdeckungsgrad der Bodenfliche durch lebende
Blattschichten (vgl. LARCHER 1980) und wird aus dem Verhiltnis von einseitiger Blattfliche
zur Bodenfldache bestimmt. Er bezieht sich ausschlieBlich auf die einfache Blattfliche bzw.
projizierte Blattfldche bei dreidimensionalen Blittern wie Nadeln, Rollbléttern usw.

Eine Erweiterung wurde als Griinflichenindex durch GEYGER (1964, 1971) eingefiihrt (green
area index = GAI) und beriicksichtigt die Tatsache, dass in Wiesen ein groler Anteil assimi-
lierender Oberfldache griinen Stdngeln, Blattscheiden, Knospen und Infloreszenzen zuzurech-
nen ist. Der GAI entspricht der Summe aller Blattflichen (einfach) plus der projizierten Fla-
che aller nicht ,,zweidimensionalen* Teile. Es ist deshalb hier auch unbedingt notwendig, ge-
nau klarzustellen, wie der Index berechnet wurde, ansonsten ist der Wert nicht interpretierbar.

Fiir die direkte Bestimmung werden Proben abgeerntet und mittels der automatischen Blatt-
flachenmessgerite bestimmt (z. B. LI-300 Area Meter, Abbildung C.1.7-1).

Die indirekte Bestimmung benutzt, vergleichbar der Allometrie, Relationen zwischen Ober-
flache und leichter messbaren Parametern (z. B. Blattlainge, am zweckmiBigsten aber Blatt-
trockengewicht). Bei nicht zu kleinen (>0,5 sz) und zugleich flachen Blittern werden Blatt-
scheiben ausgestanzt, deren Durchmesser nach Mallgabe der Groe des Blattes, Dichte und
Auspriagung der Nervatur gewihlt wurde(vgl. Kap. C.1.7). Das Trockengewicht dieser Blatt-
scheiben wird in Relation zu deren Fliche gesetzt (SLA = specific leaf area). Aus dieser Ver-
hiltniszahl und dem Blatttrockengewicht der entnommenen Gesamtprobe wird die Gesamt-
blattfliche berechnet, wobei wiederum auf die Fehlerfortpflanzung zu achten ist.

Bestimmung der Blattmasse und -fliche auf der Bestandesebene

Die Gesamtblattmassen werden entweder aus den Ergebnissen der Ernten oder aber des
Laubfalles ermittelt. Wihrend des herbstlichen Laubfalles werden die Blitter in Streufalltrich-
ter aufgefangen und die Blattmassen und —flichen bestimmit.
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Die Berechnung des Blattfldchenindex erfolgt dann nach der Gleichung:

Gesammtsummen der Blattflichen
Bodenfldiche

(C.1-5) LAl = [m> m?]

C.1.9 Bestimmung des Blattmassenwertes pro Blattflicheneinheit (LMA)

Bei vielen einheimischen Geholzen unterscheidet man zwei morphologisch verschiedene
Blatttypen, die von der Pflanze als Reaktion auf unterschiedlichen Lichtgenuss ausgebildet
werden. Sie stellen in ihren charakteristischen Merkmalen Extremfille dar. Bei der Rotbuche
sind die so genannten Sonnenblitter iiberwiegend in der Peripherie des Baumes zu finden, wo
sie der vollen Sonneneinstrahlung ausgesetzt sind. Schattenblitter werden hingegen in Berei-
chen mit geringer Lichtintensitit ausgebildet. Der Ubergang zwischen beiden Formen ist flie-
Bend; die entsprechenden Blatttypen werden auch als Halbschattenblétter bezeichnet.

Das wichtigste Kriterium fiir die Auswahl der Blitter eines Blatttyps in der Praxis ist die
Schichth6he, in der sie innerhalb der Baumstruktur wachsen. Bei der theoretischen Auswer-
tung dient die spezifische Blattfliche (SLA) als exakteres Einteilungskriterium der verschie-
denen Blatttypen in ,,Sonnen-,,, ,,Halbschatten-,, und ,,Schattenblétter. Bei Bestéinden nimmt
die spezifische Blattfliche in der Vertikalstruktur von oben nach unten deutlich zu. In oberen
Schichten liegen die SLA-Werte zwischen 140 und 220 cm’ g'1 TM; in den unteren Schichten

zwischen 250 und 350 cm2 g' Trockenmasse.

Zur Charakterisierung von verschiedenen Blatttypen innerhalb des Kronenraumes eines Be-
standes werden die Blattkennwerte LMA bzw. SLA ermittelt. Der Blattmassenwert (LMA,
leaf mass per area) [g m-2] wird an allen geernteten Blittern iiber die Beziehung aus Tro-
ckenmasse pro Blattflicheneinheit bestimmit.

(C.1-4) LMA = Blattmasse [gg
Blattfliche [m~)

Der reziproke Wert des LMA kann auch als spezifische Blattfliche pro Blattmasseneinheit
(SLA) angegeben werden:

_ Blattfliiche [cm” ]

(C.1-5) SLA
Blattmasse [ g]

Aus den frisch geernteten Blittern werden in der Regel jeweils drei Scheibchen mit definierter
Blattfliiche (1.28 bzw. 1.01 cm?) mit Hilfe eines Korkbohrers ausgestochen (Abbildung
C.1.9-1). Ein Scheibchen dient zur Bestimmung des LMA-Wertes und fiir die anschlieende
Blattstickstoffanalyse. Zwei weitere Blattscheibchen dienen den TNC-Analysen (der 16slichen
Kohlenhydrate und Stirke) bzw. weiteren chemischen Analysen, z.B. der Chlorophyllbes-
timmung.
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Abbildung C.1.9-1: Entnahme von Blattscheibchen mit dem Korkbohrer zur Bestimmung der Blattmassen-
werte am Beispiel eines Buchenblattes.

Die Scheibchen werden nach dem Ausstechen sofort in fliissigen Stickstoff getaucht und an-
schlieBend bis zur Weiterverarbeitung im Kélteschrank gelagert. Die Frischmasse- bzw. Tro-
ckenmassebestimmung der Scheibchen erfolgt mit einer Feinwaage. Zur Bestimmung der
Trockenmasse werden die Scheibchen wie bei 85°C fiir etwa 12 Stunden getrocknet. Nach
dieser Methode ist eine wiederholte Probenentnahme an denselben Blittern moglich, die nicht
abgeerntet, sondern am Ast belassen werden. Hier muss die Entnahme jeweils eines Blatt-
scheibchens auf einer Blatthilfte erfolgen, ohne die Mittelrippe anzustechen. Bei dieser Vor-
gehensweise diirfte die Entnahme eines Blattscheibchens mit dem vielbeobachteten Lochfral3
eines Insektes gleichzusetzen sein.

Bestimmung der Nettopriméarproduktion

Die Nettoprimérproduktion (NPP) driickt aus, wieviel Pflanzentrockenmasse pro m2 Grund-
fliiche pro Jahr, hier in [g m™ a'] angegeben, in den Pflanzenbestinden akkumuliert wurde.
Die Produktionsleistung an organischer Substanz pro Zeiteinheit und Fliche bezeichnet man
als Produktivitdt (Nettoproduktion). Diese wird gewohnlich in g Trockensubstanz (TM) pro
Grundfliche [mz] und Jahr [a] ausgedriickt. Dabei sind zu unterscheiden (Lieth et al. 1965,
Lieth 1965):erstens die Primédrproduktion (die Menge an Biomasse, die von einer autotrophen
Pflanzengesellschaft pro Einheit Grundfldache und Zeiteinheit gebildet wird) und zweitens die
Sekundirproduktion (die Biomassenerzeugung der heterotrophen Organismen einer Biozono-
se).

Die Primérproduktion wird als Bruttoproduktion (Py,) teilweise sofort wieder fiir die Atmung
der Pflanzenbestidnde (Respiration R) verwendet. Der Rest, die Nettoproduktion (P,) steht fiir
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den Pflanzenwuchs und damit fiir die VergroBerung der lebenden Phytomasse des Okosys-
tems zur Verfiigung. Die Produktionsgleichung lautet:

P,=Py,-R

Die Veridnderung der Phytomasse (AB) ist ebenfalls abhéngig von den Verlusten durch tieri-
sche Konsumenten (Vy, z.B. durch Frall phytophager Insekten) und durch Produktion von
Bestandesabfall (V,, z.B. oberirdischer Abwurf von Bléttern, Bliiten, Friichten und abgestor-
benen Asten, sowie der unterirdische Anteil an abgestorbenen Wurzeln und Abgaben von
Assimilaten in Form von Wurzelexsudaten).

AB =P, - (V,+ Vi)

Da der Term (V, + Vi) als sehr gering oder bekannt eingestuft werden kann, ldsst sich die
Nettoprimirproduktion in den Modell-Okosystemen aus der Biomassenzunahme zwischen
den zwei Ernteterminen berechnen.

Die Nettoprimirproduktion (NPP) der Pflanzenbestinde kann zum einen aus den Ergebnissen
der Gesamttrockenmassen direkt bestimmt und zum anderen aus den Messungen des Stamm-
durchmessers (DBH) und den allometrischen Relationen von Stammdurchmesser (DBH) zu
oberirdischer und unterirdischer Phytomasse (Kap. 3.2.1) fiir einzelne Jahre abgeleitet bzw.
errechnet.

Die Angabe der Produktivitdt in Form von Trockensubstanz, Kohlenstoff oder Kohlendioxid
pro Flidchen- und Zeiteinheit kann wie folgt ineinander umgerechnet (Lieth 1963, Lieth 1965,
Forstreuter 1993, Forstreuter 2002):

1 g Trockensubstanz Pflanze ' 0.46 gKohlenstoff

"'1.68 gKohlendioxid (2.9)

Diese einfache Beziehung kann iiber die Messungen der Kohlenstoffgehalte in der Pflanzen-
substanz aufgestellt, wobei die Pflanzenmasse durchschnittlich 46+3 % Kohlenstoff bei einem
Aschegehalt von etwa 2% enthilt.

Die CO2-Gaswechselbilanzen konne aufgrund der obigen stochiometrischen Beziehungen mit
dem Faktor 0.59 umgerechnet, um aus diesen Messungen eine Phytomassenentwicklung zu
erhalten.

C.2 Gaswechsel

C.2.1 Einfithrung in die Grundmechanismen der Photosynthese

In dem als ,,Photosynthese® bezeichneten Gesamtprozess wird Lichtenergie der Sonne von
hoheren Pflanzen und photosynthetischen Bakterien in chemisch gebundene Energie umge-
wandelt. Einzelne Lichtquanten werden dabei von den Antennenpigmenten absorbiert und zu
den sogenannten Reaktionszentren (RC) weitergeleitet. In den RC findet eine photoinduzierte
Ladungstrennung statt, wobei pro absorbierter Lichtquant maximal ein Elektron iiber die Pho-
tosynthesemembran transportiert werden kann. Der Elektronentransport ist meistens mit ei-
nem Photonentransport iiber die Membran gekoppelt. Auf diese weise wird ein photoche-
misch erzeugtes elektrochemisches Potential iiber die Membran aufgebaut, das in einer Serie
von nachgeschalteten Dunkelreaktionen in Redoxédquivalente und chemische Energie in Form
von ATP iiberfiihrt wird. In weiteren Dunkelreaktionen entstehen stabile chemische Verbin-
dungen. Der hier global beschriebene Prozess der Photosynthese besteht jedoch aus einer
Vielzahl komplexer Einzelreaktionen.
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C.2.1.1 Die Lichtabsorption

Bei der Absorption eines Lichtquants durch ein Chlorophyllmolekiil erhoht sich dessen Ener-
giegehalt um einen dem Lichtquant entsprechenden Energiebetrag. Durch diese Energiezufuhr
geht das Pigmentmolekiil in einen energetisch angeregten Zustand iiber. Diese Anregung be-
steht letztendlich darin, dass durch die absorbierte Lichtenergie ein m-Elektron in ein energie-
reicheres Orbital gehoben wird. Bei Chlorophyll existieren gemif seinem Absorptionsspekt-
rum zwei angeregte Zustinde, die in ihrem Energiegehalt blauen bzw. roten Lichtquanten
entsprechen. Der energiereichere so genannte 2. Singulettzustand ist mit einer Lebensdauer
von 10"? Sekunden zu instabil, als dass seine Energie in Form von photochemischer Energie
nutzbar gemacht werden konnte. Er fillt daher in den energiedrmeren 1. Singulettzustand zu-
riick, der mit seiner Energiedifferenz von 171 kJ mol' zum Grundzustand, dem Energiebetrag
der roten Lichtquanten entspricht. Mit einer Lebensdauer von 10® Sekunden ist der 1. Singu-
lettzustand hinreichend stabil, um die in ihm enthaltene Energie fiir photochemische Arbeit,
d.h. das Erzeugen eines chemischen Potentials, zur Verfiigung zu stellen. Der verbleibende
Teil der beim Ubergang in den Grundzustand freiwerdenden Energie wird als Wirme oder in
Form von Licht (Fluoreszenz, Phosphoreszenz) abgegeben (vgl. Box Jablonski-Diagramm).

~Box 1.1 Jablonski-Diagramm

Im Jablonski-Diagramm werden schematisch alle re-
levanten elektronisch/vibronischen Zustinde eines
Molekiils (Systems) sowie die photophysikalischen
und photochemischen Prozesse, welche die Zu-
stande miteinander verbinden (wie z.B. strahlungs-
lose Relaxation, Energietransfer, Elektronentransfer
etc.), wiedergegeben (Abb. 1.2). Gleichzeitig bildet
das jablonski-Diagramm eine &uRerst wichtige
Grundlage fiir das Verstandnis und die Interpretation
optisch-spektroskopischer Messungen an Photosy-
stemen. Wir werden daher in der folgenden Darstel-
lung sehr hdufig auf das Jablonski-Diagramm Bezug
nehmen. Die Aufkldrung des photophysikalisch/pho-

tochemischen Verhaltens eines Molekiils oder auch
eines komplexen Systems wie eines ganzen Photosy-
stems besteht darin, die relative energetische Lage
der beteiligten elektronischen Zustdnde im Jablon-
ski-Diagramm sowie die Geschwindigkeitskonstan-
ten aller relevanten Prozesse festzulegen. In diesem
Sinne kann man sagen, daR die qualitative und
schlieBlich quantitative Aufkldrung bzw. Beschrei-
bung des Jablonski-Diagramms eines Systems den
entscheidenden Punkt fiir das Verstindnis seiner
photochemischen/photophysikalischen Eigenschaf-
ten und seines Gesamtverhaltens darstellt.

elektronischen Zustinde (Singulettzustinde S,...S;
Triplettzustdnde T;...T,, als horizontale Striche) sowie
die photophysikalischen und photochemischen Pro-
zesse, welche die verschiedenen Zustdnde miteinan-
der verbinden, als Pfeile eingezeichnet. Gerade
Pfeile: Strahlungsprozesse (Absorption, Fluoreszenz,

Energie- Energie- Photo-
donor akzeptor produkte
Sn ——
TI'I ——
S» 1——.
T2
g Kpc
2 Kic
g ‘/JJ ” i -
Kisc g S| e ——
Krad  Kic
Krad  Kisc Krad  Kic
Phos i & Fluol § Abs l 3
So So
Abb. 1.2 Jablonski-Diagramm. Es sind die relevanten  Phosphoreszenz mit Geschwindigkeitskonstante Kag);

gewelite Pfeile: Strahlungslose Prozesse (mit Ge-
schwindigkeitskonstanten ki fiir interne Konversion
und kisc fir Intersystem Crossing); rote Pfeile: photo-
chemische Prozesse und Elektronentransfer - (Ge-
schwindigkeitskonstante kpc) bzw. Energietransfer
(Geschwindigkeitskonstante kgr).
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Abbildung C.2.1-1: Aufbau des Chlorophyllmolekiils (nach RICHTER 1998).
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Das Reaktionszentrum (RC) ist ein komplexe photochemische molekulare Maschine, die in
einem membrangebundenen Pigment-Proteinkomplex einige wenige lichtabsorbierende Co-
faktoren enthilt, zwischen denen nach Lichtanregung Elektronen iibertragen werden konnen.
Im Prinzip ist das RC in der Lage, alle fiir die Photosynthese essentiellen photochemischen
Primérprozessen, d.h. die Ladungstrennung iiber die Membran, und damit den Autbau des
photochemisch erzeugten elektronischen Potentials, ausfithren. Da ein solcher RC Komplex
mit seinen wenigen Cofaktoren (typischerweise 6-8) jedoch nur einen sehr kleinen Absorpti-
onsquerschnitt fiir sichtbares Licht besitzt, wire die Umsatzrate (turnover rate) bei den in der
Natur auftretenden typischen Lichtintensitdten jedoch sehr klein (groenordnungsméifig zwi-
schen ca. 1 — 10 min™"). Unter diesen Umstiinden die mit erheblichen Energieaufwand synthe-
tisierte molekulare Maschine RC nur sehr ineffizient genutzt werden. Es war daher wihrend
der Evolution der Photosynthese notwendig, die Umsatzrate erheblich zu erhohen. Praktisch
alle Photosynthese treibenden Organismen haben daher Antennensysteme entwickelt, die ihre
absorbierte Energie iiber schnelle Energietransferprozesse zum RC leiten.

rel. Absorption

bl

Saaiihemiai S Wellenliinge
400 500 600 T innm

Abbildung C.2.1-2: Absorptionsspektren der Chlorophylle a und b (nach WILLERT 1995)

C.2.1.2 Die Lichtreaktion

Der photosynthetische Elektronentransport bei oxygenen Organismen (von Cyanobakterien
bis hoheren Pflanzen) stellt die Redoxédquivalente (NADPH) und Energiedquivalente (ATP)
fiir die Assimilation von C, N, und S zur Verfiigung. Er ist in den Thylakoidmembran der
Chloroplasten lokalisiert und besteht aus integralen und peripheren Proteinen, an die Pigmen-
te und die prosthetischen Gruppen der Redoxkomponenten gebunden sind. Die Proteine des
Elektronentransportsystems sind in drei integralen Membrankomplexen organisiert: Photosys-
tem I, Photosystem II und der Cytochrom bg/f — Komplex. Die Komplexe sind durch in der
Membran bewegliche Komponenten miteinander verkniipft (Plastochinon, Plastocyanin und
Ferredoxin). Im nichtzyklischen Elektronentransport sind alle drei Komplexe beteiligt, im
zyklischen nur zwei (Abbildung C.2.1-3).
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Box 3.2 Aufbau von Chloroplasten

Abbildung 3.3a zeigt einen typischen Chloroplasten,
der von zwei Hillmembranen, der duBeren und in-
neren Hullmembran, umgeben ist. Sie sind durch
den Zwischenmembranraum getrennt und bilden
die Chloroplastenhiille, im englischen Sprachraum
~envelope“ genannt.

Die interne Grundsubstanz, das ,Stroma“, ent-
halt meist 16sliche Bestandteile, wie z. B. die Enzyme
des Calvinzyklus, die zur Fixierung von CO, und der
Synthese der Zuckerbausteine und Stdrke dienen,
Enzyme der Nitrit- und Sulfatreduktion, die chloro-
plasteneigene DNA (Plastom), Ribosomen vom
70S Typ, tRNA und mRNA, iiber die die chloropla-
stencodierten Proteine synthetisiert werden, sowie
Plastoglobuli und Starke. Bei Algen und einigen
Moosen, wie z.B. dem Hornmoos Anthoceros enthal-
ten die Chloroplasten Pyrenoide, Aggregationen der
Ribulose-1,5-Bisphosphat-Carboxylase-Oxygenase
(Rubisco).

Im Stroma eingebettet liegen die internen Mem-
branen (Abb. 3.3b), die Thylakoide, die ein einziges
anastomosierendes Membransystem bilden, dessen
Binnnenraum, das Thylakoidlumen, ein Kontinuum
darstellt. Die Thylakoide sind der Ort der photosyn-
thetischen Lichtreaktionen; sie tragen die photoche-
mischen Reaktionszentren mit den dazu gehérenden
Antennen, die Enzyme und Redoxsysteme der pho-
tosynthetischen Elektronentransportkette und die
ATP-Synthase. Dieses Membransystem kann, abhén-
gig von Zellart und Organismus, unterschiedliche
Formen ausbilden; die Membranen kénnen einzeln
im Stroma liegen, bei einzelnen Algengruppen zu
zweit oder zu dritt assoziiert auftreten oder teilweise
gestapelt und ungestapelt vorliegen, wie es bei
Chloroplasten héherer Pflanzen der Fall ist. Ein typi-
scher Chloroplast héherer Pflanzen wird in Abbil-
dung 3.4 in schematischer zwei- und dreidimensio-
naler Darstellung gezeigt.

a Granum Plastoglobuli

innere
Chloro-

plasten-
ribosomen
(70S)

Starke

Chloroplastenhiifle

duBere
Hiillmembran

Hiillmembran

Abb. 3.4 Schematisches Modell eines Chloroplasten
hoherer Pflanzen (a). Raumliches Bild eines Chloropla-
sten, das die Topographie der Granathylakoide und
Stromathylakoide zeigt (b); die Stromabestandteile

sind der Ubersicht halber weggelassen. Granathyla-
koide und Stromathylakoide bilden ein groRes zusam-
menhdngendes Membransystem (nach Wehrmeyer,
1978).
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Granastapel
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Abbildung C.2.1-3: Elektronentransportkomponenten sind in drei

integralen Membrankomplexen zu-

sammengefasst. Bewegliche Redoxkomponenten (Plastochinon, Plastocyanin und fer-

redoxin) verbinden die Komplexe miteinander (nach HADER 1999).
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C.2.1.2.1 Die Photolyse des Wassers

Durch lichtbedingte Anregung der Reaktionszentren (Fallenpigmente) in den Photosystemen I
und II wird ein Elektronentransport von einem Molekiil Wasser zu einem Molekiil NADP*
ausgelost. Wasser liefert Elektronen, wihrend das Coenzym NADP" als Elektronenakzeptor
fungiert. Der Elektronentransport ist dabei gegen ein Energiegefille gerichtet; die dafiir notige
Energie wird in Form von Licht zugefiihrt. Da die Absorption eines Lichtquants zur Uberwin-
dung der Energiedifferenz zwischen Wasser und NADP" nicht ausreicht, sind die beiden Pho-
tosysteme so in Serie geschaltet, dass die absorbierten Lichtenergien zweier Quanten sich
gewissermallen addieren (

Abbildung C.2.1-4). Der Elektronenakzeptor NADP", der Elektronenspender Wasser und die
beiden Photosysteme sind iiber Elektronentransportketten miteinander verbunden. Die betei-
ligten Proteinverbindungen, werden gemall ihrer Befidhigung zur Elektronenaufnahme bzw. -
abgabe, als Redoxsysteme bezeichnet. Startpunkt des photosynthetischen Elektronentranspor-
tes ist das Reaktionszentrum des Photosystems II. Nach Anregung gibt dort das P 680 ein
Elektron an ein benachbartes Redoxsystem ab. Die so entstandene Elektronenliicke wird aus
dem Wasser gedeckt. Als Folge des lichtbedingten Elektronenentzugs wird Wasser in Proto-
nen und Sauerstoff gespalten (Abbildung C.2.1-5). Man bezeichnet diesen Vorgang daher als
Photolyse des Wassers.

C.2.1.2.2 Photophosphorvylierung (ATP-Bildung)

Vom angeregten P680 zum P700 im Grundzustand erfolgt der Elektronenfluss iiber eine
Elektronentransportkette entlang dem Energiegefille (Abbildung C.2.1-5). Dies ist mit einem
Protonentransport iiber die Thylakoidmembran gekoppelt, wobei der resultierende Protonen-
gradient die Synthese von ATP ermdoglicht. Da hier die Bildung von ATP an die Absorption
von Licht gekoppelt ist, spricht man von Photophosphorylierung.

Elektronentransport ATP|2e- ATP-Synthase

ADP+P; jP

" H*

Fd—>\>NADP

3
........................ .

H*[2e-=4 AUATP = N"Ally+ H*[ATP =4

Abbildung C.2.1-4: Vektorieller Transport und gekoppelte ATP-Synthase (nach HADER 1999).
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C.2.1.2.3 Reduktion des Coenzyms NADP*

Die Lichtabsorption am Photosystem I fithrt zum angeregten P700, welches dann Elektronen
auf NADP" iibertriigt. Gleichzeitig werden Protonen angelagert, so dass als Endprodukt des
photosynthetischen Elektronentranports das reduzierte Coenzym NADPH + H* entsteht
(Abbildung C.2.1-5).

*
P700

. 4 Excitonen :
Pl Phyllochinon

7 Phaeophytin
4 Excitonen r i Fg

4 Ga o ra Fdredxj NADP®+ 2 HO
0 LC j - 4 Fd,, 2 NADPH
2PQ

i Cyt-b, \\‘
) \
Cytf | »4PCe™

k—*\ 4 pCOXA/K’ P00

Photosystem |

Cyt-bg/f-Komplex

- Photosystem Il

Abbildung C.2.1-5:_Schema des nichtcyclischen Elektronentransportes in Pflanzen. Die Reaktionspartner
sind nach ihrem Redoxpotential und nach ihrer Zugehorigkeit in den drei am Elektronen-
transport beteiligten Komplexen aufgetragen. Ein Stern symbolisiert einen angeregten Zu-
stand. Der Elektronentransport zwischen dem Photosystem-II-Komplex und dem Cyt-bg/f-
Komplex erfolgt durch Plastohydrochinon (PQH,), das dabei zum Plastochinon (PQ) oxi-
diert wird und dann weiter zum Photosystem-I-Komplex durch Plastocyanin (PC) (nach
HELDT 1997).

C.2.1.3 Der Calvin-Zyklus

Der Calvin-Zyklus, auch reduktiver Pentosephosphat-Zyklus genannt, ist ein autokatalytischer
Kreisprozess, der die CO,-Assimilation in photosynthetischen und chemoautotrophen Bakte-
rien und Pflanzen katalysiert. Dieser Stoffwechselweg ist in Prokaryoten im Cytosol der Bak-
terien und in Eukaryoten im Stroma der Chloroplasten lokalisiert.

Die Reduktion des Kohlendioxids zu Kohlenhydraten ist ein lichtunabhingiger Prozess; in
ihm erfolgt der CO,-Einbau unter Verwendung der in der Lichtreaktion hergestellten ATP-

und NADPH + H"-Molekiile. Die photosynthetische Bildung von Kohlenhydraten erfolgt im
so genannten Calvin-Zyklus (Abbildung C.2.1-6). Hier erfolgt zundchst, mit Hilfe des En-
zyms RuBisCO, die Bindung des Kohlendioxids an Ribulose-1,5-biphosphat unter Bildung
von Phosphoglycerinsiure; diese wird dann unter ATP- und NADPH + H*-Verbrauch zu Gly-
cerinaldehydphosphat reduziert. Aus im Laufe dieser Reduktion aus dem Zyklus ausscheiden-
den Zwischenverbindungen erfolgt der Aufbau verschiedener Kohlenhydrate wie Glucose und
Stiarke. Letztendlich wird das Akzeptormolekiil Ribulose-1,5-biphosphat, ebenfalls unter Ver-
brauch von ATP, regeneriert.
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Abbildung C.2.1-6: Ubersichtschema des Calvin-Zyklus (nach TAIZ & ZEIGER 1991).

CO, + H,0

Ribulose 1,5-
bisphosphate

Triose
phosphate

t

Sucrose, starch

Starke

Triose-
phosphate

Abbildung C.2.1-7: Schematische Beziehung zwischen den Lichtreaktionen (Elektronentransport, der
Photophosphorylierung) und der photosynthetischen Kohlenstoffassimilation (nach

HADER 1999).
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C.2.1.4 Bilanz der Photosynthese

Die Bilanz von Licht- und Dunkelreaktion ergibt zusammengefasst folgende Grundgleichung
der Photosynthese:

Lichtreaktion:

(C2-1) 12H,0+12 NADP* +18 (ADP+P) — 12(NADPH +H")+18 ATP+6 0,

Dunkelreaktion:

(C2-2) 6CO, +12(NADPH + H*)+18 ATP — C,H,0, +6 H,0+12 NADP* +18 (ADP + P.)

Gesamtbilanz:
(C.2-3) 6CO,+12H,0 —» CH,0,+6H,0+60,

Der Einbau von CO, in die Pflanze ist also an die Zufuhr von chemischer Energie, welche in

Form von Lichtenergie von den Photosynthesepigmenten zur Verfiigung gestellt wird, gekop-
pelt.

C.2.2 Der CO,-Gaswechsel der Pflanzen

C.2.2.1 Einfiihrung: Die Bedeutung des CO»-Gaswechsels fiir die Primdrproduktion

Die Stoffproduktion der Pflanzendecke terrestrischer Okosysteme (Primirproduktion) basiert
auf der Photosynthese der griinen Pflanzen, vornehmlich der Blitter. Bei diesem Vorgang
wird unter Verwertung absorbierter Sonnenenergie in einer komplizierten Kette von Reaktio-
nen aus CO, und H,0 Zucker gebildet und O, abgegeben. Die Landpflanzen ziehen den bend-
tigten Ausgangsstoff CO; fast ausschlieBlich aus der Luft, obwohl diese davon nur 0,035 Vo-
lumenprozent (350 ppm) enthilt. Im gegenldufigen Vorgang der Atmung (Respiration) wird
die im Zucker gespeicherte Energie zur Erhaltung anderer Lebensvorgéinge nach Bedarf stu-
fenweise wieder freigesetzt, wobei O, aufgenommen und als Endstoffe wieder CO, und H,O
von der Pflanze an die Luft zuriickkehren.

Die Pflanzen stehen also mit der umgebenden Luft in einem stidndigen Gaswechsel, dessen
Intensitdt von duBeren Faktoren (Licht, Temperatur usw.) und von den in der Pflanze selbst
gegebenen Bedingungen (Blattbau, Stomataweite usw.) abhiingt. In der heutigen Messpraxis
wird die Photosynthese und Atmung von Landpflanzen am Standort' hauptsichlich iiber den

! Diese Methode beschriinkt sich auf Methoden zur Bestimmung der Photosynthese und Atmung von Landpflan-
zen unter natiirlichen Standortbedingungen. Beziiglich Wasserpflanzen wird auf Simonis (1960) und Myers
(1960) verwiesen. Eine umfassende, auf den neuesten Stand der Technik gebrachte Ubersicht iiber alle, auch auf
das Laboratorium beschrinkte Messmethoden der Photosynthetischen Produktion geben Sestdk, Catsky und
Jarvis (1971).
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CO,-Gaswechsel bestimmt, weil der CO,-Gehalt der Luft mit rund 0,035 Volumenprozent
viel niedriger als der O,-Gehalt (20,95%) und man daher die geringen, durch die Pflanzen
bewirkten Veridnderungen des Gasgehalts der Luft iiber das CO, der Luft genauer bestimmen
kann.

Die Nettoprimérproduktion einer Pflanze oder eines Pflanzenbestandes ergibt sich aus der
Summe der Nettophotosynthese der Laubmasse wihrend der hellen Tagesstunden abziiglich
der Laubatmung bei Nacht und der Atmung der nicht griinen Pflanzenteile, wie verholzte
Sprossachse und Wurzeln, wihrend des ganzen Zeitraumes. Bestimmt man ferner die Laub-
atmung wihrend der hellen Tageszeit, ldsst sich auch die Bruttoprimérproduktion abschitzen.

Die laufende Registrierung des CO,-Gaswechsels der Blitter, Sprossachsen und Wurzeln er-
moglicht dariiber hinaus auch eine genaue Kausalanalye der Primérproduktion. Aus Tages-
gingen der Photosynthese und Atmung kann der zeitliche Verlauf der Stoffproduktion mit
einer durch andere Methoden (z. B. NAR) nicht erreichten Genauigkeit erfasst werden. Damit
ist es moglich, die Auswirkungen von Umwelteinfliissen zu analysieren und die Bedeutung
einzelner Bestandeselemente (Artenzusammensetzung und Struktureigenschaften der Bestin-
de) fiir die Gesamtstoffproduktion der Pflanzendecke kennen zu lernen.

C.2.2.2 Brutto- und Nettophotosynthese

Der CO;-Kompensationspunkt I". Auch die photoaututrophen Mesophyllzellen des Blattes
verfiigen iiber die Enzyme fiir die oxidative Dissimilation organischer Molekiile. Der hier-
durch bedingte respiratorische Gaswechsel ldsst sich an verdunkelten Blittern ohne Schwie-
rigkeiten messen. Im Licht findet in diesem Organ bestindig Dissimilation statt, welche sich
dem photosynthetischen Stoffwechsel iiberlagert. Hilt man ein Blatt in einem abgeschlosse-
nen Luftvolumen stellt sich eine bestimmte CO,-Konzentration ein, welche sich auch langfris-
tig nicht mehr dndert, obwohl das Blatt weiterhin bestindig CO, fixiert. Es muss also unter
diesen Bedingungen ein Gleichgewicht zwischen Photosynthese (CO,-Aufnahme) und At-
mung (CO,-Abgabe) herrschen. Die sich einstellende Gleichgewichtskonzentration an CO,
bezeichnet man als CO;-Kompensationspunkt I'(Gamma).

Der Lichtkompensationspunkt. Ein Gleichgewicht zwischen photosynthetischem und dis-
similatorischem CO,-Gaswechsel ldsst sich auch durch Variation des Lichtfaktors erzielen.
Man hilt ein Blatt bei konstanter CO,-Konzentration (Luft) und bestimmt denjenigen Licht-
fluss, bei dem die CO,-Aufnahme gerade gleich der CO,-Abgabe ist. Dieser Lichtfluss wird
als Lichtkompensationpunkt der Photosynthese definiert. Besitzt ein Blatt (oder eine Pflanze)
einen hohen Lichtkompensationspunkt, so bendtigt sie relativ viel Licht, um ihre Atmung
durch Photosynthese auszugleichen. Umgekehrt kann ein Blatt (oder eine Pflanze) mit niedri-
gem Kondensationspunkt noch bei relativ geringem Lichtfluss eine photosynthetisch kompen-
sierte Kohlenstoffbilanz aufrechterhalten. Diese Grofle charakterisiert also die Leistungsfi-
higkeit des Blattes hinsichtlich der Ausniitzung des Lichtes. Sie gibt den minimalen Lichtfluss
fiir das langfristige Uberleben einer photoautotrophen Pflanze an.

Der Lichtkompensationspunkt variiert innerhalb weiter Grenzen. In der Regel misst man bei
Pflanzen lichtarmer Standorte (,,Schattenpflanzen®) niedrige Werte (3-10 pmol m> s'l), wih-
rend lichtexponierte Pflanzen (,,Sonnenpflanzen) hohe Werte (10-40 umol m? s™) zeigen.
Hiufig unterscheiden sich auch Schatten- und Sonnenblitter einer Pflanze (z. B. eines Bau-
mes) um mehrere pmol m? s”'. Bei dichter Belaubung kann der Lichtfluss im Innern einer
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Baumkrone selbst bei hellem Sonnenschein unter dem Kompensationspunkt liegen, was meist
zur frithzeitigen Seneszenz der dort lokalisierten Blitter fiihrt.

Reelle und apparente Photosynthese. Nach dem oben Gesagten ist klar, dass die Nettopho-
tosyntheseleistung des Blattes nicht mit der tatsdchlichen Produktionsintensitdt des Photosyn-
theseapparates in den Chloroplasten identisch ist. Es kommt vielmehr darauf an, welcher An-
teil des Brutto-Photosyntheseproduktes nach Abzug der Atmungsverluste iibrig bleibt. Man
bezeichnet die Brutto- und Netto-Photosynthese auch als reelle (wahre) bzw. apparente Pho-
tosythese. Es gilt:

mol CO : fixiert J (mol CO: fixiertj (molCOzproduziertj
apparent — reell ~ reell-

(C.29)

( At At At
An den Kompensationspunkten der Photosynthese fiir CO, bzw. Licht ist die apparente Pho-
tosynthese gleich Null, unabhédngig davon, wie grof3 die reelle Photosynthese und die Atmung
sind.

Licht- und Dunkelatmung. Das Verhiltnis zwischen reeller und apparenter Photosynthese
héngt von einer Vielzahl von Faktoren ab und ist daher sehr variabel. Eine wichtige Frage in
diesem Zusammenhang ist, welchen Umfang die respiratorische CO,-Bildung der Pflanze im
Licht annimmt. Man kann wohl bei den meisten Pflanzen davon ausgehen, dass die mito-
chondriale Atmung (Citratcyclus, Atmung) im belichteten Blatt mehr oder minder stark ge-
hemmt ist (Kok-Effekt). Dafiir sprechen z. B. Untersuchungen, in denen mit Hilfe von Isoto-
penmarkierung der photosynthetische und der respiratorische Gaswechsel getrennt gemessen
wurden. An die Stelle der mitochondrialen Atmung tritt im hellen Licht die 2-5mal intensive-
re Photorespiration, welche bis zu 50% des frisch gebildeten Photsyntheseprodukts wieder in
die anorganischen Komponenten zerlegen kann. In Abbildung C.2.2-1 ist die Uberlagerung
der beteiligten Gaswechselprozesse schematisch dargestellt.
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Abbildung C.2.2-1: Der prinzipielle Verlauf der Lichtfluss-Effektkurve der apparenten Photosynthese in
Nullpunktnihe. Reelle Photosynthese und Photorespiration steigen von Null proportional
mit dem Lichtfluss an. Die mitochondriale Atmung (,,Dunkelatmung®) ist im Dunkeln ma-
ximal und wird mit zunehmenden Lichtfluss geghemmt. Durch Addition der 3 Kurven erhilt
man die Lichtfluss-Effektkurve der apparenten Photosyntheseintensitit. Der relative Beitrag
der einzelnen Gaswechselprozesse zur apparenten Photosyntheseintensitit diirfte bei ver-
schiedenen Pflanzen stark variieren (nach Mohr & Schopfer 1978).

C.2.2.3 Begrenzende Faktoren der apparenten Photosynthese

Die Intensitédt der apparenten Photosynthese des Blattes unter natiirlichen Bedingungen wird
durch eine Vielzahl duBlerer und innerer (organismuseigener) Faktoren beeinflusst:

Licht, CO;,-Konzentration, O,-Konzentration, Temperatur, Luftzirkulation, Wasserzustand,
lonenversorgung, Entwicklungszustand, Blattmorphologie, Chlorophyllgehalt, usw.

Diese Faktoren zeigen nicht nur eine unterschiedlich ausgeprigte zeitliche Stabilitét, sondern
hiufig auch eine komplexe gegenseitige Wechselwirkung. Es ist daher praktisch unmoglich,
dieses Multifaktorensystem, welches treffend als ein ,,circulus vitosus voneinander abhingi-
ger Engpisse bezeichnet wurde, als Ganzes quantitativ zu erfassen. Realisierbar ist dagegen
der folgende prinzipielle Ansatz: 1. Man hilt alle (bekannten und unbekannten) Faktoren
konstant, mit Ausnahme eines einzigen, welcher als experimentelle Variable dient. 2. Man
bestimmt unter steady state-Bedingungen den quantitativen Zusammenhang zwischen der
Dosis des variierenden Faktors und der erzielten physiologischen Wirkung (Dosis-
Effektkurve) auf dem Hintergrund der Wirkung der anderen (konstanten) Faktoren. 3. Man
versucht, anhand dieser Kurve zu einer moglichst einfachen mathematischen Gleichung fiir
die Dosis-Effekt-Beziehung zu kommen, in welcher nur solche Gré3en vorkommen, die phy-
siologisch relevant und operational definierbar sind. Diese Beziehung, welche das Verhalten
des Systems bei beliebiger Dosis quantitativ beschreibt, gilt natiirlich zundchst nur unter den
Bedingungen, welche durch die konstant gehaltenen Faktoren festgelegt sind. Eine weiterge-
hende Giiltigkeit der aufgestellten Beziehung — und damit ein zunehmender Gesetzescharakter
— kann erreicht werden, wenn es gelingt, weitere Faktoren als Variable in die Gleichung ein-
zubeziehen. Das Ziel dieses system-analytischen Ansatzes ist es, eine quantitative Beschrei-
bung (meist in Form einer mathematischen Formel) zu finden, welche es erlaubt, das Verhal-
ten des Systems unter einem verdnderten Satz der Faktoren zu berechnen. Auflerdem gibt die-
se Beschreibung wertvolle Hinweise iiber die moglichen Wechselwirkungen zwischen ver-
schiedenen Faktoren.

Die Aufstellung einer allgemeinen Gleichung fiir das System Blatt, welche die Photosynthese-
intensitdt als Funktion auch nur der wichtigsten @uBleren und inneren Faktoren beschreibt,
erscheint — zumindest heute noch — als praktisch unlésbares Problem. Wir miissen uns hier
darauf beschrinken, das Prinzip der Faktorenanalyse auf zwei einfache Beispiele anzuwen-
den.

C.2.2.3.1 Die Lichtabhiingigkeit der Nettophotosynthese

Erniedrigt man iiber einem photosynthetisch voll induzierten Blatt das zunéchst sittigend ein-
gestellte, photosynthetisch aktive Licht (I = photo iridiance) in kleinen Schritten derart, dass
erst dann der Messwert abgelesen wird, wenn er (und das Messsystem) im FlieBgleichgewicht

78

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

stehen (meist nach 1-3 min), dann erhélt man eine Sittigungskurve wie sie in Abbildung
C.2.2-2 dargestellt ist.
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Abbildung C.2.2-2: Lichtabhéngigkeit der Nettophotosyntheserate eines Blattes von der Quantenfluss-
dichte (photon irradiance) im photosynthetisch aktiven Wellenliingenbereich des
Lichtes(nach HADER 1999). Amax Photosyntheseaktivitdt, Ikomp Lichtkompensations-
punkt, RD mitochondriale ,,Dunkelatmung®, Ri mitochondriale ,,Dunkelatmung® im Licht,
01 Quantenausbeute der Nettophotosynthese bezogen auf eingestrahltes Licht

Von einem in normalen Luft (mit 350 umolco, mOI-lLuft und 210 mmolg, mOI-lLuft) beobachte-
ten Sattigungswert An.x fillt A in einem linearen Anfangsbereich ab, der jedoch, entgegen
vielféltiger anderer Darstellung, nicht bis zum Erreichen von Dunkelheit linear bleibt, sondern
in Bereich des Kok-Effekts deutlich abknickt. Im linearen Bereich oberhalb des Kok-Effekts
reagiert A auf jede Veridnderung von I proportional. Da sowohl Elektronentransport als auch
der gesamte Calvin-Zyklus im FlieBgleichgewicht stehen bestimmt die Rate, mit der PGS
phosphoryliert und reduziert wird, die Rate der Carboxylierung und damit die Nettophotosyn-
these A. Die Reduktionsrate von PGS selbst hiangt aber von der Bildungsrate von ATP und
NADPH und damit unmittelbar von der Rate der Summenaktionen der Elektronentransport-
kette. Dabei niedrigen I das Licht selbst die Rate des Elektronentransport bestimmt, entspricht
AA/AI oberhalb des Kok-Effekts in Abbildung C.2.2-2 der Quantenausbeute ¢; fiir eingest-
rahltes Licht (i = incident).

Der von KOK beobachtete Effekt, der bei vielen Blitter deutlich erkennbar und keinesfalls bei
der gaswechselanalytischen Bestimmung von ¢; vernachléssigt werden darf, beruht auf einer
Lichtreaktion der Mitochondrien: Deren Decarboxylierungsrate wird oberhalb einer geringen
Einstrahlung (z.B. 30 mmol Photonen m?s™) deutlich verringert und bleibt danach anndhernd
konstant. Der Effekt kann sich auch schon oberhalb des Lichtkompensationspunktes bemerk-
bar machen, also wenn I > Iyomp, insbesondere bei Schattenblittern.

Wihrend Rp die tatsdchliche Dunkelatmung (dark respiration) angibt, ldsst sich die mito-
chondriale ,,Dunkelatmung® im Licht (nicht mit der Photorespiration zu verwechseln) durch
Verldangerung des lineraren Bereichs als R; bestimmen (Abbildung C.2.2-2). Dieses R; gilt
allerdings nur fiir Lichtwerte oberhalb des Kok-Effekts. BROOKS und FARQUAR (1995) fiihren
vor, wie die Dunkelatmungsrate im Licht, Ry, bei verschiedenen I gemessen werden kann.
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Abbildung C.2.2-3: Stark vereinfachtes Schema des Calvin-Zyklus und seine Anbindung an den CO,-
Blattgasaustausch, die Lichtreaktion der Photosynthese in den Thylakoiden, die Pho-
torespiration und die Stirkebildung im Chloroplasten (nach HADER 1999).

Wihrend die Absenkung von Rp auf Ry ein mitochondrialer Effekt ist und im Bereich der li-
nearen Beziehung A eindeutig durch Licht (I) limitiert wird, ist es zunéchst unklar, wodurch
die Lichtséttigung A.x hervorgerufen wird: Denkbar wire, dass die Elektronentransportkette
in starkem Licht nicht schnell genug arbeitet und damit die Reduktion von Phosphoglycerat
(PGS) zu Triosephosphat limitiert, was sich schlieBlich hemmend auf die Regeneration des
CO,-Akzeptors Ribulose-Bisphosphat (RuBP) auswirkt (Abbildung C.2.2-3), oder aber, dass
andere Prozesse im Calvin-Zyklus selbst nicht schnell genug arbeiteten, um RuBP in ausrei-
chender Menge anzuliefern. Schon eine Erhohung des CO,-Gehaltes der Luft (Cy) auf etwas
1000 pmol mol™, die entsprechend der Diffusionsgleichung bei gedffneter Stomata sofort C;
erhoht, bewirkt einen Anstieg von Ap,y. Dies zeigt, dass der Elektronentransport viel schnel-
ler arbeiten kann, was auch in vitro nachgewiesen worden ist. Damit muss die Ursache fiir die
Sattigung in der Trégheit des Calvin-Zyklus liegen.

C.2.2.3.2 Die CO;,-Abhdingigkeit der Nettophotosynthese und die Photorespiration

Welches C; und damit C4 notwendig ist, um die Photorespiration weitgehend auszuschalten,
kann man anhand der CO,-Abhégigkeitskurve der Nettophotosyntheserate ermitteln. Da diese
Funktion eine der wichtigsten Schliisselgrolen der Gaswechselanalyse liefert, wird ihre Er-
mittlung und ihre Aussagekraft im Folgenden ausfiihrlicher besprochen (sieche Box).

80

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel

Forstreuter

Box 2.2 Ermittlung von A/Ci-Kurven
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Abb. 2.7 CO»-Abhangigkeit der Nettophotosynthese
A. (a) Konstruktion der Kurve (biochemische, poten-
tielle ,Verbrauchsfunktion®) aus gemessener Nettopho-
tosynthese (A) und berechneter interzelluldrer CO,-
Konzentration (C;). Die stomatdre Leitfshigkeit (gsc)
gibt die Steigung einer Geraden an, die mathematisch
die CO,-Diffusion durch die Stomata beschreibt (sog.
»Versorgungs“-Gleichung 2.21, aufgeldst nach A; vgl.
z.B: Raschke, 1979). Der Schnittpunkt von Versor-
gungs- und Verbrauchsfunktion gibt die jeweilige
Lage von A mit dem zugehérigen C; bei von auen vor-
gegebener CO,-Konzentration der Luft (Co) an. Zur Kon-
struktion wird Co verdndert (z.B. Co; und Co; etc.), A
gemessen, C; berechnet und die Kurve durch die
Punkte (A/G) gelegt. Amax ist bei Lichtsittigung ange-
geben und ansonsten bei denselben mikroklimatischen
Bedingungen identisch zu A, aus der , Lichtkurve® von
A (vgl. Abb. 2.4). Das zugehorige Ciamax ist ebenfalls
eingetragen. Vorteil der ,Verbrauchsfunktion“, auch
JA/Ci-Kurve® genannt, ist der Einblick in das Meso-
phyll, also ,hinter* die Stomata, ohne das Blatt verlet-
zen zu miissen. (b) Eine Schar von A/C-Kurven, gemes-
sen unter konstanten mikroklimatischen Bedingungen,

Fir ein intaktes Blatt wird die Funktion (sog. A[G-
Kurve) konstruiert, indem man Cq kiinstlich verin-
dert, A fiir jedes Co miBt und {iber die ebenfalls ge-
messene Transpiration E die zugehérige stomatére
Leitfahigkeit fiir CO,, gsc (unter Beriicksichtigung
des Grenzschichtwiderstandes und der spezifischen
Diffusivitdt von Kohlendioxid und Wasserdampf) be-
stimmt und dann ber die Diffusionsgleichung fiir
CO; in das Blatt das zugehdorige C; berechnet (s.
Kap. 2.1.3.2). Fir jedes Cg erhélt man so einen Punkt
mit den Koordinaten A/C;, der mit dem theoretischen
Wert A=0 und C;=C, auf der Abszisse iiber die ma-
thematische Steigung gsc der linearen Gleichung
(A=-gsc:Ci+ const; abgeleitet aus Gleichung 2.21)
verbunden ist (Abb. 2.7 a). Verbindet man grafisch
samtliche so ermittelten A/C;i-Punkte, ergibt sich die
CO,-Abhdngigkeitsfunktion der Nettophotosynthese
(Abb. 2.7 a). Fiir Lichtsdttigung und bei hohem
gsc ist dann A, identisch mit Ay, aus Abb. 2.4.

aber von Kurve zu Kurve (in der Reihenfolge Igs, 11 bis
lg) schrittweise reduziertem Licht, ausgehend von Licht-
sattigung von A bei Iy Alle Quantenstromdichten I,
bis I liegen oberhalb, diejenige von ls dagegen im Be-
reich des ,Kok“-Effektes (vgl. Abb. 2.4). Ac (Photosyn-
these-Kapazitat bei sattigendem oder zumindest sehr
hohem C;; demnach gilt Ac>A.x); Ry (mitochondriale
»Dunkelatmung® im Licht, identisch mit R, in
Abb. 2.4), AAJAC (Steigung im linearen Bereich der
A/Ci-Kurve bei niedrigem G), T+ (lichtunabhangiger
COy-Kompensationspunkt), I' (lichtabhdngiger CO,-
Kompensationspunkt). (c) Bestimmung einer apparen-
ten Photorespiration (Rp) ber den Vergleich zweier A/
G-Kurven, die bei unterschiedlichem Sauerstoffgehalt
der Luft auRerhalb des Blattes (10 bzw. 210 mmolg, mol.
i gemessen worden sind. Da bei niedrigem O,-Ge-
halt der Luft die Oxygenierung an der Rubisco unter-
driickt wird, gibt die so erhaltene Kurve gleichzeitig
die RuBP-Verbrauchs- bzw. -regenerationsrate (Agygp)
im Steady state an, wenn hierzu noch der Betrag von
R, addiert wird. Aus AAJAG; fiir T0mmolgy Mol ys"
(entspricht 1% Luftsauerstoff) kann die theoretische
Sdttigungsrate fiir die Carboxylierung an der Rubisco
errechnet werden (analog zur Michaelis-Menten-Kine-
tik). Diese Sattigungsrate liegt weit iiber dem Ac des
Calvinzyklus. Bei Rp handelt es sich um eine apparente
Photorespiration, die den wahren Wert unterschitzt,
denn selbst bei niedrigem O»-Partialdruck in der Luft
wird ein unbekannter Teil von O, aus der Photolyse
des Wassers sofort wieder in die Photorespiration ein-
geschleust. Nun liegt in normaler Luft ein 1000fach ho-
herer O,- als CO,-Gehalt vor. Dieser Unterschied wird in
den Interzellularen bei Belichtung sogar noch gréRer,
trotzdem l4uft die Oxygenierung aber nur in Umsatzra-
ten ab, die der Carboxylierung entsprechen. Demnach
sollte der unbekannte Teil von Rp (trotz iiberschiissigem
Elektronentransport im Vergleich zu A¢) klein bleiben.
Eine endgiiltige Kldrung steht jedoch noch aus.

(aus HADER 1999)

Werden fiir eine konstante Blatttemperatur bei jeweils konstanten aber verschiedenen Lichtin-
tensititen A/C;-Kurven ermittelt, erhidlt man eine Kurvenschar, wie sie in der Box Abb. 3b
dargestellt ist. Zunichst fillt auf, dass der anndhernd gesittigte Bereich der Nettophotosynthe-
se A, bei Verringerung des Lichtangebotes absinkt. Dies ist eine unmittelbare Folge der ver-
minderten Elektronentransportrate, die hier tatsdchlich die Carboxylierungsrate limitiert
(Abbildung C.2.2-3). Da bei hohem C; die Oxygenierung weitgehend ausgeschaltet ist, gibt
A. gleichzeitig die Rate an, mit der RuBP regeneriert und auch verbraucht wird. Bei niedri-
gem C; fillt ein Bereich auf, in welchem A linear auf C; reagiert (Box Abb. 3a und b). Seine
Steigung, AA/AC;, wird tiberwiegend durch die Summenaktivitidt der Rubisco bestimmt, wie
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in vitro Untersuchungen gezeigt haben. AA/AC; ist somit auch ein Ma8 fiir den Induktionszu-
stand des Photosyntheseapparates. Dieser bleibt bei hohem Lichtangebot (z.B. I bis I, Ab-
bildung 2.7b) konstant hoch, selbst wenn die RuBP-Verbrauchsrate bei hohem C; schon ab-
sinkt. Erst bei geringerer Bestrahlungsstirke (z.B. I3-Is) beginnt auch AA/AC; abzusinken,
weil Rubisco in einen niedrigeren Induktionszustand iibergegangen ist. In Abhéngigkeit von
diesem Induktionsstatus @ndert sich auch der CO,-Kompensationspunkt deutlich.

Auffillig ist, dass sich alle linearen Abschnitte, AA/AC;, in einem Punkt, I', treffen. Dieser
stellt den lichtunabhéngigen CO,-Kompensationspunkt dar und ist eine Konstante des Mole-
kiils Rubisco, die fiir alle bisher untersuchten Pflanzenarten identisch ist. Sie wird durch das
Verhiltnis von Oxygenierung zu Carboxylierung bestimmt: I" gibt dasjenige C; bei 210 umol
mol ™! O; in der Luft an, bei dem die Nettocarboxylierung null ist (obwohl stindig RuBP ver-
braucht wird), sich folglich Oxygenierung und Carboxylierung exakt die Waage halten und
damit unabhéngig vom Licht, d.h. unabhiingig von der Elektronentransportrate, ablaufen.
Sinkt das Lichtangebot schlie3lich soweit ab, dass sich der Kok-Effekt bemerkbar macht (I in
Box Abb. 3b), dann trifft die zugehorige A/Cj-Kurve nicht mehr auf den Punkt (R;, I'), da sich
durch Verianderung von R; die gesamte Kurve zu tieferen Werten hin verschiebt.

Bei der Steigung AA/AC; handelt es sich um eine Summenaktivitit, die sich aus der Menge an
Rubisco-Molekiilen im Blatt und deren mittlerer Carboxylierungsaktivitit ergibt. Die tatsdch-
liche Aktivitét ist aber hoher, da sie neben der Carboxylierung noch die Oxygenierung um-
fasst. Sie wird am Besten iiber den Verbrauch von RuBP als A (RuBP-Verbrauchsrate) / AC;
angegeben und kann bestimmt werden, indem man die Nettophotosynthese, A, bei 10 mmol
mol ™! O, in Abhingigkeit von C; misst: Man erhilt dann eine arte A/C;-Kurve, die wesentlich
steiler als bei normalen O,-Gehalt der Luft ansteigt und direkt die RuBP-Verbrauchsrate an-
gibt, da nahezu alles RuBP zur Carboxylierung verwendet wird. Der Sittigungsbereich von A
muss sowohl bei 10 als auch bei 210 mmol mol’! O, identisch sein, da bei hohem C; die Car-
boxylierung kompetitiv eine Oxygenierung unterdriickt. Unter der Annahme, dass bei niedri-
gem Luftsauerstoff und niedrigem C; die Steigung in Box Abb. 3¢ vollstindig der Rubisco-
Aktivitit entspricht, ldsst sich iiber eine Michaelis-Menten-Kinetik die potentielle Sattigungs-
rate des Enzyms berechnen. Diese liegt weit hoher als es der gemessenen héchsten RuBP-
Verbrauchsrate entspricht (Box Abb. 3c). Daraus folgt, dass letztlich Prozesse im Calvin-
Zyklus die hochsten Carboxylierungsraten limitieren und nicht das Enzym Rubisco. Der
durch Pfeile angedeutete Differenzbereich beider Kurven aus Box Abb. 3c entspricht dem
Unterschied in der RuBP-Verbrauchsrate und der Carboxylierungsrate (also der Oxygenie-
rungsrate) und gibt somit direkt in C-Aquivalenten die Photorespiration, R, an. Wie man
sieht, ist diese im hohen Malle von C; abhédngig und kann nicht in einem konstanten Bruchteil
der Photosynthese angegeben werden.

C.2.2.4 Messung der Photosyntheseintensitdt

Unter der Photosyntheseintensitdit (= ,, Photosyntheserate* oder ,,-geschwindigkeit®) versteht
man den photosynthetischen Stoffumsatz pro Zeiteinheit. Die Grundgleichung gibt an, welche
MessgroBen fiir den Stoffumsatz in Frage kommen. Es sind dies praktisch die O;-Abgabe, die
CO;z-Aufnahme und die Produktion an organischem Material (,,Trockenmasse®). Die O,-
Abgabe charakterisiert im Wesentlichen die Intensitéit des offenkettigen Elektronentransports,
wihrend die CO,-Aufnahme die Intensitidt des Calvin-Zyklus widerspiegelt.
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C.2.2.4.1 Gasdifferenzvefahren

Die Pflanze oder der Pflanzenteil wird in eine durchsichtige Gaswechselkammer (Kiivette)
eingeschlossen, durch welche Luft stromt (offenes System). Man misst die CO,-
Konzentration am Ausgang der Kammer (Kammerluft) und vergleicht sie mit der CO,-
Konzentration der AuBlenluft (Vergleichsluft) (Abbildung C.2.2-4¢). Die Konzentrationsdiffe-
renz ist von der Intensitit des pflanzlichen Gaswechsels und von der in der Zeiteinheit durch-
geleiteten Luftmenge abhédngig. Dieses Verfahren hat den Vorteil, dass die Gaskonzentration
nur wenig von der natiirlichen abweicht und dass bei einer ausreichenden Stromungsmenge
die Austauschverhiltnisse zwischen Blatt und Luft den natiirlichen Verhéltnissen nahe kom-
men. Es erfordert jedoch empfindliche Gasanalysegerite, weil die auftretenden Konzentrati-
onsdifferenzen entsprechend klein sind.

Geschlossene Systeme

a b mit H,O-Kompensation

——

Regelventil

Zeitgeber

Zeitgeber

Offene Systeme
c Differentielles System d mit H,0-Kompensation e mit CO,-Kompensation

Luft Luft Luft
(reines) CO,
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Abbildung C.2.2-4: Prinzipien der pneumatischen Verbindungen in geschlossenen und offenen Gaswech-
sel-Messsystemen (nach HADER 1999).

Zu diesem Messverfahren kann auch das Kompensationsverfahren gezihlt werden, bei dem
die durch Photosynthese der eingeschlossenen Pflanze hervorgerufene Abnahme des CO;-
Gehaltes in der Kammer durch Zufuhr von CO, kompensiert wird (Abbildung C.2.2-4e). Die
hierfiir benotigte Menge dient als Mal fiir den CO,-Gaswechsel. Die eingeschlossene Pflanze
bleibt dadurch stets dem natiirlichen CO,-Gehalt der Luft ausgesetzt.

Dem offenen System kann noch ein geschlossener Kreislauf zugeordnet sein (halboffenes
System) (Abbildung C.2.2-4d). Lisst man die Luft in diesem Bypass rasch zirkulieren, er-
reicht man in der Kammer eine hohe Stromungsgeschwindigkeit, ohne die CO,-
Konzentrationsdifferenz am Anfang und Ende des offenen Systems zu erniedrigen. Im Bypass
lassen sich auch Vorrichtungen zur Regelung der Temperatur und Feuchte in der Messkam-
mer unterbringen.

C.2.2.5 Photosynthesemessung

Die Photosynthese ist einer der zentralen Prozesse fiir die okosystemaren Stoftkreisldufe der
Erde. Aufgrund dieser hohen Bedeutung sind Geriéte zur Photosynthesemessung in den letzten
Jahren stindig weiter entwickelt worden. Mittlerweile existieren Gaswechselmesssysteme, die
eine problemlose Messung auch im Freiland erlauben.

C.2.2.5.1 Prinzip der Methode

Die gebriauchlichen offenen Gaswechselmesssysteme zur Photosynthesemessung stellen er-
weiterte Porometer dar. Neben Fiihler(n) zur Messung der Feuchte besitzen sie CO,-Sensoren
(IRGA = Infrared Gas Analyzer), die eine Berechnung der CO,-Aufnahme oder —Abgabe
durch die untersuchten Pflanzenorgane erlauben. Die gleichzeitige Messung von Stomata-
Verhalten und Photosynthese bietet viele Vorteile; so ldsst sich die interne CO,-Konzentration
(= cj) im Mesophyll aus Leitwert, Nettophotosyntheserate und duerer CO,-Konzentration
berechnen:

(C.2-5) Ci =Cqy- NP (vgl. Gleichung (C.2-46 fiir genaue Berechnung)
8¢
mit NP = Nettophotosyntheserate [mol * m™ * s
Ca = duBere CO,-Konzentration [mol * mol'l]
gcor = Leitwert fiir CO; [mol * m?2 * s'l]; es gilt anndhernd: gcoz = gm20/1,6;

gmo = Leitwert fiir H,O

Wie bei den Porometern zur Erfassung von Transpiration und stomatidrem Leitwert lassen sich
anhand der Funktionsweise mehrere Typen von Gaswechselsystemen unterscheiden: ge-
schlossene und offene Systeme, wobei offene Systeme wiederum in Differenz- und Kompen-
sationssysteme eingeteilt werden konnen.
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In geschlossenen Gaswechselsystemen (Abbildung C.2.2-4a) zirkuliert Luft in einem ge-
schlossenen Kreislauf durch die Messkiivette. Wenn das eingespannte Pflanzenorgan Photo-
synthese betreibt, sinkt der CO,-Gehalt im System. Die Abnahme der CO,-Konzentration pro
Zeiteinheit dient zur Berechnung der Nettophotosynthese NP:

(C.2-6) NP [mol CO, * m? # s1] = (¢~¢*V
LA*At
mit ¢y = CO,-Konzentration [mol * mol'l] bei Messbeginn
Cs = CO,-Konzentration [mol * mol'l] bei Ende der Messung
\% = Luftmenge im System [mol]

LA  =Blattoberfliche [m™]
At = Messdauer [s]

Im offenen System mit Differenzmessung (Abbildung C.2.2-4) wird stindig AuBenluft ange-
saugt und in zwei Luftstrome geteilt, von denen einer durch die Messkiivette am Blatt vorbei,
der andere iiber ein integriertes Ausgleichsgefal zum IRGA flie3t. Durch die Photosynthese
(oder Atmung) des in die Kiivette eingespannten Blattes bzw. Pflanzenorgans @ndert sich der
CO,-Gehalt des ersten Teilstroms; die Differenz zum ersten Referenzstrom dient zur Berech-
nung der Nettophotosyntheserate (bzw. Respiration) NP:

(C.2-7) NP [mol CO, * m” * 57| = fee-cou
LA
mit u = molare Flussrate aller Gase [mol * s'l]
Ce = CO,-Konzentration [mol * mol'] am Kiivetteneingang
Co = CO,-Konzentration [mol * mol'l] am Kiivettenausgang

LA  =Blattoberfliche [m™]

Neben der Messung mit (unverdnderter) AuBenluft erlauben einige Gerite, die nach dem oben
beschriebenen System arbeiten, auch die Kontrolle von mikroklimatischen Bedingungen in
der Messkiivette (relative Feuchte, Temperatur, PAR, CO,-Konzentration). Das gleiche gilt
fiir Kompensationssysteme, bei denen die CO,-Aufnahme in der Kiivette durch das zu unter-
suchende Blatt bzw. Organ durch CO,-Addition iiber einen Regelkreis kompensiert wird. Die
CO,-Addition entspricht dann genau der Nettophotosyntheserate.

C.2.2.6 Messung von Transpiration, stomatirem Leitwert und Diffusionswiderstand

Durch die technische Entwicklung der letzten Jahre stehen mittlerweile Porometer zur Verfii-
gung, mit denen sich stomatérer Leitwert, Diffusionswiderstand und Transpiration von Pflan-
zen schnell und genau messen lassen. Die porometrische Messung dieser Parameter bietet den
Vorteil, dass sie nicht-destruktiv an intakten, an der Pflanze belassenen Blittern oder Nadeln
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in ihrer natiirlichen Exposition erfolgt. Dadurch werden auch ldnger- bis langfristige Wieder-
holungsmessungen an denselben Bléttern moglich, so z. B. fiir die Erfassung eines Tagesgan-
ges oder der Verdanderung des Stomataverhaltens im Verlauf der Blattentwicklung.

C.2.2.6.1 Prinzip der Methode

Unabhiéngig von der Bauart beruht das Messprinzip aller gebrduchlichen Porometer auf der
Erfassung der relativen Luftfeuchte in einer kleinen Kammer (Kiivette), in die das transpirie-
rende Blatt (oder Pflanzenorgan allgemein) fiir die Messung eingespannt wird.

Wird ein ,,offenes* Messsystem benutzt, bei dem Luft am eingespannten Blatt vorbei stromt,
so ldsst sich die Transpiration als transpirierte Wassermenge E berechnen nach:

(C.2-8) E[molHﬁ*mﬁ“s‘ﬂ:Eﬁ&iEi
LA
mit u = molare Flussrate aller Gase [mol * s']
We = Molverhiltnis Wasserdampf/andere Gase am Kiivetteneingang
Wo = Molverhiltnis Wasserdampf/andere Gase am Kiivettenausgang
LA = eingespannte Blattoberfliche [m?]

Je nach eingesetztem Feuchtesensor ldsst sich w, bzw. w. nach der Gasgleichung entweder
aus dem Wasserdampfpotentialdruck (= e) oder der relativen Luftfeuchte (= rH) berechnen:

Berechnung aus e:

e
(C.2-9) w= &

P
mit e = Wasserdampfpartialdruck [kPa]

P = Luftdruck [kPa]
Berechnung aus rH: w = rH * G
P*100

mit € = Séttigungswasserdampfdruck [kPa]

rH = relative Feuchte [%]

Die molare Flussrate u wird aus messtechnischen Griinden (Undichtigkeiten der Kiivette
usw.) meist nur am Kiivetteneingang erfasst (ue) und u, berechnet aus:

(C.2-10) U, — Ue = U, ¥ W, — Ue — We.

Nach Umformung ergibt sich:

86

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

(C.2-11) U, = Ue *

Ersetzt man u, in der ersten Gleichung durch diesen Term, so erhélt man die endgiiltige For-
mel zur Berechnung der Transpiration E:

Ue (Wo - We)

C.2-12 E [mol H,O * m™2 *s1] =
( ) [ 2 ] A —wo)

Die Leitfdhigkeit fiir Wasserdampf (= guoo) ist definiert als Quotient aus Transpiration E und
Wasserdampfdruck-Differenz zwischen Blattinnerem aus Auf3enluft ALVPD (air to leaf vapor
pressure defizit):

_E
ALVPD

(C.2-13) 81,0

Je nachdem, welche Einheiten fiir ALVPD gewdhlt werden, erhélt man verschiedene Einhei-
ten fiir den Leitwert gpo. Bislang findet man gpyo in der Literatur vorwiegend in m * s oder
cm * 57!, basierend auf der Angabe der Transpiration E in g * m™ * s™' und der Wasserdampf-
druckdifferenz ALVPD als Konzentrationsgradient in g * m>.

Teilweise wird allerdings die Angabe von g, , in mol * m™ * s bevorzugt, da diese Angabe

als Grundlage fiir die Berechnung des internen CO;-Partialdruckes und anderer GroBen die-
nen kann. Fiir die Berechnung von g, , in mol * m™ * s muss E in mol * m™ s und AW in
mol * mol! angegeben werden (ALVPD lisst sich berechnen als w; — wo; w; = Molverhiltnis
Wasserdampf : andere Gase im Blattinnern [mol * mol '], wobei Wasserdampfsittigung an-
genommen werden kann; w, = Molverhéltnis Wasserdampf : andere Gase am Kiivettenaus-
gang; zur Berechnung s. o.).

Die beiden verschiedenen Angaben des Leitwertes konnen ineinander umgerechnet werden:

(C.2-14) 8.0 [mol * m?> * s'l] = gmo [cm * s'l] *0,446 * E*i
? T Po
mit Ty = Standard-Temperatur = 273,15 K
T = Temperatur [K]
Py = Standard-Druck = 101,325 kPa
p = Luftdruck [kPa]

C.2.3 Berechnung der Gaswechselparameter

In diesem Praktikum werden die Gaswechselmesssysteme HCM-1000 und CMS 400 der Fir-
ma Walz verwendet. Die hier beschriebenen Berechnungen entsprechen der Analyse-Software
des HCM 1000. Fiir das CMS 400 werden die Parameter analog berechnet, nur dass hier keine
Korrektur durch die Druckverdnderung in der Kiivette stattfindet (P.,, = Press).
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C.2.3.1 Eingangsgrofen fiir die Berechnungen
Nachfolgend sind die GroBen, die Eingang in die Formeln finden und von dem HCM-1000

(CMS400) direkt erfasst werden, aufgelistet. In der Tabelle sind ebenfalls die Einheiten, mit
denen die GréBen abgespeichert werden, angegeben.
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Messgrofie Kurzdefinition Einheit

MPi0 H20-Differenzwert eines Messpunktes MP ppm

ZPwur0 K H,O-Differenzwert eines Nullpunktes ZP (ZB | ppm
oder ZC)

MPcoo K CO,-Differenzwert eines Messpunktes MP ppm

ZPcos CO,-Differenzwert eines Nullpunktes ZP (ZB | ppm
oder ZC)

Ce CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivettenein- | ppm
gang

Teuv Temperatur in der Messkiivette °C

Tieat Blatttemperatur °C

Tqp ) Taupunkttemperatur °C

RH Relative Feuchte in der Messkiivette %

Flow Durchflussmenge am Messkiivetteneingang ml/min

Press Barometrischer Luftdruck hPa = mbar

" Die Messung mit dem Gasanalysator ist druckabhiingig. Prinzipiell werden hiermit molare Dichten erfasst, die erst bei Beriicksichtigung
des Druckes in einen Stoffmengenanteil umgerechnet werden konnen. Wihrend dies bei der Absolutmessung problemlos moglich ist, kommt
bei der Differenzmessung erschwerend hinzu, dass sich die Empfindlichkeit mit der Grundkonzentration éndert. Dieser Effekt kann manch-
mal erst nachtriglich verrechnet werden. Deshalb werden simtliche Differenzmesswerte unkorrigiert abgespeichert, die Einheit ppm ist
somit nicht ganz richtig. Erst nach Durchfiihrung der Druck- und Empfindlichkeitskorrektur handelt es sich um echte Stoffmengenanteile.

" nur bei CSM 400

Neben diesen gemessenen Groflen findet noch die BezugsgroBBe LA (fiir ,,Leaf area®) Eingang
in die Berechnungen, hierbei kann es sich um eine Fliache oder um ein Gewicht handeln. Die
Herleitung der Formeln bezieht sich zunéchst auf eine Fliche fiir die Bezugsgroe LA. Die
Blattflaiche LA ergibt sich durch die Groe des Messflachenausschnittes (HCM-1000) oder
muss bestimmt werden (CSM 400). Wenn das Gewicht als Bezugsgrofle dient muss das stets
extra ermittelt werden. Die Fliche geht mit der Einheit cm” und das Gewicht mit der Einheit
mg in die Berechnungen ein.

Die berechneten Gaswechselparameter werden so hergeleitet, dass sie in ihren gebrduchlichen
Einheiten mit dem {iblichen Vorsatzzeichen herauskommen (Vorsatzzeichen einer Einheit =
Zeichen fiir dezimale Vielfache oder Teile von Einheiten, z.B. M fiir Mega, m fiir milli, p fiir
mikro). Wenn Umrechnungen der Einheit oder des Vorsatzzeichens notwendig waren, um die
gewiinschte Einheit der berechneten Grofle zu erhalten, wurden Umrechnungsfaktoren einge-
fiigt. Dadurch sind alle Formeln so gehalten, dass die Messgrof3en oder die berechneten Zwi-
schengroflen mit ihrer urspriinglichen Einheit direkt eingegeben werden konnen. Alle Poten-
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zen und Einheiten lassen sich dann kiirzen, {ibrig bleibt die gewiinschte Einheit der berechne-
ten GroBe.

C.2.4 Berechnung des molaren Flusses u,

Ein elektronisch-thermischer Massendurchflussmesser erfasst den Durchsatz am Messkiivet-
teneingang (u.). Im DA-1000 wird diese MessgroBe als ,,Flow* mit der Einheit ,,ml/min‘ dar-
gestellt und auch so abgespeichert. Diese Einheit hat sich eingebiirgert, ist aber nicht korrekt,
da der Massendurchflussmesser keinen Volumen-, sondern bereits einen Massenfluss liefert.
Deshalb muss diese Messgrofie zunéchst in ihre korrekte Einheit umgerechnet werden.

Es gilt:
(C.2-15) PxV=n*Rx*T (vgl. 2-8 - 2.12)
mit P = Druck des Gases [Pa],

A% = Volumen des Gases [m3]

n = Stoffmenge des Gases [mol]

R = Gaskonstante [J mol’! K'l]

T = absolute Temperatur [K].

Durch Umformen von (C.2-15) ergibt sich:

P

(C.2-16) n=V#*
R*T

Wird Gleichung (C.2-16) durch die Zeit t dividiert, erhdlt man den molaren Fluss n/t in Ab-
hingigkeit von dem Volumenfluss V/t:

n V P
(C.2-17) —=—"
t t Rx*T

Nun ldsst sich der molare Fluss am Messkiivetteneingang u. (=n/t) in Abhédngigkeit vom Flow
(= V/t) berechnen. Da ein Massendurchflussmesser verwendet wird, ist die Messung druck-
und temperaturunabhingig, d. h. die beiden Faktoren P und T sind Konstanten. Mit R =
8,31441 ] mol! K'l, P=101,3kPaund T = 273,16 K folgt:

1013 kPa

(C.2-18) u, = Flow* ——
8,31441J mol™ K~ 273,16 K

mit U = molarer Fluss am Messkiivetteneingang [mmol s-1],

Flow = Durchflussmenge [ml/min].
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Durch Kiirzen der Einheiten und Ausmultiplizieren ergibt sich der molare Fluss u. in Abhin-
gigkeit von der Messgrofie Flow:

(C.2-19) u, = Flow *0,74338 %10~ mmol * min
s *ml

C.2.5 Berechnung der Transpirationsrate E

C.2.5.1 Allgemeine Formel zur Berechnung der Transpirationsrate nach Caemmerer und
Farquhar

Nach Caemmerer und Farquhar (1981) wird die Transpirationsrate nach folgender Formel
berechnet:

u, E(wy—w,)

(C.2-20) =
LA*(1-wy)
mit E = Transpirationsrate [mmol m-2s-1]
Ue = molarer Fluss am Messkiivetteneingang wihrend eines Messpunktes
MP [mmol s-1],
Wo = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm] (die alte
Bezeichnung fiir Stoffmengenanteil lautet Molenbruch),
we = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
LA = BezugsgroBe, hier als Blattfliche [cm?]

Die GroBe u. wird nach Formel (C.2-19) berechnet. Die Bezugsgrofle LA stellt eine Ein-
gangsgroBle dar (siehe Kap.B.1.4). Die GroBBe w, und der Ausdruck (w, — w.) werden nicht
direkt gemessen und miissen hergeleitet werden (siehe Kap.C.2.5.2 und C.2.5.3)

C.2.5.2 Berechnung des Stoffmengenanteils w

Die Formel fiir die GroB3e w, lautet:

esar(Tcuv) * RH
(C.2-21) Wo = 2 7

mit W, = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],

€sat (Teuy) = Séttigungsdampfdruck bei Messkiivettentemperatur T, wahrend
eines Messpunktes MP [hPa]

rH = Relative Feuchte in der Messkiivette wihrend eines Messpunktes MP
[%]
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Pcuv = Gesamtdruck in der Messkiivette wihrend eines Messpunktes MP
[hPa]

Der Sittigungsdruck egy (Teuy) ldsst sich entweder durch Berechnung (B.4-3) oder durch Ta-
belle (Abbildung B.3.1-1) ermitteln. Multipliziert man den Sattigungsdampfdruck e (Tcyuy)
mit der Messkiivettenfeuchte rH, dann ergibt sich der Wasserdampfpartialdruck in der Mess-
kiivette. Dieser muss durch den in der Messkiivette herrschenden Gesamtdruck P, dividiert
werden, um den Stoffmengenanteil w, zu erhalten. P, ergibt sich aus dem gemessenen ba-
rometrischen Luftdruck Press und dem Uberdruck in der Messkiivette, der abhingig vom
Flow ist. Die durchsatzabhingige Komponente wurde durch eine lineare Regression angeni-
hert. Sie basiert auf Messergebnissen von mehreren Messsystemen HCM-1000:

P =Press—4.1025 hPa + Flow * 0@1869297@

cuy

(C.2-22) ml

mit  P.yy = Gesamtdruck in der Messkiivette [hPa],
Press = barometrischer Luftdruck wihrend eines Messpunktes MP [hPa],
Flow = Durchflussmenge wéhrend eines Messpunktes MP [ml/min].

Bei der CMS 400 wird auf diese Korrektur verzichtet (Peyy = Pregs).

Fiihrt man in Formel (C.2-21) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

_ €Sat(Tcuv) * RH % 104 ppm
P Y0

cuy

(C.2-23) Wo

C.2.5.3 Berechnung der H,O-Differenz (w,- w,)

Bei dem HCM-1000 und dem CMS 400 wird zur Bestimmung der Nettophotosynthese- und
Transpirationsrate die Differenzmethode eingesetzt. Der Ausdruck (w, — w,) ergibt sich dem-
nach als Differenz aus einem Messpunkt MP und einem Nullpunkt ZP, bei dem es sich ent-
weder um einen Bypass-Nullpunkt ZB oder um einen Messkiivettennullpunkt ZC handeln
kann. Die Differenzmessung ist abhéngig von der Grundkonzentration, aulerdem ist die Mes-
sung mit dem Gasanalysator druckabhéngig. Deshalb miissen ein Empfindlichkeitsfaktor ein-
gefiihrt und eine Druckkorrektur vorgenommen werden. Die Differenz (w, — we) lédsst sich
wie folgt beschreiben:

1 P
(C.2-24) (Wo=w,) = (MP, , = ZPy; ) % — % ——"——
h H,0— Ref —seite
mit W, = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
We = H,O -Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],

MPy,0 = H,O -Differenzwert eines Messpunktes MP [ppm],
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ZPmo = H,O -Differenzwert eines Nullpunktes NP (entweder ZB oder ZC)
[ppm],

h = Empfindlichkeitsfaktor der H,O -Differenzmessung in Abhingig
keit von der H,O -Grundkonzentration (dimensionslos),

Puorm = Druck, auf den der BINOS-100/4PS bei der Kalibrierung normiert
ist (= 1013 hPa) [hPa],

Puoo-Ref .-seite = Gesamtdruck in der H,O -Referenzseite des BINOS-100/4PS
wihrend eines Messpunktes MP [hPa].

Herleiten des Empfindlichkeitsfaktors von HCM-1000:

Da bei dem HCM-1000 zunichst die H,O-Messseite und dann die H,O-Referenzseite durch-
stromt werden, liefert der Gasanalysator bei der Differenzmessung umgekehrte Werte als man
normalerweise erwarten wiirde. Der Anwender merkt hiervon jedoch nichts, da die Werte
invertiert werden, bevor sie im DA-1000 angezeigt werden bzw.- abgespeichert werden. Der
Empfindlichkeitsfaktor h wird in Abhidngigkeit von der H;O-Grundkonzentration angegeben.
Diese entspricht dem H,O-Partialdruck in der H,O-Referenzseite des BINOS-100/4PS und
ergibt sich folgendermal3en:

(C.2-25) p1—120 = Wo PHZO—Ref.—seite

mit  pmo = HyO-Partialdruck in der H,O-Refrenzseite des BINOS-100/4PS = H,O-
Grundkonzentration [hPa],

Wo = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],

Puoo-ref-seite. = Gesamtdruck in der H,O-referenzseite des BINOS-100/4PS wihrend
eines Messpunktes MP [hPa]

Der Gesamtdruck in der H,O-Referenzseite des BINOS-100/4PS ergibt sich aus dem gemes-
senen barometrischen Luftdruck Press und dem Uberdruck in der H,O-Refernzseite, der ab-
hingig vom Flow ist. Die durchsatzabhiéngige Komponente wurde durch eine lineare Regres-
sion angendhert. Die Messwerte hierfiir basieren auf mehrere Messsysteme HCM-1000:

.
(C.2-26) PHZO—Ref.—seite = PI'€SS - 3’401399 hPCl + FlOW * 0’01345927 hPa lmln
m

mit  Pmoref-seie = Gesamtdruck in der H,O-Referenzseite des BINOS-100/4PS wihrend
eines Messpunktes MP [hPa],

Press = barometrischer Luftdruck wihrend eines Messpunktes MP [hPa],
Flow = Durchflussmenge wihrend eines Messpunktes MP [ml/min].

Fiihrt man in Formel (C.2-25) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:
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107°
ppm

( C.2-27) pr = W() * * PH 20—Ref .—seite

Mit dem H,O-Partialdruck ppzo ldsst sich nun der Empfindlichkeitsfaktor h ermitteln. Zu-
grunde gelegt ist eine idealisierte Kurve, die durch eine Polynomregression dritten Grades
gewonnen wird. Die Polynomregression basiert auf Messwerten von mehreren Gasanalysato-
ren BINOS-100/4PS. Bei der Ermittlung der Messwerte wurde beriicksichtigt, dass mit dem
HCM-1000 die H,O-Differenz in umgekehrter Weise gemessen wird (Messseite vor und Re-
ferenzseite hinter der Messkiivette). Das Polynom fiir den Empfindlichkeitsfaktor h lautet:

h=18847—p, ,*0,1069 hPa™ + p, ,* *0,0036056 hPa
(C.2-28) 2
~ Py *0,000046539 hPa™

mit h = Empfindlichkeitsfaktor der H,O-Differnzmessung (dimensionslos),
pmo = HpO-Partialdruck in der H,O-Referenzseite [hPa].

Der Kurvenverlauf des Empfindlichkeitsfaktors h ist in Abbildung C.2.5-1 wiedergegeben.
20
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Abbildung C.2;5-1: Empfindlichkeitsfaktor h der H,O-Differenzmessung in Abhéngigkeit von der H,O-
Grundkonzentration

Empfindlichkeitsfaktor h

C.2.5.4 Formel zur Berechnung der Transpirationsrate mit Umrechnungsfaktoren fiir
Einheiten

Fiihrt man in Formel (C.2-20) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:
u, *(wy —w,) . 107 em?
-6
. 10 )
ppm

(C.2-29) E= -
*
LA*(1—-w, ppm = m
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C.2.6 Berechnung der Nettophotosyntheserate NP

C.2.6.1 Allgemeine Formel zur Berechnung der Nettophotosyntheserate nach Caemmerer
und Farquhar

Bei dem HCM-1000 wird kein Messgaskiihler vor der CO,-Referenz- und CO,-Messseite, der
den transpirationsbedingten Verdiinnungseffekt eliminiert, verwendet. Nach Caemmerer und
Farquhar (1981) lautet die Formel zur Berechnung der Nettophotosynthese deshalb:

u l—-w

(C.2-30) NP =—"-%—*x%(c,—c,)—E*c,
LA 1- Wo
mit NP = Nettophotosyntheserate [umol m?s'],
Ue = molarer Fluss am Messkiivetteneingang wéhrend eines Messpunktes MP

[mmol s'l],

LA = Bezugsgrofle, hier als Blattfliche [cmz],

We = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
Wo = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
Ce = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
Co = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
E = Transpirationsrate, berechnet nach Kap. C.2.5 [mmol m'zs'l].

Die GroBe u. wird nach Formel (C.2-19) berechnet. Die Bezugsgrofle LA stellt eine Ein-
gangsgroBe dar (siehe Kap.B.1.4). bei einer CO,-Absolutmessung wird die GroBe c. direkt
gemessen. Die Grofle w, ist in Kap. C.2.5.2 hergeleitet und die Transpirationsrate E ergibt
sich nach Kap. C.2.5. Um die Nettophotosyntheserate NP berechnen zu kénnen, ist noch die
Herleitung der Grée we und des Ausdrucks (ce — ¢,) notwendig (Kap.C.2.6.2 und C.2.6.3).

C.2.6.2 Berechnung des Stoffmengenanteils w,
Es gilt:
(C.2-31) Wo—W, =Wo—W

oder umgeformt:

(C.2-32) w, =Wo—(Wo—Ww,)
mit W, = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
We = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm].
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Da sowohl die GroBe w, als auch die Differenz (w, — w.) bereits bekannt sind (siehe Kap.
C.2.5.2 und C.2.5.3), ldsst sich w, nach Formel (C.2-32) berechnen.

C.2.6.3 Berechnung der CO;-Differenz (c.— c,)

Bei dem HCM-1000 wird zur Bestimmung der Nettophotosynthse- und Transpirationsrate die
Differenzmethode eingesetzt. Der Ausdruck (c. — c,) ergibt sich als Differenz aus einem
Messpunkt MP und einem Nullpunkt ZP, bei dem ein sich entweder um einen Bypass-
Nullpunkt ZB oder um einen Messkiivetten-Nullpunkt ZC handeln kann. Die Differenzmes-
sung ist abhdngig von der Grundkonzentration, aulerdem ist die Messung mit dem Gasanaly-
sator druckabhédngig. Deshalb miissen ein Empfindlichkeitsfaktor eingefiihrt und eine Druck-
korrektur vorgenommen werden. Die Differenz (c. — c,) ldsst sich wie folgt beschreiben:

1 P
(C.2-33) (¢, = o) = (ZPpy, — MPgy, )% — 5 ——om—
. CO,—Mefseite
mit  c. = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
Co = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],

ZPco> = CO,-Differenzwert eines Nullpunktes ZP (entweder ZB oder ZC) [ppm],
MPco, = CO,-Differenzwert eines Messpunktes MP [ppm],

c = Empfindlichkeitsfaktor der CO,-Differenzmessung in Abhingigkeit von
der CO,-Grundkonzentration (dimensionslos),

Poorm = Druck, auf den der BINOS-100/4PS bei der Kalibrierung normiert ist (=
1013 hPa) [hPa],

Pcor-Messseite = Gesamtdruck in der CO,-Messseite des BINOS-100/4PS wihrend ei
nes Messpunktes MP [hPa]

Herleitung des Empfindlichkeitsfaktors c:

Da bei dem HCM-1000 zunichst die CO,-Messseite und dann die CO,-Referenzseite durch-
stromt werden, liefert der Gasanalysator bei der Differenzmessung umgekehrte Werte als man
normalerweise erwarten wiirde. Der Anwender merkt hiervon jedoch nichts, da die Werte
invertiert werden, bevor sie im DA-1000 angezeigt bzw. abgespeichert werden. Der Empfind-
lichkeitsfaktor ¢ wird in Abhédngigkeit von der CO,-Grundkonzentration angegeben. Diese
entspricht dem CO,-Partialdruck in der Messseite des BINOS-100/4PS und ergibt sich fol-
gendermalien:

(C.2-39) Pco, =C. * P CO, ~Mepseite
mit  pcoz = CO,-Partialdruck in der CO,-Messseite des BINOS-100/4PS [hPa],
Ce = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
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PcorMessseie = Gesamtdruck in der CO,-Messseite des BINOS-100/4PS wihrend
eines Messpunktes MP [hPa].

Fiihrt man in die Formel (C.2-34) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

10°°
(C.2-35) pcoz =c, ek F.CO2 —Mepseite
ppm

Der Gesamtdruck in der CO,-Messseite des BINOS-100/4PS ergibt sich aus dem gemessenen
barometrischen Luftdruck Press und dem Uberdruck in der CO,-Messseite, der abhingig vom
Durchsatz Flow ist. Die durchsatzabhingige Komponente wurde durch eine lineare Regressi-
on angendhert, die Messwerte hierfiir basieren auf mehreren Messsystemen HCM-1000:

(C.2-36) Py e = Press — 477941 hPa + Flow +0,02267541 = 124 min
CO,—Mefseite ml

mit Pcor-Messseie = Gesamtdruck in der CO,-Messseite des BINOS-100/4PS wihrend
eines Messpunktes MP [hPa],

Press = barometrischer Luftdruck wihrend eines Messpunktes MP [hPa],
Flow = Durchflussmenge wihrend eines Messpunktes MP [ml/min].

Mit dem CO;-Partialdruck pcoy ldsst sich nun der Empfindlichkeitsfaktor ¢ ermitteln. Zu-
grunde gelegt ist eine idealisierte Kurve, die durch eine Polynomregression siebten Grades
gewonnen wurde. Die Polynomregression basiert auf Messwerten von mehreren Gasanalysa-
toren BINOS-100/4PS. Bei der Ermittlung der Messwerte wurde beriicksichtigt, dass mit dem
HCM-1000 die CO;-Differenz in umgekehrter Weise ermittelt wird (Messseite vor und Refe-
renzseite hinter der Messkiivette). Das Polynom fiir den Empfindlichkeitsfaktor c lautet:

¢=1,7081= pe,, #33969 hPa™ + p, * *5.3394 hPa™
~ Do, #54023 hPa™ + pg, ' #3,2248 hPa™

(C.2-37) S ]
— Pco, *1.0497 hPa™ + pc,, ° #0,15475 hPa™*
~ Pco, *0,0048182 hPa™
mit ¢ = Empfindlichkeitsfaktor der CO,-Differenzmessung (dimensionslos),

pcoz = CO,-Partialdruck in der Referenzseite [hPa].

Den Kurvenverlauf des Empfindlichkeitsfaktors ¢ zeigtAbbildung C.2.6-1.

97

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

11

_—ed e - N
N o

10 -
08 -
06 -
04 -
02 -
00 } } 1 } t i } } } }

00 02 04 06 08 10 12 14 16 18 20 22

CO2-Grundkonzentration [hPa]

Empfindlichkeitsfaktor ¢

Abbildung C.2.6-1: Empfindlichkeitsfaktor ¢ der CO,-Differenzmessung in Abhingigkeit von der CO,-
Grundkonzentration.

C.2.6.4 Formel zur Berechnung der Nettophotosyntheserate mit Umrechnungsfaktoren
fiir Einheiten

Fiihrt man in Formel (C.2-30) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

10°°

f=w. 10 tmol % cm?

np="e *%*(63—60)* > £ lcm

£ £

. ) T—w, m” *mmol * ppm

ppm
-3

—E*ce*lo umol

mmol * ppm

C.2.7 Berechnung des ALVPD

Das ALVPD (Air-to-Leaf-Vapor-Pressure-Deficit or Difference) kennzeichnet den Wasser-
dampfgradienten zwischen Blatt und Luft. Die Formel hierfiir lautet (nach Caemmerer und
Farquhar, 1981):

(C.2-39)

mit ALVPD
Wi
Wa

ALVPD:&
w, +w
1_ 1 a
2

= Wasserdampfgradient zwischen Blatt und Luft [Pa/kPa],
= H,O-Stoffmengenanteil innerhalb des Blattes [ppml],

= H,O-Stoffmengenanteil aulerhalb des Blattes [ppm].
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A
Es herrscht eine geteilte Meinung dariiber, ob der Term 1— Wi ™ W dem ALVPD hinzuzu-

ziehen ist oder nicht. Bei den Berechnungen mit dem DA-1000 beinhaltet das ALVPD diesen
Term, er erscheint somit nicht mehr bei der Berechnung der H,O-Leitfihigkeit des Blattes.

Herleitung von wj:
Die GroBe w; berechnet sich nach folgender Formel:

- esat(Tleaf)

(C.2-40) ;
mit  w; = H,O-Stoffmengenanteil innerhalb des Blattes [ppm],
esat(Tiear) = Séttigungsdampfdruck bei Blatttemperatur Ti.,s wéhrend eines Mess-
punktes MP [hPa],
Peuv = Gesamtdruck in der Messkiivette wihrend eines Messpunktes MP [hPa].

Der Sittigungsdampfdruck bei Blatttemperatur eg, (Tiear) 1dsst sich entweder durch Berech-
nung mit der in Kap. B.4 aufgefiihrten Formel oder durch Ablesen aus einer Tabelle
(Abbildung B.3.1-1) ermitteln. Dieser muss durch den in der Messkiivette herrschenden Ge-
samtdruck P.,, dividiert werden, um den Stoffmengenanteil w; zu erhalten. Die Berechnung
von P, erfolgt nach Formel (C.2-22).

Fiihrt man in Formel (C.2-40) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

W = esat(Tleaf)

(C.2-41) ,. #10° ppm

cuy

Herleitung von w,:

Die GroBe w, stellt nichts anders als den Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang w,,
berechnet nach Formel (C.2-23), dar und kann mit ihm gleichgesetzt werden.

Fiihrt man in Formel (C.2-38) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

- 10° P
(C.2-42) ALVPD = Wi = Wa - o a
| (w, +w,)*10™" * ppm~  ppm*kPa
2

C.2.8 Berechnung der H,O-Leitfihigkeit des Blattes gy,0
Nach Caemmerer und Farquhar berechnet sich die H,O-Leitfdahigkeit des Blattes wie folgt:

_E
ALVPD

(C.2-43) 81,0

mit  gmo = HyO-Leitfdhigkeit des Blattes [mmol m'zs'l],
99

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

E = Transpirationsrate [mmol m'zs'l],
ALVPD = Wasserdampfgradient zwischen Blatt und Luft [pa/kPa].

Die Eingangsgroflen E und ALVPD sind bereits aus Kap. C.2.5 und C.2.7 bekannt. An dieser
w, +w,

i

bereits im ALVPD

Stelle sei noch einmal darauf hingewiesen, dass der Term 1-—

enthalten ist (sieche Formel (C.2-39) und er deshalb nicht mehr bei der Berechnung der H,O-
Leitfahigkeit erscheint. Manche Wissenschaftler rechnen diesen Term nicht dem ALVPD zu
und beriicksichtigen ihn dann in der Formel fiir die H>O-Leitfahigkeit.

Fiihrt man in Formel (C.2-43) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

E *103Pa
ALVPD  kPa

(C.2-44) 8o =

Es ist zu beachten, dass gmyo die Gesamtleitfahigkeit des Blattes wiedergibt, die sich aus
Grenzschichtleitfahigkeit, stomatidrer und cuticuldrer Leitfdhigkeit zusammensetzt. In der
Messkiivette des HCM-1000 konnen sowohl amphi- als auch hypostomatische Blitter einges-
pannt werden. Fiir hypostomatische Blitter wird gpoo theoretisch richtig berechnet. Fiir
amphistomatische Blétter wiirde G0 nur dann korrekt berechnet, wenn das ALVPD auf bei-
den Seiten gleich grofl wire. Sobald das ALVPD auf beiden Seiten unterschiedlich ist, miiss-
ten ALVPD und Transpirationsstrome getrennt fiir beide Seiten bekannt sein, um gg,o be-
rechnen zu konnen. Dies wiirde aber den messtechnischen Aufwand verdoppeln. In der Praxis
wird aber kein allzu groBer Unterschied zwischen dem ALVPD beider Seiten existieren, so
dass man einen gut angenidherten Wert fiir ggoo erhilt. Diese Tatsache wirkt sich natiirlich
auch auf die Berechnung der interzelluliren CO,-Konzentration (Kap. C.2.10) aus.

C.2.9 Berechnung der CO,-Leitfihigkeit des Blattes gco»

Die CO,-Leitfdhigkeit gco, unterscheidet sich von der H,O-Leitfidhigkeit nur durch einen Fak-
tor und wird deshalb bei den Datensétzen nicht aufgefiihrt. Die Formel lautet:

8H,0
C.2-45 = 2
(€249 8co. =7 56

mit  gcox = CO,-Leitfdhigkeit des Blattes [mmol m-2s-1],
gmo = HyO-Leitfdhigkeit des Blattes [mmol m-2s-1],
1,56 = Diffusionskoeffizient (dimensionslos)

Die Anmerkungen zur H,O-Leitfidhigkeit g0 (siehe Kap. C.2.8) beziehen sich auch auf die
CO,-Leitfahigkeit.
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C.2.10 Berechnung des interzelluliren CO,-Stoffmengenanteils, des inter-
zellularen CO,-Partialdruckes und des externen CO,-Partialdruckes

Die Berechnung der interzellularen CO,-Konzentration setzt eine iibers Blatt gleichmifig
verteilte H,O- bzw. CO;-Leitfihigkeit voraus. Da aber, vor allem unter Stressbedingungen,
die Stomata eines Blattes eine unterschiedliche Offnungsweite besitzen konnen, ist die Be-
rechnung der interzelluldren CO,-Konzentration in die Diskussion geraten und teilweise ums-
tritten. Hierauf soll nicht weiter eingegangen werden, da dies nicht Aufgabe einer Anleitung
ist. Es sei aber noch mal ausdriicklich darauf hingewiesen, dass die folgende Formel zur Be-
rechnung des interzelluldiren CO,-Stoffmengenanteils eine gleichméalige verteilte Leitfdhig-
keit zugrunde gelegt. Hierbei ist zu beachten. Dass die Stomatadichte bei amphistomatischen
Blittern auf beiden Seiten stark unterschiedlich sein kann. Dies hat den gleichen Effekt wie
eine inhomogene Stomatadffnungsweise.

E
(gC02 _E)*ce _NP
(C.2-46) c. =

l

8 co, +E

mit ¢ = interzelluldrer CO,-Stoffmengenanteil [ppm],

gcoz = CO;-Leitfihigkeit des Blattes [mmol m'zs'l],

E = Transpirationsrate [mmol m'zs'l],
Ce = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
NP = Nettophotosyntheserate [umol m™?s™'].

Samtliche EingangsgroBen sind bereits aus den vorherigen Kapiteln bekannt. Fithrt man in
Formel (C.2-46) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

10° mmol * ppm
umol

E
(gCOZ _E)*ce _NP*

(C.2-47) c, =

1

8 co, +E

Fiir die Beurteilung der Pflanzenreaktion ist nicht der interzelluldre CO,-Stoffmengenanteil
(Einheit: ppm) relevant, sondern der interzelluldre CO;-Partialdruck. Um diesen zu erhalten,
muss der CO,-Stoffmengenanteil mit dem Gesamtdruck in der Messkiivette multipliziert wer-
den:

(C.2-48) Py =¢ *F,,
mit  pei = interzelluldrer CO,-Partialdruck [ub] bzw. [dPa],
Ci = interzelluldrer CO,-Stoffmengenanteil [ppm],

P.v = Gesamtdruck in der Messkiivette wihrend eines Messpunktes MP [hPa].

Fiihrt man in Formel (C.2-48) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:
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107 dPa
ppm * hPa

L cuy

(C.2-49) p. =¢; *P

Analog zur Berechnung des interzelluliren CO,-Partialdruckes kann man auch die externe
CO,-Konzentration statt als CO,-Stoffmengenanteil c. als CO,-Partialdruck angeben, der fiir
viele Betrachtungen die korrektere Bezugsgrofe darstellen mag.

(C.2-50) p., =c, *P

cuy

mit  pea = CO,-Partialdruck auBlerhalb des Blattes [ub] bzw. [dPa],
Ce = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
P.w = Gesamtdruck in der Messkiivette wihrend eines Messpunktes MP [hPa].

Fiihrt man in Formel (C.2-50) die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten ein, ergibt sich:

10~ dPa

(C.2-51) . =c, %P k—
Pe, ppm * hPa

cuy

C.2.11 Gewicht als BezugsgroBle

Die Abkiirzung LA, die fiir ,,Leaf area® steht, wurde beibehalten, auch wenn es sich bei der
Bezugsgrofle um ein Gewicht handelt.

Berechnung der Transpirationsrate E:

Die Formel (C.2-20) zur Berechnung der Transpirationsrate E (sieche Kap.C.2.5) ist weiterhin
giiltig, es dndern sich nur die Dimensionen der Bezugsgrofle LA und der berechneten Transpi-
rationsrate E. Die Groflen u. und wo sowie der Term (w, - we) werden wie zuvor hergeleitet
berechnet. Durch die Dimensionsidnderung der BezugsgroBe LA #ndern sich die Umrech-
nungsfaktoren fiir die Einheiten, die Formel fiir die gewichtsbezogene Transpirationsrate er-
gibt sich wie folgt:

u,*(w, —w,) . M8 * tmol

(C.2-52) E= s
LA*(1—w, 10 ) ppm * mmol * g
ppm

mit E = Transpirationsrate [umol g's™],

Ue = molarer Fluss am Messkiivetteneingang wéhrend eines Messpunktes MP

[mmol s'l],
Wo = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
We = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],

LA = BezugsgroBe, hier als Gewicht [mg].
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Berechnung der Photosyntheserate NP:

Die Formel (C.2-30) zur Berechnung der Nettophotosyntheserate NP (siehe Kap.C.2.6) ist
weiterhin giiltig, es 4ndern sich nur die Dimensionen der Bezugsgrofle LA und der berechne-
ten Nettophotosyntheserate NP. Die GroBen ue, we, W, und c. sowie der Term (c. — ¢,) werden
wie zuvor hergeleitet berechnet. Fiir die Groe E muss natiirlich die gewichtsbezogene Trans-
pirationsrate, wie in diesem Kapitel hergeleitet, eingesetzt werden. Durch die Dimensionsin-
derung der BezugsgroBBe LA idndern sich die Umrechnungsfaktoren fiir die Einheiten, die
Formel fiir die gewichtsbezogene Nettophotosyntheserate ergibt sich wie folgt:

107
fowes 10° nmol #
NP:Z;*—f(I;j?:*(ce—co)* nmol mg
* mmol * m
(C.2-53) 1—w, * £ pp
ppm
-3
_Fec % 107" nmol
° umol * ppm
mit NP = Nettophotosyntheserate [nmol g'ls'l],
Ue = molarer Fluss am Messkiivetteneingang wéhrend eines Messpunktes MP
[mmol s'l],
LA = BezugsgroBe, hier als Gewicht [mg],
We = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
Wo = H,O-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
Ce = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
Co = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivettenausgang [ppm],
E = Transpirationsrate, berechnet nach Kap. C.2.11 [umol g'ls'l].
Berechnung des ALVPD:

Die Berechnung des ALVPD ist unabhiingig von der Dimension der Bezugsgrofle s und wird
wie in Kap. C.2.7 hergeleitet berechnet.

Berechnung der H,O- und CO,-Leitfiahigkeit g0 und gcoz:

Mit dem ALVPD und der gewichtsbezogenen Transpirationsrate ergibt sich fiir die H,O-
Leitfdhigkeit folgende Formel einschlieBlich der Umrechnungsfaktoren:

B E y 10° Pa
81:0 = AIVPD  kPa
mit  gmo = H,O-Leitfdhigkeit des Blattes [umol g'ls'l],

(C.2-54)
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E = Transpirationsrate [umol g'ls'l],
ALVPD = Wasserdampfgradient zwischen Blatt und Luft [Pa/kPa].

Die CO;-Leitfahigkeit ergibt sich dann nach folgender Formel:

8 u,0
C.2-55 = :
( ) 8 co, 1,56

mit  gcox = CO,-Leitfdhigkeit des Blattes [umol g'ls'l],
gmo = HyO-Leitfdhigkeit des Blattes [umol g'ls'l],
1,56= Diffusionskoeffizient (dimensionslos).

Berechnung des internen CO,-Stoffmengenanteils c;:

Mit der gewichtsbezogenen Nettophotosyntheserate, Transpirationsrate und CO,-Leitfahigkeit
sowie dem CO,-Stoffmengenanteil c. ldsst sich die Formel fiir ¢; einschlieBlich Umrechnungs-
faktoren wie folgt angeben:

1 *
(2co, —E)*ce _ NP 03 umol * ppm
(C.2-56) c, = 2 nmol
8co, T 5
mit ¢ = interzelluldrer CO,-Stoffmengenanteil [ppm],

gcor = CO,-Leitfihigkeit des Blattes [umol g's™],

E = Transpirationsrate [umol g'ls'l],
Ce = CO,-Stoffmengenanteil am Messkiivetteneingang [ppm],
NP = Nettophotosyntheserate [nmol g'ls'l].

Der Wert fiir c; ist von der Bezugsgrof3e s unabhingig, da sich diese in der Formel heraus-
kiirzt.

Berechnung der CO,-Partialdriicke p;und pca:
Fiir die Berechnung der CO,-Partialdriicke p; und p, gelten die Formeln (C.2-49) und

(C.2-51) aus Kap. C.2.10 unverindert, da sich bei der Eingangsvariablen c; die Bezugsgrofie
herausgekiirzt hat.
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C.3 Wassernutzungskoeffizient der Photosynthese (WUE)

Die Effektivitit verschiedener Pflanzenbestidnde hinsichtlich des Wasserhaushaltes wird in der
Literatur als Wassernutzungseffizienz (WUE, water use efficiency) beschrieben. Diese ist das
Verhiltnis zwischen produzierte Pflanzenmasse und der im gleichen Zeitraum abgegebene
Wassermenge (Teare et al. 1973, Fischer & Turner 1978, Tanner 1981, Kramer 1983, Fors-
treuter 1993).

Eine duferst wichtige Kenngrofle zur Quantifizierung der pflanzenspezifischen Leistungsfa-
higkeit unter einer limitierten Wasserversorgung ist der Wassernutzungskoeffizient der Photo-
synthese (Larcher 1994). In physiologisch ausgerichteten Studien werden dabei die molaren
Mengen des in der Nettophotosynthese aufgenommen Kohlendioxids und des in der Transpi-
ration abgegebenen Wassers miteinander in Beziehung gesetzt (Losch 2001):

(C.3-1) WUE = %

mit NP = Nettophotosyntheserate (siche Kap. C.2.5) [umol CO, m?s],

E = Transpirationsrate (siehe Kap. C.2.5) [mmol H,O m™s™].

Die WUE gibt den Kohlenstoffgewinn pro transpirierte Wassermenge an, also die Effizienz
bzw. Produktivitit des Wasserverbrauchs bei der Netto-CO,-Aufnahme, und kann in pmol
mmol™' angeben werden. Ihr Zahlenwert liegt meist zwischen 1 und 10.

Der auch verwendete Kehrwert der WUE, der Transpirationskoeffizient (TK) veranschaulicht
die in der Regel 100- bis 1000-mal grolere Abgabe von Wassermolekiilen gegeniiber der
gleichzeitigen Netto-Aufnahme von CO,-Molekiilen.

(C.3-2) TK = i
NP

C.4 Kohlenhydratstoffwechsel

C.4.1 Strukturelle und Funktionelle Grundlagen

C.4.1.1 Bedeutung der Kohlenhydrate fiir die Pflanze

Kohlenhydrate sind ein Hauptbestandteil aller lebenden Organismen und nehmen mengenmi-
Big den groften Anteil an organischen Verbindungen auf der Erde ein. Die Pflanze selbst ist
in der Lage, iiber die Photosynthese Kohlenhydrate aufzubauen. Innerhalb der Pflanze erfiil-
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len die Kohlenhydrate verschiedene Funktionen. In der niedermolekularen Form, als Mono-
saccharide, sind sie fiir die meisten Zellen die wichtigste, leicht erschlieBbare Energiequelle.
Oligosaccharide sind die Transportform von Kohlenhydraten in hoheren Pflanzen. In Form
von Polysacchariden sind sie als Reservestoffe (Stdrke) und Geriistsubstanzen (Zellulose) zu
finden. Der Anteil an Kohlenhydraten einer Pflanze betrdgt meist um 60% ihrer Trockenmas-
se (LARCHER 1994).

C.4.1.2 D-Glucose und D-Fructose

Die Aldose Glucose ist im Energiestoffwechsel als Endprodukt der Photosynthese und der
Gluconeogenese sowie als Ausgangsstoff der Glycolyse und zur Synthese vieler Polysaccha-
ride von zentraler Bedeutung. D-Glucose und D-Fructose nehmen sehr oft in phosphorylierter
Form am Stoffwechsel, wie z.B. am CALVIN-Zyklus, teil. Ebenfalls wichtige aktive Formen
dieser Kohlenhydrate sind die Zucker-Nucleotide, wie z.B. Uridin-di-Phosphat-Glucose
(UDP-Glucose).

Nach KRUGER (1990) stammen die freien Hexosen D-Glucose und D-Fructose der Pflanzen
hauptséchlich aus der Spaltung des Disaccharids Saccharose oder aus der Hydrolyse des Poly-
saccharids Stdrke und werden in die entsprechenden Hexose-6-Phosphate umgewandelt.

C.4.1.3 Transportform der Kohlenhydrate

Als Haupttransportform zur Versorgung der nicht griinen Teilen der Pflanze dient das Disac-
charid Saccharose, aufgebaut durch B-1,4-glykosidische Verkniipfung von D-Glucose und D-
Fructose. Die Synthese von Saccharose findet im Cytosol der Mesophyllzellen aus den Pro-
dukten der photosynthetischen CO,-Reduktion, den Triosephosphaten, statt.

—— Glucose ——— ,——— Fructose ——

I _cuowH
OUH HOCH, .0~  H

H.O

CH,OH

H O H HOCH. .o H
H
OH H H HO

HO 0 CH.OH
H OH OH H

Saccharosg¢ —————
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Abbildung C.4.1-1: Vereinigung der Monosaccharide D-Glucose und D-Fructose durch formale Abspal-
tung eines Molekiils Wasser zum Disaccharid Saccharose (RAVEN 1988).

Durch Kondensation zweier Triosephosphate mit Hilfe einer Aldolase entsteht zunéchst das
Monosaccharid Fructose-1,6-bisphosphat. Die folgende irreversible Reaktion ist ein wichtiger
Schritt im Kontrollmechanismus der Saccharosesynthese:

(C.4-1) Fructose—1,6 — bisphosphat + H ,Q — <o lcbwlovhasse y prycto5e — 6 — phosphat + P,

Da Fructose- und Glucosephosphate sowohl in Chloroplasten als auch im Cytosol ineinander
iberfiihrt werden konnen, liefern die enzymatischen Reaktionen von Glucose-6-phosphat und
Fructose-6-phosphat die Synthesebausteine fiir Saccharose. Zunichst erfolgt jedoch eine Ak-
tivierung einer Glucoseeinheit durch Ubertragung auf UDP (Uridindiphosphat) mit Hilfe einer
Uridilytransferase (UDPT). Die Saccharosephosphat-Synthetase (SPS) katalysiert die Uber-
tragung des Glucoserestes von UDP-Glucose auf Fructose-6-P:

(C.4-2) D —Glucose + UDP <222 sUDP — Glucos e

(C4-3) UDP — Glu cos e + Fructose — 6 — Phosphat <2 Saccahrose — 6 — phosphat + UDP

Damit ist SPS eines der wichtigsten Enzyme fiir die Saccharosesynthese. Es katalysiert die
Reaktion bei welcher der Kohlenstoff aus den phosphorylierten Nebenprodukten entnommen
wird und iiberfiihrt es in ein Kohlenhydrat. Die SPS-Aktivitdt wird durch zwei Mechanismen
kontrolliert. Die ,,Grobkontrolle* erfolgt mit Hilfe von Proteinmodifikationen, welche die
Enzymaktivitdt langsamer dndern, die ,,Feinkontrolle® erfolgt durch Metaboliten wie z.B.
Glucose-6-Phosphat oder P;, die kurzzeitig die Katalyse hemmen bzw. aktivieren (STITT et al.
1987). Diese Mechanismen erlauben also die Regulation zwischen Stirke- und Saccharose-
synthese bzw. der Bildung von Triosephosphaten. Diese Prozesse finden im Cytoplasma statt.
Saccharose kann in geringer Menge in der Vakuole gespeichert werden.

In der abschlieBenden Reaktion wir durch die Saccharose-6-Phosphatase Saccharose-6-
phosphat hydrolysiert und durch diesen irreversiblen Schritt dem Gleichgewicht der Saccha-
rosephosphat-Synthasereaktion entzogen.

(C.4-4) Saccharose — 6 — phosphat + H,0O Saccharose-b- phosphatase o 6 ccharose + P

Die entstandene Saccharose wird mittels eines Translokators ohne Zwischenspeicherung aus
den Blattzellen in die Leitungsbahnen des Assimilattransportes iiberfiihrt.
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STROMA CYTOSOL
» Triose- . Fructose-16- ADP v ATP
phosphat bisphosphat =
P
Fructose-1,6- 5] - Fructose-2,6- “. Fructose-6-
bisphosphatase bisphosphat K phosphat
Glucose-1- . Glucose-6- Fructose-8- -------------- »[g =
phosphat * phosphat > phosphat Y
uTP : : a
! Saccharcee- !
PP q ' phosphat- ,':
UDP-Glucose i N Synthase :

Saccharose-6-
phosphat

P+

Saccharose

Abbildung C.4.1-2: Umsetzung von Triosephosphat zu Saccharose. Die gestrichelten Linien sollen
die Regulation einzelner Reaktionen durch Metabolite verdeutlichen; - bedeutet
Hemmung, + Aktivierung (HELDT 1997).

Der Abbau der Saccharose in dem nicht photosynthetisch aktiven Gewebe kann entweder
durch das Enzym B-Fructosidase oder durch das Enzym Saccharosesynthase erfolgen:

(C.4-5) Saccharose + H ZOM D —Glucose+ D — Fructose
(C.4-6) Saccharose + UDP —3%<charose=Sinthase o r7np — Glu cos e + Fructose

Die freien Hexosen D-Glucose und D-Fructose werden als Zwischenprodukte beim Abbau
von Saccharose und Stirke synthetisiert und stellen somit einen Pool von Stoffwechsel-
zwischenprodukten dar.

C.4.1.4 Speicherform der Kohlenhydrate

Da Monosaccharide osmotisch aktiv sind, eignen sie sich nicht als Speicherform. Zellen sind
jedoch in der Lage, viele Glucoseeinheiten iiber deren Polymerisation in die Form der osmo-
tisch nicht aktiven Stdrke zu iiberfithren. Stirke ist das hdufigste Reservepolysaccharid der
Pflanzenwelt und ist in allen wichtigen Organen der hoheren Pflanzen, wie Pollen, Friichten,
Blittern, Stamm und Wurzeln, vertreten. Dem Homoglykan Stirke liegen zwei Molekiilfor-
men zugrunde: Amylose und Amylopektin. Beide sind Makromolekiile, bestehend aus 3-D-
Glucose-Einheiten, die -1,4 glykosidisch verkniipft sind. Die Amylose bildet aus 200-1000
Glucoseeinheiten unverzweigte, schraubig aufgewundene Ketten. Bei Amylopektin dagegen
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tragt die Hauptkette zusitzlich iiber B-1,6-Glykosidbindungen Seitenketten unterschiedlicher
Linge. Es wird zwischen Assimilationsstirke (transitorische, primire Stirke) und Reserve-
starke unterschieden. Bis zu 30 % der Photosyntheseprodukte werden mittelfristig als transis-
torische Stirke in den Chloroplasten gespeichert, wenn der Abtransport mit der Produktion
der Photosyntheseprodukte nicht Schritt halten kann. Wihrend der Dunkelperiode wird diese
dann zur Atmung oder Saccharosesynthese remobilisiert, so dass der Saccharoseexport wih-
rend der Nacht fortgefiihrt werden kann. In den nicht griinen Pflanzenteilen wird die Stéirke in
Amyloplasten aus der Transportform der Kohlenhydrate polymerisiert und in Form von Stér-
kekornern gelagert.

Ein entscheidender Schritt fiir die Stiarkesynthese ist die Aktivierung von Glucose-1-phosphat
mit Hilfe des Enzyms ADP-Glucose-Pyrophosphorylase in einer reversiblen Reaktion mit
ATP zu ADP-Glucose unter Freisetzung von Pyrophosphat:

(C4-7)  Glucose—1— phosphat + ATP «-222=GlucosePophowhonlae_y ADP — Gy cose + PP,

Von der ADP-Glucose wird der Glucoserest durch die Stirke-Synthase (ADP-Glucose-
Stirke-Glycosyl-Transferase) auf die OH-Gruppe in der 4. Position des endstdndigen Gluco-
semolekiils der wachsenden Polysaccharidkette iibertragen.

Der Abbau von Stirke erfolgt durch Amylasen, die das Polymer hydrolytisch spalten.

C.4.1.5 Regulation zwischen Saccharose- und Stirkesynthese

Der Transfer von Zucker zwischen Cytosol und Chloroplast erfolgt iiber einen Phosphattrans-
lokator, der einen eins-zu-eins Austausch von Triosephosphat und P; katalysiert (Abbildung
C.4.1-3). Dieser Translokator ist somit an der Regulation zwischen Saccharose- und Stirke-
synthese malgeblich beteiligt. Nach STITT (1990) hat Fructose-
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Abbildung C.4.1-3: Schematische Darstellung des Kohlenhydratstoffwechsels. ESCHERICH & HEYSER
(1984). Ergénzt nach STRASBURGER (1991).

2,6-bis-Phosphat (Fructose-2,6-bis-P) ebenfalls eine sehr wichtige Funktion inne; es inhibiert
die cytosolische Funktion von Fructose-1,6-bis-Phosphatase, welches die erste irreversible
Reaktion der Saccharosesynthese katalysiert. Die Fructose-2,6-bis-Phosphat synthetisierende
Phosphofructo-2-Kinase wird von Fructose-6-Phosphat und P; stimuliert und von Triosephos-
phat und P; inhibiert. Dem entgegengesetzt wird Glucose-P-Isomerase, welches Fructose-2,6-
bis-Phosphat abbaut, durch Fructose-6-Phosphat und anorganisches P; gghemmit.

110

Okologie der Pflanzen - Klimawandel und Vegetation



Angewandte Geholzokologie und Klimawandel Forstreuter

Ein hoher Fructose-2,6-bis-Phosphat-Pegel begiinstigt die Glykolyse, ein niedriger die Gluco-
neogenese. Bei hohen Triosephosphat- und niedrigen Fructose-6-Phosphat-Konzentrationen
erfolgt eine verstdrkte Produktion des Pyruvats; bei umgekehrten Voraussetzungen erfolgt
eine vermehrte Saccharosesynthese. Wenn die Triosephosphatkonzentration hoch, die Saccha-
rosesynthese gesittigt und die Pyruvatbildung gehemmt ist, erfolgt ein Anstau von Zucker im
Chloroplasten. Dies fiihrt zur Produktion von Stérke.

C.4.1.6 Nichtstrukturbildende Kohlenhydrate

Der Begriff ,,nonstructural carbohydrates® (NC; nichtstrukturbildende Kohlenhydrate) wurde
von SMART et al. (1994) iibernommen und bezeichnet die Summe der verschiedenen Kohlen-
hydrate, wie D-Glucose, D-Fructose, Saccharose und Stérke. In der Literatur werden meist die
Gehalte der ,,total nonstructural carbohydrates* (TNC; Gesamtheit der nichtstrukturbildenden
Kohlenhydrate) angegeben, welche die Gesamtmenge aller nichtstrukturbildender Kohlenhyd-
rate zusammenfasst. Im Vergleich zu den NC werden bei den TNC noch Fructane und andere
Monosaccharide beriicksichtigt, deren Gehalt meist sehr gering ist. Die Konzentration der
TNC bzw. NC kann als Indikator fiir verdnderte Photosynthese- und Transportaktivititen ge-
sehen werden.

C.4.1.7 Assimilatverteilung in Biumen

Da Blitter im Prozess der Photosynthese Kohlenhydrate aufbauen, bezeichnet man diese als
source (Quelle). Das aufgebaute organische Material muss von den Quellen iiber den Fern-
transport zu den sinks (Senken) transportiert werden. Sinks sind definiert als Organe, die As-
similate erhalten. Jedes Organ verhilt sich im Laufe seiner Entwicklung irgendwann als ein
Sinkorgan. Generell konnen aufgrund der Weiterverarbeitung der importierten Kohlenhydrate
zwei verschiedene Arten von Senken unterschieden werden - die Nutz- und Speichersenken
(HO 1988). Das Meristem ist z.B. eine Nutzsenke, bei der die Saccharose fast vollstiandig fiir
Wachstum und Stoffwechsel verarbeitet und nur wenig kurzfristig gespeichert wird. Die Auf-
nahme von Saccharose aus dem Phloem ist abhingig vom sofortigen Verbrauch. Bei den
Speichersenken, wie Friichten, Stamm und Wurzeln, kontrolliert der Aufbau der Stéirke die
Einfuhr von Saccharose.

Die Féhigkeit einer Senke, Assimilate aufzunehmen, bezeichnet HO (1988) als Senkenstérke
(sink strength). Der Transport der Saccharose im Phloem ist vom Konzentrationsgradienten,
also von der Senkenstirke, und der Phloementladungsgeschwindigkeit abhéngig (ESCHRICH
1995). Eine Anderung der Senkenstirke fiihrt zu einer Anderung der Prioritit der Assimilat-
verteilung innerhalb der Pflanze. Im Sommer werden vorrangig Bliiten, Friichte und Kam-
bium mit Assimilaten beliefert. In fortgeschrittener Vegetationsperiode dagegen werden die
Assimilate in Aste, Stamm und Wurzeln verlagert und gespeichert (LARCHER 1994).

C.4.2 Probenentnahme und Auswahl der Proben

Es werden Pflanzen aus Bestinden entnommen. Nach dem Auswaschen der Wurzeln werden
die Pflanzen in Feinwurzeln (& < 2 mm), Grobwurzeln (& > 2 mm), Stamm, Aste 1. und 2.
Ordnung, Knospen und Blitter getrennt. Anschlieend wird das Frischgewicht und die Linge
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der einzelnen Organe bestimmt. Fiir die Untersuchungen wird jeweils 1 Pflanze pro Teilneh-
mer ausgewdhlt.

C.4.3 Aufbewahrung und Trocknung der Proben

Die Proben werden sofort nach der Ernte im Trockenschrank (Ut 6120, Heraeus Instruments)
bei 85°C bis zur Gewichtskonstanz getrocknet.

C.4.4 Trockenmassenbestimmung

Die Bestimmung der Trockenmasse erfolgt mit einer Analysenwaage mit einer maximalen
Abweichung von + 0,1 mg.

C.4.5 Probenaufbereitung und Extraktion

Die nachgetrockneten Holzproben werden gegebenenfalls mit Hammer und Stechbeitel auf
Streichholzgrofe zerkleinert und anschliefend 90 sec in einer Retschmiihle homogenisiert.
Bis zur Extraktion werden die gemahlenen Proben im Exikkator aufbewahrt. Die Extraktion
und die anschlieBende enzymatische Bestimmung erfolgt mit einer zur Einwaage proportional
verwendeten Losungsmittel- bzw. Aktivkohlenmenge.

Die Extraktion der alkoholloslichen Kohlenhydrate (Abbildung C.4.5-1) erfolgt aus dem
Pflanzenmaterial in 1 ml 80%-iger Ethanollosung im Thermobad (Thermolyne, DRJ-Bath) bei
60°C fiir 30 min. Die Suspension wird anschlieBend 15 min. bei 1500 U min™ und einer Tem-
peratur von 0°C zentrifugiert (Megafuge 10R, Heraeus Instruments mit Rotor # 3041 fiir
ReaktionsgefiBe). Der Uberstand enthilt neben den I6slichen Zuckern Phenole, Pigmente und
andere Verunreinigungen. Die schwerldsliche Stirke verbleibt dagegen im Pellet. Da Phenole,
Pigmente und andere Inhaltsstoffe die enzymatische Analyse bei der photometrischen Mes-
sung beeinflussen, wird die Losung zunédchst mit 25 mg Aktivkohle bei Raumtemperatur ge-
reiigt.
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Ernte der Knospen, Aste, SproBachse und Wurzeln
Bestimmung der Linge der Aste, SproBachse und Wurzeln
Trocknung des Pflanzenmaterials bei 85°C
Homogenisierung des Materials in einer Scheibenschwingmiihle
v
Alkoholextraktion in 80%-iger Ethanolldsung
Zentrifugation

Pellet 1 Uberstand

Waschen mit Ethanol Aktivkohlereinigung
Zentrifugation »| Uberstand Zentrifugation
l verwerfen
Aufnahme des Pellets
in Aqua bidest

v

Autoklavierung

I

Abkiihlung, Zentrifugation

|

Stéirkebestimmung aus dem
Uberstand

Bestimmung von D-Glucose
D-Fructose und Saccharose
aus dem Uberstand

Abbildung C.4.5-1: Arbeitsschritte zur Probenaufbereitung und Extraktion

Nach einer 20-miniitigen Inkubationszeit wird die Suspension wiederum zentrifugiert. Aus
der erhaltenen klaren Losung erfolgt in weiteren Arbeitsschritten die enzymatische Bestim-
mung von D-Glucose und Saccharose (Kap. C.4.6).

Das Stérke enthaltende Pellet wird mit 1 ml 80%-iger Ethanollosung gewaschen, zentrifugiert
und in 1 ml Aqua bidest aufgenommen. Durch 60-miniitiges Autoklavieren (Modell B-C-H.
Webeco Vertikal Autoklav) der Pellets bei 120°C und 100 kPa geht die Stdrke in Losung.
Nach Zentrifugation erhilt man die zur enzymatischen Bestimmung notwendige klare Stérke-

l6sung.
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C.4.6 Enzymatische Bestimmung der Kohlenhydrate

C.4.6.1 Prinzip der enzymatischen Bestimmung

Das Gebiet der enzymatischen Analyse umfasst eine Gruppe von biochemischen Untersu-
chungsmethoden, bei denen Enzyme anhand ihrer katalytischen Aktivitdt gemessen oder zur
spezifischen Messung von Metaboliten eingesetzt werden (SCHOPFER 1986). In der lebenden
Zelle stellen Enzyme wichtige biologische Katalysatoren dar, die iiber eine hohe Reaktions-
spezifitit verfiigen. In der enzymatischen Analyse ermoglicht diese hohe Spezifitit die Be-
stimmung von Metaboliten, wie z.B. Kohlenhydrate im Pflanzenmaterial, ohne verlustreiche
chemische Analyseverfahren durchfiihren zu miissen.

Die meisten Reaktionen des Intermedidr-Stoffwechsels sind Redox-Reaktionen, in denen die
wasserstoffiibertragenden Coenzyme NAD" oder NADP® zu NADH+H* bzw. NADPH+H"
reduziert werden (Dehydrogenase-Reaktionen). Hierbei unterscheiden sich die Absorptions-
spektren der reduzierten Pyridinnucleotide von den Spektren der oxidierten Formen durch ein
zusitzliches Absorptionsmaximum bei 340 nm (Abbildung C.4.6-1).

Extinktion E —=

NADH

NAD

240 280

T 1

T T
320 360 400 nm

Wellenlange —=

Abbildung C.4.6-1 : Extinktion von NAD* und NADH+H" in Abhiingigkeit der Wellen-
linge. NADP* und NADPH + H' zeigen dieselben Kurven (BERG-
MEYER 1977)

Anhand der Extinktionszunahme bzw. —abnahme bei 340 nm kann eine Dehydrogenasereakti-
on spektralanalytisch verfolgt und quantitativ gemessen werden. Diese Messung der Lichtab-
sorption, die fiir chemische Verbindungen spezifisch ist, stellt eine Grundlage fiir viele Unter-
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suchungsmethoden dar und wird unter dem Begriff Photometrie zusammengefasst (SCHOPFER
1986). Grundlage der enzymatischen Substratbestimmung ist der stochiometrische Umsatz
zwischen Substrat und Coenzym. Ist das Verhiltnis bekannt, ist die umgesetzte Substratmen-
ge proportional zur Zu- und Abnahme der Absorption.

Die enzymatische Bestimmung der Kohlenhydrate D-Glucose, D-Fructose, Saccharose und
Stéarke erfolgt in mehreren aufeinanderfolgenden Schritten, da keines der Kohlenhydrate oder
deren Reaktionspartner direkt der Messung iiber NADP" zugiinglich ist. Die so genannten
Hilfsreaktionen, bei denen die zu analysierende Substanz umgesetzt wird, ermoglichen erst
eine Kopplung mit einem Dehydrogenase-System (BERGMEYER 1977). Die eigentliche Mes-
sung erfolgt in einer so genannten Indikatorreaktion, in der das durch Hilfsreaktionen erhalte-
ne Produkt in einer Dehydrogenasereaktion umgesetzt wird. Die Anzahl der Hilfsreaktionen
ist fiir die Bestimmung irrelevant.

C.4.6.2 Bestimmung des D-Glucose, D-Fructose- und Saccharosegehaltes

Die Bestimmung der drei Kohlenhydrate D-Glucose, D-Fructose und Saccharose erfolgt nach
Methoden der Firma Boehringer (BOEHRINGER 1995). In dem Bestimmungsansatz wird zu-
nichst der Triethanolaminpuffer mit dem pH-Wert 6,9, der sowohl Adenosin-Triphosphat
(ATP) als auch Nicotinamid-adenin-dinucleotid-phosphat (NADP™) enthilt, und die Probels-
sung in eine Zelle pipettiert (Tabelle C-3). Durch Zugabe von Enzymsuspension, bestehend
aus Hexokinase (HK) und Glucose-6-Phosphat-Dehydrogenase (G6P-DH), wird eine Hilfs-
reaktion gestartet, bei der zunéchst die Phosphorylierung der D-Glucose bzw. D-Fructose er-
folgt. Dabei reagiert D-Glucose bzw. D-Fructose mit Hilfe des Enzyms Hexokinase und ATP
zu Glucose-6-phosphat (Glucose-6-P) bzw. Fructose-6-phosphat (Fructose-6-P) unter gleich-
zeitiger Bildung von Adenosin-Diphosphat (ADP).

(C.4-8) D —Glucose+ ATP—% 5 Glucose—6— P+ ADP
(C4-9) D — Fructose + ATP —25— Fructose — 6 — P + ADP

Im direkten Anschluss an die Hilfsreaktionen erfolgt die Indikatorreaktion, bei der das Gluco-
se-6-P in Gegenwart des Enzyms G6P-DH von NADP* zu Gluconat-6-phosphat (Gluconat-6-
P) oxidiert wird.

(C.4-10) Glucose —6— P+ NADP* —S%=P" s Gluconat —6 — P+ NADPH + H*

Die wihrend der Reaktion gebildete Konzentration des reduzierten Coenzyms ist der Gluco-
sekonzentration dquivalent und wird aufgrund der Absorption bei 340 nm mit dem Microplate
reader (Dymex Technology GmbH, MRX) gemessen. Erst nach der Zugabe von einer Phos-
phoglucose-Isomerase-Suspension (PGI) wird das Fructose-6-P zu Glucose-6-P umgewandelt,
das dann wiederum mit Hilfe von NADP" zu Gluconat-6-P oxidiert wird.

(C4-11) Fructose —6 — P—2 5 Glucose —6— P

Die nun gebildete NADPH+H"-Konzentration ist der Fructosekonzentration #quivalent und
wird bei 340 nm mit dem Photometer gemessen.
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Tabelle C-3: Pipettierschema zur Bestimmung des D-Glucose-, D-Fructose- und Saccharosegehaltes. Dabei
ist B, die Extinktion der Kiivetten vor Reaktionsablauf, E, die Extinkion der NADPH+H"-
Konzentration nach dem enzymatischen Abbau von D-Glucose, E, die Extinktion der
NADPH+H*-Konzentration nach dem enzymatischen Abbau von D-Fructose und E; die Extink-
tion von NADPH+H"-Konzentration nach dem enzymatischen Abbau von Saccharose.

in Kiivette Messkiivette Leerkiivette
pipettieren:
Puffer pH 6,9 280 ul 280 ul
80% Ethanol- - 15 ul
l6sung
Extrakt 15 ul —

Mischen, nach 3 min E¢ messen

HK/G6P-DH 2l 2ul

Mischen, nach 5 min E; messen

PGI 2l 2ul

Mischen, nach 15 min E; messen

B-Fructosidase 2 ul 2 ul

Mischen, nach 45 min E; messen

Die Saccharosekonzentration wird ebenfalls iiber Glucoseeinheiten bestimmt, indem die Sac-
charose durch das Enzym B-Fructosidase zu D-Glucose und D-Fructose hydrolysiert wird.

(C.4-12) Saccharose+ H ,0 — fbcosidase s 1y Glu cos e+ D — Fructose

Die D-Fructose wird wiederum durch die schon in der Losung enthaltene PGI zu D-Glucose
iberfiihrt. Die Glucosebestimmung erfolgt nach dem o.g. Prinzip. Aus der Differenz vor und
nach dem enzymatischen Abbau der Saccharose ldsst sich der Saccharosegehalt ermitteln
(BOEHRINGER 1995).

C.4.6.3 Bestimmung des Stirkegehaltes

Die Bestimmung des Stirkegehaltes erfolgt ebenfalls nach einer Methode der Firma Boehrin-
ger (BOEHRINGER 1995). Zunichst wird die Stérke bei einer Inkubationstemperatur von 55°C
durch das Enzym Amyloglucosidase bei einem pH-Wert von 4,6 in D-Glucoseeinheiten ge-
spalten. Dazu werden die Probelosungen und das Enzym Amyloglucosidase in eine Einweg-
kiivette pipettiert. (Tabelle C-4) Nach 20 min. wird die gebildete D-Glucose nach Zugabe des
Triethanolaminpuffers mit den Enzymen HK und G6P-DH bestimmt, wobei die Glucose zu-
niichst phosphoryliert und dann von NADP* oxidiert wird. Die wihrend der Reaktion gebilde-
te NADPH+H"-Konzentration ist proportional zur Glucosekonzentration, die durch die Hyd-
rolyse der Stirke gebildet wird, und kann aufgrund der Absorption bei 340 nm gemessen wer-
den (BOEHRINGER 1995).
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Tabelle C-4: Pipettierschema zur Bestimmung des Stirkegehaltes. E, ist die Extinktion der Kiivetten vor
Reaktionsablauf und E, die Extinkion der NADPH+H*-Konzentration nach dem enzymatischen

Abbau von Stirke.
in Kiivette Messkiivette Leerkiivette
pipettieren:
Amylo 30 ul 30 ul
glucosidase
Aqua bidest - 15 ul
Extrakt 15 ul ---
20 min bei 55 °C inkubieren
Puffer pH 6,9 250 ul 250 ul
mischen, nach 3 min E,
HK/G6P-DH 2wl 2 ul
mischen, nach 30 min Eq

C.4.6.4 Berechnung des Kohlenhydratgehaltes

Die Absorption einer Substanz (Pigment) wird durch die Differenz von den einfallenden zu
den transmittierten Photonen (Quanten im Spektralbereich von 200 bis 1000 nm) bestimmt.
Dieser Untersuchungsmethode liegt ein einfaches Gesetz, das LAMBERT-BERRsche Gesetz
zugrunde, welches die Absorption als Funktion der Schichtdicke und der Pigmentkonzentra-
tion quantitativ beschreibt (SCHOPFER 1986).

Bestrahlt man die zu bestimmende Losung mit senkrecht einfallendem, parallelem Licht (Iy),
wird ein Teil dieser Strahlung von der absorbierenden Substanz (hier NADPH+H") absorbiert.
Das Verhiltnis zwischen dem transmittierten Licht (I) und Iy bezeichnet man als Transmissi-
on:

(C4-13) T = Q
1
T = Transmission
I =transmittiertes Licht
Ip = auftreffendes Licht
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Im LAMBERT-BEERschen Gesetz besteht zwischen der Extinktion E (Logarithmus der Trans-
mission) und der Konzentration ¢ des gelosten Stoffes eine lineare Abhéngigkeit.

1
(C.4-14) lgTO:E:g*c*d

E = Extinktion

¢ = Extinktionskoeffizient [cm? pmol'l]

¢ = Konzentration des gelosten Stoffes [umol cm3]
d = Schichtdicke [cm]

Die Extinktion stellt eine dimensionslose GroB3e dar und ist unabhiingig vom Photonenfluss.
Die Schichtdicke der Kiivette wird mit d bezeichnet und in cm gemessen. Der Extinktions-
koeffizient € hidngt von der Art der Lichtquelle ab und ist eine Funktion der Wellenlénge A.
Bei einer vorgegebenen Messfrequenz des Spektrometers (hier 340 nm) ist der Extinktions-
koeffizient eine wichtige Stoffkonstante des Pigments, die dessen “Absorptionsstirke* bei der
Wellenlidnge A charakterisiert (SCHOPFER 1986). In der Biochemie werden die Extinktions-
koeffizienten sehr hiufig in cm” umol™ und entsprechend die Konzentration ¢ in pmol cm
(umol ml"' = mM) angegeben.

Die Konzentration eines Stoffes in einer Losung ldsst sich demnach anhand der Extinktion
messen, wenn die Parameter € und d bekannt sind.

(C.4-15) c= AE [umol ™ cm’]
Exd

e = Extinktionskoeffizient [cm? umol'l]
AE = Extinktionsdifferenz (ohne Dimension)
d = Schichtdicke der Kiivette [cm]

Voraussetzung fiir diese Berechnung ist, dass das LAMBERT-BEERsche Gesetz streng giiltig
ist. Insbesondere muss der Extinktionskoeffizient € konzentrationsunabhingig sein, was im
Allgemeinen nur bei geringen Konzentrationen gegeben ist.

Nach der Gleichung (C.4-15) kann nun die bei dem enzymatischen Abbau gebildete
NADPH+H"-Konzentration bestimmt werden. Da die gebildete NADPH+H"-Konzentration
proportional zu der zu ermittelnden Kohlenhydratkonzentration ist, kann auf die Konzentrati-
on der Kohlenhydrate riickgeschlossen werden, wenn die gesamte Substratmenge umgesetzt
wurde.

In die allgemeine Berechnungsformel der Konzentration der Kohlenhydrate geht zusitzlich
noch die Molmasse des Kohlenhydrates, das Volumen der Kiivette und das Probevolumen
ein:
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(C.4-16) c= AEXVEM [gl"]
) e#d*1000%y >

V = Testvolumen [ml]
M = Molmasse [g mol'l]
v = Probevolumen [ml]

Bei der Berechnung der Konzentration von Saccharose muss zusitzlich beriicksichtigt wer-
den, dass hierbei das Verhiltnis NADH+H" zur Saccharose 2:1 ist. Folglich muss die berech-
nete Konzentration noch durch 2 dividiert werden.

Die durch die Gleichung (C.4-16) erhaltene Konzentration gibt die Konzentration des Koh-
lenhydrates im Extrakt an. Unter Beriicksichtigung der Einwaage des Pflanzenmaterials wird
die Konzentrationsangabe in mg g TM berechnet.

Berechnung der Kohlenhydrate im Uberblick:

Bestimmung der Konzentration :

Es gilt:
AE
CNADH2 =————— ¢ = Extinktionskoeffizient [cmz/umol]= 6,3 cmz/umol
e *d AE = Extinktionsdifferenz (ohne Dimension)
d = Schichtdicke der Kiivette [cm] = 1 cm
AE AE umol AE umol AE mmol
= CNADH2 = = = =
6,3 cm*/pmol * 1 cm 6,3 cm’ 6,3 ml 6,3 1

In die allgemeine Berechnungsformel der Konzentration des Kohlenhydrats geht noch die
Molmasse des Kohlenhydrates, das Volumen der Kiivette und das Probevolumen ein:

AE* V *M V = Testvolumen [ml]
c = M = Molmasse [g/mol]
€ Fd*v v = Probevolumen [ml]

Beispiel zur Konzentrationsbestimmung von Glucose:

AE =0,3 V=3,02ml
M (Glu) = 180,16 g/mol € =63 cm2/um01
d=1cm v = 0,1 ml

03 * 302ml * 180,16 g/mol

CGLu =
6,3 cm2/um01 *1lem *0,1 ml
0,3 *3,02 * 180,16 g/mol 0,3 * 3,02 * 180,16 g/mol
CGLU = = = 0,259 g/l
6,31/ mmol * 0,1 6,3 *10001/mol *0,1
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Untersucht wurde aber nur eine Trockenmasse (TM) von 100 mg in einem Extraktionsvolu-
men von 10 ml. Nun muss die Konzentration noch in g pro g TM umgerechnet werden und
zwar mit dem Umrechnungsfaktor (Herleitung b.w.):

Der Umrechnungsfaktor (UF) lisst sich vereinfacht so berechnen:

UF = Einwaage / Extraktionsvolumen (ohne Einheiten, da diese hier abstrakte
GroBen darstellen)

In diesem Beispiel: UF =100 /10 = 10

Die Konzentration wird nun durch den Umrechnungsfaktor geteilt und man erhélt den Gluco-
seanteil in g/g TM:

mgLy = 0,259 g/1 / UF =0,259 g/1 /10 =0,0259 g/g T™M
Um auf mg/g TM zu kommen, multipliziert man nun mal 1000:
mgLy = 0,0259 g/g TM * 1000 =25.9 mg/g TM

Bei der Berechnung von Fructose, Saccharose und Stirke, muss die jeweilige Molmasse ein-
gesetzt werden. Zusitzlich muss bei der Berechnung von Saccharose die Konzentration noch
durch 2 geteilt werden, da Saccharose ein Disaccharid ist (Verhéltnis Glucose zu NADPH,
wichtig!)

Herleitung des Umrechnungsfaktors:

Mit der oben genannten Formel erhilt man die Glucose-Konzentration von z.B. 0,259 g/l =
0,259 mg/ml.

= in 10 ml: 2,59 mg / 10 ml (Extraktionsvolumen)
= in 100 mg Trockenmasse (TM) sind folglich 2,59 mg Glucose

Frage: Wieviel Glucose sind in 1 g TM?

2,59 mg Glucose x mg Glucose x mg Glucose
j— = =
100 mg TM 1gT™ 1000 mg T™M
2,59 mg * 1000 mg
= =x = 259 mg

100 mg

Folglich sind 25,9 mg Glucose in 1 g Trockenmasse.

Zusammenfassend erhilt man mit folgender Formel den Kohlenhydratanteil in einem g
Trockenmasse:

AE* V *M
m = / UF *1000 [mg/g TM]
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e *d*v*1000
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C.5 Das Phloem

C.5.1 Anatomie des Phloems

Der Siebteil oder primires Phloem bildet mit dem primédren Xylem die Leitungsbahnen, die
das im Zentrum der Sprossachse befindliche Mark umgeben (Abbildung C.5.1-1). Aus diesen
Leitungsbahnen entsteht ein nahezu geschlossener Leitzylinder durch frithzeitige seitliche
Verschmelzung der Prokambiumstréinge.

Epidermis (gesprengt)
Kork

Korkkambium
Primire Rinde

Primire Bastfasern

Metaphloem

Sekundires Phloem
Kambium
Sekundires Xylem
Primires Xylem

Mark

Abbildung C.5.1-1: Schematischer Querschnitt durch einen holzigen Dicotyledonen. Vereinfacht nach
STRASBURGER (1991).

Die Siebelemente des Bastes setzten jene des primédren Phloems fort und dienen ebenfalls als
Transportbahn der Assimilate. Der jeweils aktive Teil des Bastes macht nur einen geringen
Anteil von weniger als 0,5 mm Dicke aus und wird auch Safthaut genannt. Die Siebrohren
bilden ein verzweigtes, kommunizierendes System, das die ganze Pflanze durchzieht. Die in
Lingsreihen angeordneten Siebrohren haben schrig gestellte Querwinde, die aufgrund lokaler
Zellwandauflosungen siebartig durchbrochen sind (Siebplatten). Die Poren der Siebplatten
werden von Plasmastringen durchzogen und ermdoglichen somit den Transport der Assimilate
(JAKOB et al. 1990). Aus gemeinsamen Ursprung mit den Siebrohrengliedern, ndmlich durch
indquale Teilung der Siebrohren-Mutterzelle, entstehen die plasmareichen Geleitzellen. Aller-
dings 16st sich bei den Siebrohren der Zellkern in der Regel vollstindig auf und Mitochond-
rien und Endoplasmatisches Reticulum verlagern sich in den wandnahen Cytoplasma-Bereich.
Die Siebrohren sind mit Callose ausgekleidet und im Zustand der Winterruhe sogar vollstin-
dig damit verschlossen (HUBER 1956). Dies fiihrt dazu, dass die Siebrohren selten ldnger als
eine Vegetationsperiode titig bleiben.

C.5.2 Mechanismus des Siebrohrentransports

Der Transport der Assimilate (Translokation) erfolgt von den Orten der Produktion organi-
scher Substanz (Quelle) zu den Orten der Stoffwechselaktivitidt oder durch Uberfithrung in
einen anderen Reaktionsraum (z.B. Speicherung) aus dem Konzentrationsgefille ausscheidet
(Senke).
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Verschiedene Hinweise fithren zu der Vermutung, dass bei den hoheren Pflanzen mehrere
Mechanismen zur Phloembeladung entwickelt wurden, von denen zwei nédher erforscht sind
(S16LUND 1997). Eine Moglichkeit bietet das Modell des symplastischen Beladens der Sieb-
rohren. Danach gelangt die in den Mesophyllzellen produzierte Saccharose iiber den Symplas-
ten zu den Siebrohrengliedern (CAMPBELL 1997). Die Saccharose diffundiert demnach vom
Mesophyll in spezielle Geleitzellen (Transferzellen), deren Zelloberfldche durch fingerformi-
ge Fortsitze betrichtlich vergroBert ist (CAMPBELL 1997). In diesen Transferzellen kann die
Saccharose zusammen mit Galactose zur Bildung groerer Molekiile wie z.B. Stachyose oder
Raffinose genutzt werden (SJIOLUND 1997). Diese groflen Molekiile sind nach SJIOLUND
(1997) ebenfalls fihig in die Siebrohre zu diffundieren, aber zu schmal, um zuriick in das Me-
sophyll zu gelangen.

Nach der Apoplasttheorie der Phloembeladung gelangt das Transportkohlenhydrat Saccha-
rose von den Quellen, dem Cytoplasma des Blattparenchyms, zuerst in den freien Diffusions-
raum der Apoplasten (free space), da die Komplexe aus Siebrohren und Geleitzellen keine
Tiipfelverbindungen zum Phloem-Parenchym haben (ESCHRICH & HEYSER 1984). Die Sieb-
rohren werden nun aktiv beladen. Das heif3it, dass ein Carrier-Protein im Plasmalemma des
Siebelementes durch ein Proton so aktiviert wird, dass ein Saccharosemolekiil wie ein positiv
geladenes Ion das Plasmalemma durchquert. Die Energie fiir diesen Transport liefert eine
ATP-getriebene Protonenpumpe. Diese bewirkt einen H'-Export aus den Siebrohren in den
Apoplasten und erreicht somit den Aufbau eines Membranpotentials.

KORNER et al. (1995) postulieren das Vorkommen beider Modelle und unterteilen Pflanzen in
zwei Typen der Phloembeladung: Einerseits die Pflanzen, die das Phloem auf dem symplasti-
schen Wege beladen (hauptsichlich die krautigen Pflanzen einschlieBlich der meisten Getrei-
de) und andererseits die den apoplastischen Weg nutzenden Gewéchse (die meisten Bdume
und Striucher).

Fiir den Langstreckentransport im Phloem bieten sich wiederum zwei Modelle als Erkla-
rungsansatz an. Die meisten Autoren vertreten die Druckstromhypothese, die bereits 1930
von MUNCH dargestellt wurde. Nach dieser Theorie ist fiir den Transport in den Siebrohren
eine Massenstromung zustidndig. Als Motor dieser Massenstromung in den Siebrohren wirkt
ein Konzentrationsgefille osmotisch wirksamen Substanzen in Richtung des Transportes (HEB
1991). Die Druckstromhypothese basiert auf den Annahmen, dass einerseits entlang des
Transportweges ein Druckgradient verlduft und andererseits gleichzeitig Wasser und Saccha-
rose transportiert werden (KUTSCHERA 1995). Diese Theorie geht von der guten Durchlédssig-
keit der Siebrohren aus. Nach HEB (1991) befindet sich aber an den Siebporen ein Ring aus
Callose, der ungefidhr 10 % des Siebporendurchmessers einnimmt; aulerdem ziehen neben
dem Plasmalemma noch fibrilldre Proteine durch die Poren von Siebrohre zu Siebrohre. 1972
formulierte ESCHRICH deshalb die alternative Volumenstromhypothese (MOHR & SCHOPFER
1992). Danach kann Saccharose theoretisch an jedem beliebigen Punkt in die Siebrohren be-
oder entladen werden, worauf ein osmotischer Nachstrom von Wasser bis zum Ausgleich der
Wasserpotentialdifferenz zwischen Apoplast und Siebrohrenlumen erfolgt. Der Saccharoset-
ransport im Phloem wird bei der Volumenstromhypothese also durch einen transversalen
Gradienten im osmotischen Druck (KUTSCHERA 1995), was einem hohen Stromungswider-
stand in den Siebrohren eher vertridglich ist. Vermutlich ist in den Pflanzen eine Kombination
beider Modelle zu finden.
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Bei der Entladung des Phloems an den Orten des Verbrauchs sind nach ESCHRICH (1995) drei
Verfahren denkbar. Eine Moglichkeit wire die apoplastische Phloementladung mit Steue-
rung durch Invertase. Hier erfolgt der Transport der Saccharose durch die Plasmamembran
iiber einen Ionen-Cotransport in den Apoplasten. Es existiert eine in der Zellwand gebundene
Invertase, die die Saccharose pH-Wert-abhingig spaltet. Glucose und Fructose werden nicht
in die Siebrohre zuriickgeladen. Nur wenn die beiden Hexosen verbraucht wurden, kann wei-
tere Saccharose entladen werden (MOHR & SCHOPFER 1992).

Bei der symplastischen Phloementladung im ER-Desmotubulus-System wird das ER der
Siebrohren als Transportbahn genutzt. Es ist auch moglich, dass sich Saccharose durch den
Desmotubulus der Plasmodesmen bis zum Tonoplasten bewegt. Dort kann Tonoplasten-
Invertase wirksam sein, wobei die Glucose dann in der Vakuole gespeichert oder die Fructose
in Form von Fructanen wie Inulin deponiert wird (MOHR & SCHOPFER 1992).

Als letzte Moglichkeit wird noch die symplastische Phloementladung im Cytoplasma-
Plasmodesmenannulus-System erwihnt. Hier erfolgt die Phloementladung im cytoplasmati-
schen Annulus. Die Saccharose wird, um fiir den Zellstoffwechsel verwendbar zu werden,
von cytoplasmatischer Invertase gespalten (Abbildung C.5.2-1).
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Abbildung C.5.2-1: Schema zur Saccharose-Spaltung durch Invertase (verindert nach SONNEWALD 1997).

Die in den Pflanzen vorkommende Invertase wird charakterisiert nach dem Ort, an dem sie
lokalisiert ist, nach ihrem optimalen pH-Wert und nach ihrem isoelektrischem Punkt
(ROITSCH & TANNER 1996). Neben verschiedenen intrazelluldren Invertaseformen besitzen
Pflanzen extrazelluldre Invertase, die ionenartig an die Zellwand gebunden ist und durch ei-
nen sauren pH-Wert (Optimum bei pH 4,7) sowie einen hohen isoelektrischen Punkt charakte-
risiert ist (ROITSCH & TANNER 1996).

C.5.3 Probenentnahme und Gewinnung der Phloemexsudate

Die Entnahme der Rindenstiicke aus den Buchenstimmchen erfolgt nach einer Modifikation
einer Methode von KING & ZEERVART (1974). Es werden in vier bzw. fiinf verschiedenen
Ho6hen (Stammbasis, 30 cm, 50 cm, 70 cm bzw. 90 cm Hohe) Rindenstiicke mit einem Kork-
bohrer von 0,5 cm Durchmesser entnommen (Abbildung C.5.3-1 und Abbildung C.5.3-2).
Sofort nach der Entnahme werden die Proben mit einer 10 mM Losung des Natriumsalzes der
Ethylendiamintetraessigsdure (EDTA) abgespiilt, um Verunreinigungen der Inkubationslo-
sung durch Zellinhalte aus verletzten Rindenzellen zu minimieren (Abbildung C.5.3-3). Die
Rindenstiicke werden in 0,8 ml Inkubationslosung, bestehend aus 10 mM EDTA und 0,015
mM Chloramphenicol, (SCHNEIDER et al. 1996) iiberfiihrt (Abbildung C.5.3-4). Das Chloram-
phenicol dient zum Abtoten von Bakterien.

Abbildung C.5.3-2: Entnahme des Rindenstiickes aus dem Korkbohrer.
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»
.

Abbildung C.5.3-4: Uberfiihren des Rindenstiickes in ein Reagenzgefi mit 0,8ml Inkubationslosung.

(Fotos: M. Forstreuter)

EDTA bildet mit zweiwertigen Ionen wie z.B. Mg”* und Ca®* einen Chelatkomplex
(Abbildung C.5.3-5) und hemmt die Callose-Synthetase, die normalerweise durch in die Zelle
einstromendes Ca®* aktiviert wird.

@0 @N @cC @ CH;
2-
Abbildung C.5.3-5: Chelatkomplex [Ca(EDTA)] (AMANN et al. 1989)

Die Callose, ein Glucan mit 1,3-Bindung der Monomeren, verschliet die verletzten Siebroh-
ren (STRASBURGER 1991) und verhindert somit, dass der Phloemsaft ungehindert in die Inku-
bationslésung diffundieren kann.

Die Inkubation der Rindenstiicke erfolgt bei Raumtemperatur iiber 5 Stunden. Bei ldngerer
Inkubationszeit verunreinigen aufgrund osmotischer Schidden ausflieBende Zellinhalte das
Exsudat (SCHNEIDER et al. 1996).

Nach der Exsudation werden die Rindenstiicke aus der Inkubationslosung entnommen und bei
85°C ca. 5 Stunden im Trockenschrank (T6030, HERAEUS) bis zur Gewichtskonstanz ge-
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trocknet. Die Trockenmassen werden mit einer Analysenwaage (AC-Waage, SARTORIS)
bestimmt.

Die Inkubationslosung wird mit 40 mg Polyvinylpolypyrrolidone (PVPP) versetzt und fiir
mindestens zwei Stunden geschiittelt (Schiittler, HEIDOLPH), um sie von stérenden Stoffen
wie z.B. Tannin (Gallusgerbsidure) mit dem PVPP Komplexe bildet (FALLE & REGNITZ 1992)
zu befreien.

Nach der Reinigung durch das PVPP werden die Proben bis zur Kohlenhydratanalyse nach
BOEHRINGER (1994a) (Kapitel C.4.6) bei —80°C tiefgefroren.

C.5.4 Behandlung der Rinde nach der Exsudation

Die zuvor exsudierten und danach getrockneten Rindenstiicke werden in einer Schwingmiihle
(Typ MM-2, RETSCH) fiir max. 20 Minuten gemahlen. Die Extraktion der alkoholloslichen
Kohlenhydrate aus den ca. 5 mg Trockenmasse erfolgt fiir 15 Minuten mit 0,5 ml 80%-igem
Rotisol. Die Proben werden mit 15000 U/min fiir 10 Minuten zentrifugiert (MEGAFUGE
1.0.R). Damit befinden sich die alkoholloslichen Zucker, Pigmente und Phenole im Uber-
stand und die wasserlosliche Stirke verbleibt im Pellet. Der Uberstand wird dekantiert und
mit 12,5 mg Aktivkohle (LENZ et al. 1995) gereinigt. Nach einer weiteren zehnminiitigen
Zentrifugation mit 15000 U/min wird nun der Gehalt an D-Glucose, D-Fructose und Saccha-
rose anhand der Kohlenhydratanalyse nach BOEHRINGER (1994a) enzymatisch bestimmt (Ka-
pitel C.4.6.2).

Das stdrkehaltige Pellet wird noch zweimal mit 80%-igem Rotisol gewaschen und jeweils
zentrifugiert. Der Uberstand wird dekantiert. AnschlieBend werden die Proben mit 0,5 ml

Aqua bidest. fiir eine Stunde bei 120°C autoklaviert. Nach dem Abkiihlen und nochmaligem
Zentrifugieren erfolgt die enzymatische Bestimmung des Stirkegehaltes nach BOEHRINGER
(1994a) (Kapitel C.4.6.3).

[ Entnahme der Rindenstiicke ‘!

l Spiilen mit EDTA-L6sung ]

|

' Inkubation fiir 5 h mit EDTA/ Chloramphenicol Lésung —|

t Ri
L Reinigung mit PVPP 1 urochm im Trockenschrank —l
I Zentrifugation —, EBestimmung der Trockenmﬁl

Bestimmung von D-Glucose,
D-Fructose und Saccharose

aus dem Uberstand

Abbildung C.5.4-1: Schematische Darstellung der Aufbereitung und Exsudation des Pflanzenmaterials
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C.5.5 Bestimmung der Invertaseaktivitét

Die Verunreinigung des Phloemexsudats mit Zellinhalten wird anhand der Invertaseaktivitit
bestimmt. Dafiir wird die Invertaseaktivitit im Exsudat und in den Rindenstiicke vor und nach
der Exsudation gemessen (Abbildung C.5.5-1).

Es werden vier Rindenstiicke in mittlerer Hohe von einem Baum entnommen. Von den vier
Proben werden zwei Rindenstiicke fiir 5 Stunden mit 0,8 ml EDTA/Chloramphenicol-Losung
inkubiert. Von den Exsudaten wird eines gekocht, das andere nicht. Sowohl die Rindenstiicke
aus dem Exsudat als auch die beiden weiteren Rindenstiicke werden mit 0,8 ml EDTA-
Losung (10 mM) gemahlen. Die Homogenate werden mit 15000 U/min fiir 10 Minuten zentri-
fugiert. Die Proben werden dekantiert und je ein Uberstand wird gekocht. Man erhilt insge-
samt sechs verschiedene Proben (Abbildung C.5.5-1).

Pro Ansatz werden 200 ul des Uberstandes mit 100 pl Citratpuffer und 100 ul 0,2 molarer
Saccharose versetzt und mit Aqua bidest. auf 1 ml aufgefiillt. Die Losung wird fiir 30-120 min
bei 28 C inkubiert.

Der Citratpuffer setzt sich wie folgt zusammen:

88 mg Zitronenséure H,0
170 mg Na_-Citrat 2 H,0

Der Puffer wird mit Aqua bidest. auf 20 ml aufgefiillt und auf pH-Wert 4,0 eingestellt.

Nach der Inkubation werden die Proben mit 0,5 M NaOH neutralisiert und fiir 5 min. gekocht,
wodurch das Enzym Invertase denaturiert wird. Die Menge an vorhandener D-Glucose und D-
Fructose wird anhand der Kohlenhydratanalyse nach BOEHRINGER (1994a) (Kapitel C.4.6.2)
bestimmt. Die D-Glucose-/D-Fructosemenge zeigt die Menge an umgesetzter Saccharose an.
Aus der Differenz zwischen gekochten und ungekochten Proben wird die Invertaseaktivitit
errechnet. Die Invertaseaktivitit in den Phloemexsudaten wird in Prozent der Aktivitit der
Invertase in der frischen Rinde ausgedriickt.
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Entnahme von vier Rindenstiicken
zwei Rindenstiicke zwei Rindenstiicke
L Y
Inkubation fiir 5 h mit EDTA/ Mahlen mit
Chloramphenicol-Losung EDTA-Losung
Exsudat v Rinde
ein Exsudatwy ein Exsudat v
Mahlen mit
EDTA-Losung
l \ 4
Zentrifugation Zentrifugation
ein Uberstandy ein Uberstand ein Uberstand v ein Uberstand
y
Abkochen Abkochen Abkochen
y Y Y Y Y L

Inkubation fiir 30 - 120 Minuten mit Citratpuffer und Saccharose

y

Neutralisation mit NaOH

y

Enzymatische Bestimmung der D-Glucose

und D-Fructose

Abbildung C.5.5-1: Ablaufschema zur Bestimmung der Invertaseaktivitiit in der Rinde und im Phloemex-
sudat der Buche (Fagus sylvatica).a).
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E Anhang

Tabelle E-1: Das Griechische Alphabet
alpha o A ny v N
beta d B Xi £ =
gamma I omikron o O
delta d A pi |
epsilon & F rho p P
zeta { 2 sigma a X
eta n H tau T T
theta e yvpsilon o Y
iota e phi w @
kappa &k K chi v X
lambda A A psi i W
my g M omega w1

Tabelle E-2: Vorsitze bei Einheiten

Faktor, mit dem die Ein-

Vorsatz Bedeutung Zeichen heit multipliziert wird
Dezi- Zehntel d 0,1= 107!
Zenti- Hunderstel c 0.01 =107
Milli- Tausendstel m 0,001 =107
Mikro- Millionstel H 0,000 001 = 10°°
Nano- Milliardstel n 0,000 000 001 = 10"
Pico- Billionstel p 0,000 000 000 001 = 10"
Femto- Billiardstel f 1013

Faktor, mit dem die Ein-
Vorsatz Bedeutung Zeichen heit multipliziert wird
Deka- Zehn D 10" =10
Hekto- Hundert h 10> = 100
Kilo- Tausend k 10° = 1000
Mega- Million M 10° = 1000 000
Giga- Milliarde G 10° = 1000 000 000
Tera- Billion T 10" = 1000 000 000 000
Peta- Billiarde P 10"
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